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Введение 
 

 
“Ископаемые рептилии и птицы. Часть 3” – оче-

редной том из серии справочников монографиче-
ского типа "Ископаемые позвоночные России и со-
предельных стран". Он продолжает ранее вышед-
шие книги "Бесчелюстные и древние рыбы” (2004), 
"Ископаемые рептилии и птицы. Часть 1" (2008), 
“Ископаемые колючеперые рыбы (Teleostei, 
Acanthopterygii)” (2010), "Ископаемые рептилии и 
птицы. Часть 2" (2012) и включает обзор современ-
ных данных по мезозойским и кайнозойским хори-
стодерам, крокодилам и птицам с территории быв-
ших республик Советского Союза и Монголии, где 
работали российские палеонтологи. Крокодилы и 
птицы – две группы архозавроморфных диапсид, 
представленные в современных фаунах; хористо-
деры – вымершая группа архозавроморфных реп-
тилий, конвергентно сходных с крокодилами. 

Как и в предыдущих частях, рептилии и птицы 
рассматриваются в этом томе в традиционном клас-
сическом содержании в рангах классов типа позво-
ночных. Для всех приведенных таксонов использует-
ся ранговая классификация, при этом для хористодер 
и птиц приводятся новые системы, разработанные с 
учетом современных данных о филогении этих групп. 
Приведенная в этом томе система птиц – единствен-
ная современная система, включающая все ныне жи-
вущие и ископаемые семейства птиц, в том числе не-
сколько десятков таксонов высшего уровня, откры-
тых в последние два десятилетия. Подавляющее 
большинство таксонов, приведенных в данной рабо-
те, являются монофилетическими. Лишь в отдельных 
случаях сохранены традиционные парафилетические 
группировки (т.е. содержащие не всех потомков од-
ного предка – например, Reptilia), о чем специально 
упоминается в тексте.  

Монография состоит из нескольких разделов, 
выделенных по систематическому принципу. Как и 
в предыдущих изданиях серии, систематическую 
часть по каждой группе предваряет вводная рубри-
ка «принципы систематики и филогении», в кото-
рой отражены современные взгляды на системати-
ческое разнообразие рассматриваемого таксона и 
родственные отношения отдельных представите-
лей. Вводные рубрики проиллюстрированы наибо-
лее общепринятыми филогенетическими деревьями 
для каждой группы. В данный том также включен 
раздел, посвященный проблеме происхождения 
птиц – одной из наиболее горячо обсуждаемых 

проблем современной эволюционной палеонтоло-
гии, а также отдельный раздел, посвященный ос-
теологический номенклатуре птиц. Скелет птиц ха-
рактеризуется высокой степенью структурной 
сложности, в результате чего однозначная интер-
претация тонких деталей устройства костей без от-
сылки к стандартизированной номенклатуре быва-
ет затруднена. Приведенная номенклатура позволя-
ет сопоставлять русские названия морфологиче-
ских структур (многие из которых впервые пред-
ложены в данном томе) с их латинскими и англизи-
рованными эквивалентами.  

Значительная часть ископаемых видов и родов 
птиц, включенных в это издание, описывалась до 
широкого распространения филогенетического 
подхода у систематиков, и поэтому при подготовке 
данного тома была предпринята ревизия многих 
таксонов в соответствии с современным представ-
лением о таксономии и систематике мезозойских и 
кайнозойских птиц. Обоснования отнесения того 
или иного таксона к определенной систематиче-
ской группе, где это необходимо, приведены в руб-
рике «Замечания» в соответствующих разделах.  

Ископаемые птицы во многих случаях на уровне 
высших таксонов (выше вида и рода) относятся к 
современным группам, для которых диагнозы со-
ставлялись в основном на строении мягких внут-
ренних органов и характеристиках наружных по-
кровов, не только оперения, но и рамфотеки и по-
дотеки. Такие диагнозы неприложимы к ископае-
мым формам, от которых известны только скелет-
ные структуры. Составлять остеологические диаг-
нозы не входило в задачи данной сводки. Поэтому 
в данной работе для многих современных высших 
таксонов птиц диагнозы отсутствуют. 

Выполнение проекта на протяжении многих лет 
поддерживалось фондом Ханса Раусинга, грантами 
Российского фонда фундаментальных исследова-
ний №№ 04-04-48828, 07-04-00306, 10-04-00575, 
14-04-01223 и Российского научного фонда № 14-
24-00105, грантами Президента РФ для поддержки 
молодых ученых МК-7463.2013.4, а также Прези-
дента РФ для ведущей научной школы академика 
Л.П. Татаринова №№ 00-15-97754, НШ-1840-
2003.4, НШ-6228.2006.4 и Программой Президиума 
РАН "Происхождение и эволюция биосферы" 
(подпрограмма II). Настоящий том издан при под-
держке гранта РФФИ № 14-04-07010. Помощь в 
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подготовке данного издания оказали А.В. Пантеле-
ев, Л.В. Горобец, Ю.М. Губин, а также рецензенты: 
Ф.Я. Дзержинский и Н.Н. Иорданский. Помимо 
этого скрупулезные замечания Ф.Я. Дзержинского 
и комментарии Д.Т. Размадзе позволили сущест-
венно улучшить содержание раздела «Номенклату-
ра скелета птиц». Всем этим лицам авторы и редак-
торы выражают крайнюю признательность.  

Идейным вдохновителем и непосредственным 
руководителем процесса создания настоящего тома 
был Евгений Николаевич Курочкин, который, к ве-
ликому сожалению, ушел из жизни в декабре 2011 г. 
Непосредственно готовить и доводить до оконча-
тельного вида эту книгу пришлось уже без его уча-
стия, однако мы старались быть верными тому 
творческому духу, который Е.Н. Курочкин привнес 
в подготовку предыдущих изданий этой серии. 

Развитие науки об эволюции и палеонтологии 
птиц в нашей стране также неотделимо от имени 
профессора Московского университета Феликса 
Яновича Дзержинского, который отдал немало сил 
воспитанию нескольких поколений эволюционных 
морфологов и палеонтологов позвоночных. Ф.Я. 
Дзержинский успел с величайшей скрупулезностью 
отрецензировать раннюю версию данного тома, он 
ушел из жизни в мае 2015 г., когда данная книга 
уже была подготовлена к печати.  

Вклад Е.Н. Курочкина и Ф.Я. Дзержинского  
в развитие палеорнитологии трудно переоценить,  
и мы хотим посвятить этот том серии «Ископаемые 
рептилии и птицы» светлой памяти наших учите-
лей. 

В работе используются следующие сокращения 
организаций и учреждений, в которых хранятся 
коллекционные материалы по ископаемым хори-
стодерам, крокодилами и птицам: 

ГИКМ – Национальный музей этнографии и ес-
тественной истории (ранее Государственный исто-
рико-природоведческий музей) (Кишинев); 

ЗИН – Зоологический институт Российской ака-
демии наук (Санкт-Петербург);  

ЕИМ – Естественно-исторический музей Азер-
байджанского филиала АН СССР, Естественно-
исторический музей АН Азербайджанской ССР, 

ныне Музей естественной истории имени Г. Зарда-
би (Баку); 

ИГН НАНУ – Институт геологических наук На-
циональной академии наук Украины (Киев); 

ИЗК – Институт земной коры Сибирского отде-
ления Российской академии наук (Иркутск); 

ИЗ НАНК (ранее также ИЗКаз) – Институт зоо-
логии Национальной академии наук Казахстана 
(Алматы);  

ИЗ НАН – Институт зоологии им. И.И. Шмаль-
гаузена Национальной академии наук Украины 
(Киев);  

ИП – Институт палеобиологии Академии наук 
Грузии (Тбилиси);  

КККМ – Красноярский краевой краеведческий 
музей (Красноярск); 

ННПМ – Палеонтологический музей Нацио-
нального научно-природоведческого музея Нацио-
нальной академии наук Украины (Киев);  

ПИН – Палеонтологический институт им. А.А. 
Борисяка Российской академии наук (Москва);  

ПМ ТГУ – Палеонтологический музей Томского 
государственного университета (Томск); 

ТГПИ – Тираспольский государственный педа-
гогический институт (Тирасполь);  

ЦНИГР музей – Центральный научно-
исследовательский геолого-разведочный музей 
(Санкт-Петербург);  

AMNH – Американский музей естественной ис-
тории (Нью-Йорк);  

IGM – Геологический институт АН Монголии 
(Улан-Батор); 

LPUB – Лаборатория палеонтологии Бухарест-
ского университета (Бухарест);  

LPUI – Лаборатория палеонтологии Ясского 
университета им. А.И. Кузы (Яссы);  

MNHN – Национальный музей естественной ис-
тории (Париж); 

MPD, MPC – Палеонтологический центр АН 
Монголии (Улан-Батор);  

SMF – Исследовательский институт Зенкенбер-
га (Франкфурт-на-Майне);  

ZPAL – Институт палеобиологии Польской ака-
демии наук (Варшава). 
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ОТРЯД CHORISTODERA 
П.П. Скучас, М.Б. Ефимов 

 
Принципы систематики и филогения. Хори-

стодеры – группа полуводных диапсидных репти-
лий, известных из позднего триаса – миоцена Евра-
зии и Северной Америки, для которых характерно 
общее конвергентное сходство с короткомордыми 
крокодилами, гавиалами, амфибиотическими яще-
рицами и завроптеригиями.  

Хористодеры были установлены Э.Д. Копом 
[Cope, 1876, 1884b] и более ста лет оставались из-
вестны всего по двум родам – Champsosaurus 
(поздний мел – эоцен Северной Америки и Европы) 
и Simoedosaurus (палеоцен – эоцен Северной Аме-
рики и Европы). В 1970–1980-е гг. из нижнемело-
вых отложений Монголии были описаны три рода 
хористодер: узкомордая Tchoiria [Ефимов, 1975], а 
также известные по немногочисленным посткрани-
альным остаткам Irenosaurus [Ефимов, 1988] и Khu-
rendukhosaurus [Sigogneau-Russell, Efimov, 1984]. В 
1981 г. по фрагменту передней части черепа (часть 
голотипа крокодила Eotomistoma multidentatum Young, 
1964) из нижнего мела Китая был описан новый род 
хористодер – Ikechosaurus, сходный по строению с 
Simoedosaurus [Sigogneau-Russell, 1981]. Позднее к 
хористодерам отнесли род Cteniogenys (средняя – 
поздняя юра Европы, поздняя юра Северной Аме-
рики), описанный изначально среди ящериц, и воз-
ник вопрос о возможных родственных связях с хо-
ристодерами позднетриасового рода Pachystropheus 
[Huene, 1935; Evans, 1989, 1990, 1991; Storrs, Go-
wer, 1993; Storrs et al., 1996]. Затем были описаны 
Lazarussuchus (поздний олигоцен – ранний миоцен 
Европы), представляющий наиболее молодую на-
ходку хористодер, и Shokawa (ранний мел Японии), 
обладающая длинной шеей [Hecht, 1992; Evans, 
Manabe, 1999]. В последние годы показана принад-
лежность к хористодерам Monjurosuchus, относив-
шегося изначально к примитивным архозаврам, и 
длинношеего Hyphalosaurus, а также описан новый 
род Philydrosaurus [Gao et al., 2000; Gao, Fox, 2005; 
Gao, Ksepka, 2008]. Три вышеупомянутых рода об-
ладают уникальной чертой – закрытым нижневи-
сочным окном, и известны из раннемеловой дже-
хольской биоты (Китай).  

Исключительно важными стали находки по-
звонков хористодер в средней юре Киргизии, впер-
вые показавшие присутствие представителей дан-
ной группы в юре Азии [Averianov et al., 2006], и 
симедозавра в палеоцене-эоцене Казахстана – пер-

вого представителя Choristodera в палеогене Азии 
[Аверьянов, 2005].  

Первое упоминание о находке хористодер на 
территории России принадлежит М.Б. Ефимову 
[1996], описавшему Khurendukhosaurus bajkalensis 
из раннего мела Забайкалья. В дальнейшем остатки 
хористодер были обнаружены в средней юре Мос-
ковской области и Красноярского края, а также в 
раннем мелу Кемеровской области, Якутии и Крас-
ноярского края [Алифанов, Сенников, 2001; Сен-
ников и др., 2005а, 2005б; Skutschas, 2006, 2008; 
Горденко, Сенников, 2008; Колосов и др., 2009; 
Скучас, неопубл. данные].  

Систематическое положение хористодер среди 
Diapsida до сих пор остается неясным. Это в пер-
вую очередь связано с тем, что для них характерна 
«мозаика» из продвинутых признаков, свойствен-
ных как Archosauromorpha, так и Lepidosauromor-
pha. В связи с этим хористодер рассматривали или 
в составе Rhynchocephalia [Cope, 1876; Huene, 1935; 
Hoffstetter, 1955], или как примитивных архозавро-
морф [Currie, 1981; Erickson, 1987; Evans, 1988, 
1990; Gauthier et al., 1988; Rieppel, 1993; Storrs, Go-
wer, 1993; Storrs et al., 1996]. В то же время у хори-
стодер нет многих основных синапоморфий Archo-
sauromorpha + Lepidosauromorpha (Sauria sensu 
[Laurin, 1991]), таких как отсутствие зубов на 
флангах поперечных отростков птеригоидов, рас-
ширенная сзади квадратная кость, наличие ретро-
артикулярного и короноидного отростков, крючко-
видная форма пятой метатарзалии (см. [Gao, Fox, 
1998]). Это предполагает более базальное положе-
ние хористодер по отношению к Sauria внутри сис-
темы Diapsida [Dilkes, 1998; Gao, Fox, 1998].  

За последние десять лет было выдвинуто не-
сколько филогенетических (кладистических) гипо-
тез о родственных связях внутри Choristodera (рис. 
1). Общим для этих гипотез являются: (1) поддерж-
ка монофилии подотряда Neochoristodera, объеди-
няющего наиболее продвинутые семейства хори-
стодер: Simoedosauridae и Champsosauridae; (2) ба-
зальное положение семейства Cteniogenidae (Cten-
iogenys). Основными противоречиями данных ги-
потез являются: (1) включение позднетриасового 
рода Pachystropheus в состав отряда Choristodera 
или рассмотрение его за пределами данного таксо-
на; (2) монофилия или полифилия клады Monjuro-
suchus–Philydrosaurus  (семейство  Monjurosuchidae  
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Рис. 1. Обобщенная филогенетическая схема Choristodera (по: [Skutschas, 2008; Matsumoto et al., 2013],  
с изменениями) 

 
sensu [Gao, Fox, 2005]); (3) монофилия или парафи-
лия клады Monjurosuchidae–Hyphalosauridae. Роды 
Irenosaurus и Khurendukhosaurus, известные по раз-
розненным остаткам, обычно не включались в фи-
логенетические реконструкции Choristodera. Не-
давнее обнаружение нового материала по Khuren-
dukhosaurus в раннем мелу Забайкалья и Монголии 

позволило включить данный род в кладистический 
анализ хористодер и установить, что он занимает 
внешнее положение по отношению к Neochoris-
todera, но является более продвинутым по сравне-
нию с базальными Cteniogenidae [Skutschas, 2008; 
Matsumoto et al., 2009, 2013]. 

 
Классификация отряда (до родового уровня) представляется следующей: 
 

Семейство Cteniogenidae Seiffert, 1973 
Род Cteniogenys Gilmore, 1928, средняя – поздняя юра Европы и Северной Америки, поздний мел  

Канады.  
Семейство Hyphalosauridae Gao et Fox, 2005 
Род Shokawa Evans, Manabe, 1999, ранний мел Японии. 
Род Hyphalosaurus Gao, Tang et Wang, 1999, ранний мел Китая.  
Cемейство Monjurosuchidae Endo, 1940 
Род Monjurosuchus Endo, 1940, ранний мел Китая и Японии.  
Cемейство incertae sedis 
Род Pachystropheus E. von Huene, 1935, поздний триас Англии.  
Род Khurendukhosaurus Sigogneau-Russell et Efimov, 1984, ранний мел Монголии и Забайкалья (Россия).  
Род Philydrosaurus Gao et Fox, 2005, ранний мел Китая. 
Род Lazarussuchus Hecht, 1992, поздний олигоцен – ранний миоцен Франции и Чехии.  
Род Irenosaurus Efimov, 1984, ранний мел Монголии.  
Семейство Champsosauridae Cope, 1884 
Род Champsosaurus Cope, 1876, поздний мел – эоцен Северной Америки и Европы. 
Семейство Simoedosauridae Lemoine, 1884 
Род Tchoiria Efimov, 1975, ранний мел Монголии. 
Род Ikechosaurus Sigogneau-Russell, 1981, ранний мел Китая и Монголии. 
Род Simoedosaurus Gervais, 1877, поздний мел – эоцен Европы, Азии и Северной Америки. 
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Диагноз. Череп дорсовентрально уплощен, 
верхнее височное окно выдается назад от уровня 
затылочного мыщелка. Хоаны расположены при-
мерно на уровне середины маргинального зубного 
ряда. Предлобные кости удлиненные и имеют шов-
ный контакт по медиальной линии практически по 
всей своей длине. Контакт между сошником и 
верхнечелюстной костью присутствует. Дорсаль-
ный отросток верхнечелюстной кости низкий и на-
клонен медиально. Теменное отверстие отсутству-
ет. Неоморф в мозговой коробке присутствует как 
часть наружной стенки и медиальной стенки ви-
сочного окна. Птеригоидный фланг включает в се-
бя птеригоид и эктоптеригоид, которые имеют го-
ризонтальное перекрытие. Базиптеригоидное со-
членение шовное. Парасфеноид и птеригоид имеют 
шовный контакт. Заглазничный отросток скуловой 
кости гораздо короче передневентрального отрост-
ка. Межптеригоидная впадина ограничена спереди 
птеригоидами и сзади парасфеноидом. Зубы мар-
гинального ряда конические, субтекодонтные. Пи-
тательные отверстия на латеральной поверхности 
зубной кости открываются в короткие продольные 
борозды. Зубовидный отросток не прирастает к 
эпистрофею. Тела позвонков амфицельные (прими-
тивный признак) или амфиплатицельные. Число 
крестцовых позвонков равно трем.  

Состав. Семейства Cteniogenidae Seiffert, 1973, 
средняя – поздняя юра Европы и Северной Амери-
ки, поздний мел Северной Америки; Champsosauri-
dae Cope, 1884, поздний мел – эоцен Северной 
Америки и Европы; Simoedosauridae Lemoine, 1884, 
ранний мел – эоцен Евразии и Северной Америки; 
Hyphalosauridae Gao et Fox, 2005, ранний мел Япо-
нии и Китая; Monjurosuchidae Endo, 1940, ранний 
мел Японии и Китая. Роды неясного семейственно-
го положения: Pachystropheus E. von Huene, 1935, 
поздний триас Англии; Khurendukhosaurus Si-
gogneau-Russell et Efimov, 1984, ранний мел Мон-
голии и Забайкалья (Россия); Philydrosaurus Gao et 
Fox, 2005, ранний мел Китая; Lazarussuchus Hecht, 
1992, поздний олигоцен – ранний миоцен Европы; 
Irenosaurus Efimov, 1984, ранний мел Монголии.  

Замечания. Семейства Champsosauridae и Simo-
edosauridae объединяют в монофилетический так-
сон Neochoristodera Evans et Hecht, 1993. Для не-
охористодер характерны следующие признаки: но-
совые кости длинные и слившиеся; контакт между 
носовыми и предчелюстными костями присутству-
ет; предлобные и лобные кости примерно равной 
длины; орбиты сравнительно крупные и ориенти-
рованные дорсально; верхневисочное окно сущест-
венно крупнее орбиты; небное отверстие открыва-
ется между птеригоидом и небной костью, без уча-
стия сошника; птеригоидный отросток квадратной 

кости низкий, узкий и расположенный горизон-
тально, с редуцированной фасеткой для птеригои-
да; птеригоквадратное отверстие присутствует и 
расположено между неоморфом и квадратной ко-
стью; сустав нижней челюсти при виде сбоку рас-
положен ниже уровня нижнечелюстного симфиза; 
складки эмали в основании коронок зубов присут-
ствуют; невральные дуги шейных позвонков не 
прирастают к телам [Evans, Hecht, 1993]. 

 
Семейство Cteniogenidae Seiffert, 1973 

 

Cteniogenyidae: [Seiffert, 1973, p. 17]. 
Cteniogenidae: [Gao, Fox, 1998, p. 306-307]. 
Типовой род – Cteniogenys Gilmore, 1928. 
Диагноз. Контакт между предчелюстными и но-

совыми костями отсутствует. Орбиты узкие и длин-
ные. Лобные кости субпрямоугольные, с передним 
краем, расположенным немного позади уровня пе-
реднего края орбит. Предлобные кости короткие и 
широкие, с увеличенным небным отростком. За-
глазничная и заднелобная кости не сливаются (ос-
таются самостоятельными элементами) и входят в 
край орбиты. Квадратная кость со слаборазвитым 
квадратноскуловым отростком. Маргинальные зу-
бы короткие, со струйчатостью на коронке. Осно-
вания зубов без складок эмали.  

Состав. Род Cteniogenys Gilmore, 1928, средняя 
– поздняя юра Европы и Северной Америки, позд-
ний мел Северной Америки. 
 

Род Cteniogenys Gilmore, 1928 
 

Cteniogenys: [Gilmore, 1928, p. 162; Evans, 1989, 
p. 577; Evans, 1990, p. 206]. 

Типовой вид – Cteniogenys antiquus Gilmore, 
1928. 

Диагноз. Род монотипического семейства.  
Видовой состав. C. antiquus Gilmore, 1928, 

поздняя юра Северной Америки. 
Замечание. Типовой вид известен по фрагмен-

там зубных костей из формации Моррисон. Второй 
вид – Cteniogenys reedi Seiffert, 1973, описанный из 
поздней юры Португалии, рассматривается как no-
men dubium (Evans, 1989). Достоверных межвидовых 
различий в строении зубных костей у C. antiquus и у 
других экземпляров рода Cteniogenys из средней юры 
Великобритании и России, поздней юры Португа-
лии, позднего мела Канады не выявлено, поэтому 
все они определяются как Cteniogenys spp.  
 

Cteniogenys sp.  
 

Cteniogenys: [Алифанов, Сенников, 2001, с. 73; 
Сенников и др., 2005а, с. 237; 2005б, с. 237; Гор-
денко, Сенников, 2008, с. 94]. 
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Экз. без номера, коллекция ПИН, фрагмент че-
люсти; местонахождение Пески, Коломенский рай-
он Московской области; мещерский горизонт, мо-
скворецкая свита, бат, средняя юра. 

Замечание. Изображения фрагмента челюсти 
хористодеры из Подмосковья и описания призна-
ков, по которым данный экземпляр был отнесен к 
роду Cteniogenys, опубликованы не были.  

 
Семейство Simoedosauridae Lemoine, 1884 

 

Simoedosauridae: [Lemoine, 1884; Evans, 1990,  
p. 231; Gao, Fox, 1998, p. 311]. 

Типовой род – Simoedosaurus Gervais, 1877. 
Диагноз. Рыло удлиненное, но не превышает 

половины длины черепа. Заглазничная и заднелоб-
ная кости слиты и формируют единую кость (post-
orbitofrontale). Контакт между теменными костями 
и postorbitofrontale заметно укорочен (по сравнению 
с Champsosauridae). Заглазничный отросток скуло-
вой кости низкий, либо отсутствует. Межптериго-
идная впадина не ограничена позади птеригоидами. 
Подглазничное окно треугольной формы с прямым 
медиальным краем. Задние отверстия внутренней 
сонной артерии расположены в парасфеноиде и от-
крываются вентрально. Посттемпоральное окно за-
крыто. Парокципитальные отростки немного ото-
гнуты вентрально. Нижнечелюстной симфиз ко-
роткий, и его длина примерно равна трети длины 
зубного ряда на зубной кости. Зубы маргинального 
ряда имеют поперечно-расширенные основания 
(слабо выражено у Tchoiria).  

Состав. Роды Tchoiria Efimov, 1975, ранний мел 
Монголии; Ikechosaurus Sigogneau-Russell, 1981, 
ранний мел Китая и Монголии; Simoedosaurus 
Gervais, 1877, ранний мел – эоцен Европы, Азии и 
Северной Америки. 

 
Род Tchoiria Efimov, 1975 

 

Tchoiria: [Ефимов, 1975, с. 85; 1983, с. 72; 1988, 
с. 86; Efimov, Storrs, 2000, p. 391].  

Типовой вид – Tchoiria namsarai Efimov, 1975. 
Диагноз. Верхнечелюстная кость формирует 

латеральный край подглазничного окна. Межпте-
ригоидная яма крупная, удлиненная, с заостренным 
передним краем; расположена примерно на уровне 
заднего края подглазничного окна. Базисфеноид 
формирует задний край межптеригоидной ямы. Че-
люстное сочленение находится на уровне затылоч-
ного. Нижнечелюстной симфиз в четверть длины 
челюсти. Основания зубов маргинального ряда ок-
руглые или слабо поперечно расширенные. Энтэ-
пикондилярное отверстие плечевой кости присут-
ствует.  

Видовой состав. T. namsarai Efimov, 1975, 
ран-ний мел (апт-альб) Монголии; T. klauseni 
Ksepka, Gao et Norell, 2005, ранний мел (апт) 
Монголии. 

 
Tchoiria namsarai Efimov, 1975 

Рис. 2; табл. I 
 

Tchoiria namsarai: [Ефимов, 1975, с. 83, рис. 1–
3; 1988, с. 86, рис. 32; Efimov, Storrs, 2000, p. 391, 
Fig. 19.2–19.5; Татаринов, 2006, с. 134, рис. VII–11]. 

Голотип – ПИН, № 3386/1, фрагмент черепа c 
нижней челюстью, передняя часть посткраниально-
го скелета; местонахождение Хурэн-Дух, Монго-
лия; дзунбаинская свита, апт-альб, нижний мел. 

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 3386/4, фраг-
менты посткраниального скелета. 

Диагноз. Зубов на верхнечелюстной кости бо-
лее 60. В симфизной части зубной кости 17 зубов.  

Распространение. Типовое местонахождение. 
 

Tchoiria klauseni Ksepka, Gao et Norell, 2005 
 

Tchoiria klauseni: [Ksepka et al., 2005, p. 3‒15, 
figs. 4‒10]. 

Голотип – Палеонтологический центр АН Мон-
голии, IGM 1/8, фрагмент черепа, изолированные 
посткраниальные кости (пять шейных, шесть туло-
вищных, три крестцовых и четыре хвостовых по-
звонка, несколько ребер и гастралий, фрагмент ло-
патки, правые лучевая, локтевая, подвздошная, 
бедренная кости, фрагмент правых седалищной и 
лобковой костей); местонахождение Два вулкана, 
Южная Монголия; апт, нижний мел. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Зубов на верхнечелюстной кости не-

многим более 34. В симфизной части зубной кости 
12 зубов.  

Распространение. Типовое местонахождение. 
 
Род Simoedosaurus Gervais, 1877 

 

Simoedosaurus: [Gervais, 1877, p. 74; Brown, 1905, 
p. 6; Sigogneau-Russell, 1975, p. 1219; Gao, Fox, 
1998, p. 312]. 

Champsosaurus: [Cope, 1884a, p. 104, partim]. 
Типовой вид – Simoedosaurus lemoinei Gervais, 

1877. 
Диагноз. Рыло широкое и короткое. Ширина 

межорбитальной части крыши черепа больше диа-
метра орбит. Нижнечелюстной симфиз образован 
зубными костями (пластинчатая кость не входит в 
состав симфиза).  

Видовой состав. S. lemoinei Gervais, 1877, позд-
ний палеоцен Франции; S. dakotensis Erickson, 1987, 
палеоцен США. 
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Рис. 2. Фрагмент черепа (а, б) и нижняя челюсть (в, г) Tchoiria namsarai Efimov, 1975, голотип ПИН,  
№ 3386/1; местонахождение Хурэн-Дух, Монголия; альб, нижний мел: а – сверху, б – снизу; в – изнутри, г – 
снаружи. Длина масштабной линейки 5 см. 

Обозначения: an – угловая кость; art – сочленовная кость; bo – основная затылочная кость; ch – хоана; cor – венечная 
кость; d – зубная кость; ec – эктоптеригоид; iptf – межптеригоидное отверстие; j – скуловая кость; l – слезная кость; mx – 
верхнечелюстная кость; n – неоморф; na – носовая кость; op – заднеушная кость; pa – теменная кость, pal – небная кость;  
pf – предлобная кость; pro – переднеушная кость; psph – парасфеноид; pt – крыловидная кость; ptqf – птеригоквадратное от-
верстие; q – квадратная кость; qc – мыщелок квадратной кости; qj – квадратно-скуловая кость; sa – надугловая кость; sq – 
чешуйчатая кость; sof – подглазничное отверстие; spl – пластинчатая кость; v – сошник 

 
Simoedosaurus sp. 

 

Водные млекопитающие (Sirenia): [Несов, Удо-
виченко, 1986, с. 131, табл. I, фиг. 9; Аверьянов и 
др., 1993, с. 81]. 

Торакозаврины: [Ефимов, 1988, с. 38; Аверьянов 
и др., 1993, с. 81]. 

cf. Simoedosaurus sp.: [Аверьянов, 2005, рис. 1, 
табл. IV; Тлеубердина, 2005, с. 13]. 



 12

Экз. ZIN PH, №№ 12-16/11, изолированные зу-
бы; ZIN PH, № 1/11, тело шейного позвонка; ZIN 
PH, № 2/11, фрагмент тела туловищного позвонка; 
ZIN PH, №№ 3/11, 17/11, 20/11, невральные дуги 
туловищных позвонков; ZIN PH, № 4/11, крестцо-
вый позвонок с крестцовыми ребрами; ZIN PH, № 
11/11, переднехвостовой позвонок; ZIN PH, № 5/11, 
тело среднехвостового позвонка; ZIN PH, № 6/11, 
правое переднее туловищное ребро; ZIN PH, № 
7/11, левое переднее туловищное ребро; ZIN PH, № 
19/11, фрагмент головки левого переднего туло-
вищного ребра; ZIN PH, № 8/11, заднее туловищ-
ное ребро; ZIN PH, № 22/11, центральная часть га-
стралии; ZIN PH, № 23/11, проксимальный конец 
бокового элемента гастралии; ZIN PH, № 9/11, дис-
тальный фрагмент левой проксимальной фаланги 
стопы (?); ZIN PH, № 21/11, диафиз левой прокси-
мальной фаланги стопы (?); ZIN PH, № 10/11, 
фрагмент когтевой фаланги; местонахождение 
Джилга 1а, Сарыагачский район, Чимкентская об-
ласть, Южный Казахстан; ланден, терминальный 
палеоцен.  

Экз. ZIN PH, № 18/11, фрагмент левой под-
вздошной кости; местонахождение Джилга 1б, Са-
рыагачский район, Чимкентская область, Южный 
Казахстан; ипр, ранний эоцен.  

Замечание. Simoedosaurus sp. из местонахожде-
нии Джилга – единственная известная хористодера 
из палеогена Азии. 

 
Simoedosauridae nomen dubium 
Tchoiria magna Efimov, 1979 

 

Tchoiria magna: [Ефимов, 1979, с. 56, рис. 1б].  
Ikechosaurus magnus: [Ефимов, 1983, с. 71, рис. 

1; 1988, с. 89, рис. 33а; Efimov, Storrs, 2000, p. 395, 
fig. 19.6]. 

Choristodera incertae sedis: [Ksepka et al., 2005, p. 2]. 
Экз. ПИН, № 559/501 (голотип Tchoiria magna 

Efimov, 1979), изолированные посткраниальные ос-
татки и фрагмент нижней челюсти; местонахожде-
ние Хамарин-Хурал, Монголия; альб, нижний мел. 

Замечания. Крупная (до 3 м) хористодера из 
Хамарин-Хурала изначально была отнесена к роду 
Tchoiria [Ефимов, 1979]. В дальнейшем она была 
отнесена к роду Ikechosaurus на основании попе-
речно-расширенных оснований зубов на зубной 
кости [Ефимов, 1988; Efimov, Storrs, 2000]. Данный 
признак не является аутапоморфией рода Ikecho-
saurus и известен также для Simoedosaurus (Simoe-
dosauridae) и Khurendukhosaurus. С другой стороны, 
маргинальные зубы у «Ikechosaurus» magnus имеют 
выраженные складки эмали в основании коронок 
(отсутствуют у Khurendukhosaurus), что в совокуп-
ности с поперечно расширенными основаниями зу-
бов, наличием переднего и заднего килей на корон-

ке, а также крупными размерами указывает на при-
надлежность данного таксона семейству Simoedo-
sauridae. По строению зубной кости роды Ikecho-
saurus и Simoedosaurus различаются длиной симфиза 
(короткий у Simoedosaurus и удлиненный у Ikecho-
saurus). Строение симфизной области неизвестно 
для хористодеры из Хамарин-Хурала, и ее нельзя 
определить точнее, чем Simoedosauridae gen. indet. В 
результате «Tchoiria magna» (= «Ikechosaurus mag-
nus») рассматривается нами как nomen dubium. 

 
Choristodera incertae sedis 

 

Род Khurendukhosaurus Sigogneau-Russell  
et Efimov, 1984 

 

Khurendukhosaurus: [Sigogneau-Russell, Efimov, 
1984, p. 291; Ефимов, 1988, с. 90; Efimov, Storrs, 
2000, p. 396; Skutschas, 2008, p. 65; Matsumoto et al., 
2008, p. 235].  

Типовой вид – Khurendukhosaurus orlovi Sigo-
gneau-Russell et Efimov, 1984. 

Диагноз. Основания зубов маргинального ряда 
поперечно расширены. Базальные бугры на основ-
ной затылочной кости заметно расширены лате-
рально. Невральные дуги прирастают к телам по-
звонков. Верхушки остистых отростков туловищ-
ных позвонков поперечно расширены и имеют 
морщинистую дорсальную поверхность. Хордаль-
ный канал в телах позвонков закрыт. Вентральный 
киль на шейных позвонках высокий. Вентромеди-
альный гребень туловищных позвонков низкий или 
отсутствует. Небольшой шиповидный отросток, 
расположенный ниже постзигапофизов, присутст-
вует на предкрестцовых позвонках. Тела хвостовых 
позвонков с вентральной бороздой, окаймленной 
высокими продольными гребнями. Лопатка и кора-
коид срастаются. Фасетка для ключиц на межклю-
чице сплошная и не прерывается по медиальной 
линии (горизонтальные ветви межключицы полно-
стью перекрыты вентрально ключицами). Пахио-
стоз отсутствует. 

Видовой состав. Khurendukhosaurus orlovi Sigo-
gneau-Russell et Efimov, 1984, ранний мел Мон- 
голии. 

 
Khurendukhosaurus orlovi Sigogneau-Russell  

et Efimov, 1984 
Табл. II, фиг. 1–8 

 

Champsosauridae indet: [Ефимов, 1983, с. 74,  
рис. 3]. 

Khurendukhosaurus orlovi: [Sigogneau-Russell, 
Efimov, 1984, Fig. 1a, 2b, 3a-b, 4,8a-b, 9a-b, 10a-b, 
14; Ефимов, 1988, с. 91; Efimov, Storrs, 2000, p. 397, 
Fig. 19.7; Matsumoto et al., 2008, p. 235]. 



 13

Khurendukhosaurus bajkalensis: [Ефимов, 1996,  
с. 122, рис. а, б; Efimov, Storrs, 2000, p. 397; Скучас, 
2004, с. 53]. 

Khurendukhosaurus sp.: [Skutschas, 2008, p. 66, 
fig. 2-6]. 

Голотип – ПИН, № 3386/3, шейные позвонки, 
фрагмент ключицы, межключица, скапулокорако-
ид, плечевая кость, шейные и спинные ребра; ме-
стонахождение Хурэн-Дух, Монголия; дзунбаин-
ская свита, апт-альб, нижний мел. 

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 3386/6, фраг-
менты посткраниального скелета; типовое место-
нахождение. 

Экз. ПИН, № 2234/201 (голотип Khurenduk-
hosaurus bajkalensis), правый скапулокоракоид и 
туловищное ребро; ZIN PH, №№ 1/25, 2/25, 3/25, 
основные затылочные кости; ZIN PH, № 4/25, левая 
боковая затылочная кость; ZIN PH, № 22/25, перед-
ний фрагмент левой верхнечелюстной кости; ZIN 
PH, № 23/25, фрагмент правой зубной кости; ZIN 
PH, № 24/25, фрагмент левой зубной кости; ZIN 
PH, № 8/25, шейный позвонок; ZIN PH, № 17/25, 
туловищный позвонок; ZIN PH, № 18/25, тело кре-
стцового позвонка; ZIN PH, №№ 19/25, 20/25, хво-
стовой позвонок; ZIN PH, №№16/25, 13/25, туло-
вищные ребра; ZIN PH, №№ 14/25, 15/25, медиаль-
ные фрагменты правых ключиц; ZIN PH, № 8/25, 
передний фрагмент межключицы; ZIN PH, № 9/25, 
правая плечевая кость; ZIN PH, № 10/25, дисталь-
ный фрагмент левой плечевой кости; ZIN PH, № 
12/25, правая лучевая кость; ZIN PH, № 11/25, лок-
тевая кость; ZIN PH, № 21/25, малая берцовая 
кость; ZIN PH, № 25/25, фрагмент гастралии; ме-
стонахождение Могойто, Бурятия, Забайкалье, Рос-
сия; муртойская свита, баррем-апт, нижний мел. 

Диагноз. Вид монотипического рода. 
Распространение. Нижний мел Монголии и За-

байкалья. 
Замечания. Khurendukhosaurus из Забайкалья 

отличается от K. orlovi вдвое меньшими размерами и 
менее глубокой инфрагленоидной вырезкой на ска-
пулокоракоиде. Данные признаки у забайкальского 
Khurendukhosaurus скорее всего могли изменяться в 
онтогенезе. Другие диагностические признаки, раз-
личающие два описанных вида Khurendukhosaurus, 
не известны. До обнаружения нового материала 
Khurendukhosaurus bajkalensis Efimov, 1996 фор-
мально может рассматриваться как nomen dubium 
(Matsumoto et al., 2008) или как синоним Khurenduk-
hosaurus orlovi Sigogneau-Russell et Efimov, 1984.  

 
Род Irenosaurus Efimov, 1988 

 

Irenosaurus: [Ефимов, 1988, с. 88; Efimov, Storrs, 
2000, p. 397]. 

Типовой вид – Tchoiria egloni Efimov, 1983. 
Диагноз. Наружная бугристость плечевой кости 

обособлена от головки и выступает как массивное 
субтреугольное возвышение. Внутренняя бугри-
стость плечевой кости выступает в виде тонкого 
отростка, отделенного глубокой депрессией от сус-
тавной поверхности головки. Мыщелки дистально-
го эпифиза плечевой кости хорошо выражены и 
разделены. Энтэпикондилярное отверстие плечевой 
кости отсутствует. Тела туловищных позвонков 
удлиненные. Верхушки остистых отростков туло-
вищных позвонков поперечно расширены и имеют 
морщинистую дорсальную поверхность. 

Видовой состав. Irenosaurus egloni (Efimov, 
1983), ранний мел Монголии. 

 
Irenosaurus egloni (Efimov, 1983) 

Табл. II, фиг. 9–14 
 

Tchoiria egloni: [Ефимов, 1983, с. 72]. 
Irenosaurus egloni: [Ефимов, 1988, с. 89, рис. 

33б-в; Efimov, Storrs, 2000, p. 397, fig. 19.8-19.9]. 
Голотип – ПИН, № 3386/2, фрагменты посткра-

ниального скелета; местонахождение Хурэн-Дух, 
Монголия; дзунбаинская свита, апт-альб, нижний 
мел. 

Материал. Голотип.  
Диагноз. Вид монотипического рода. 
Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечание. Валидность I. egloni (и всего рода 

Irenosaurus) вызывает сомнения [Evans, Hecht, 1993; 
Efimov, Storrs, 2000; Ksepka et al., 2005]. Это связано с 
отсутствием четких аутапоморфных признаков, отли-
чающих данный таксон от других хористодер из ме-
стонахождения Хурэн-Дух (Khurendukhosaurus orlovi 
и Tchoiria namsarai). Признаки, отмеченные для I. 
egloni, скорее всего могут изменяться в онтогенезе. 
Не исключено, что плечевая кость I. egloni принадле-
жит Tchoiria namsarai, а позвонки – Khurendukhosau-
rus orlovi [Efimov, Storrs, 2000].  

 
Choristodera indet. 1 

 

Choristodera indet.: [Averianov et al., 2006, fig. 2]. 
Экз. ZIN PH, № 19/47, тело заднешейного по-

звонка; ZIN PH, № 1/47, тело шейного позвонка; 
ZIN PH, № 20/47, тело туловищного позвонка; ме-
стонахождения Джиддасай и Саракомышсай 1, ок-
рестности г. Ташкумыр, Фергана, Киргизия; бала-
бансайская свита, келловей, средняя юра. 

Замечания. Позвонки хористодер из Ферганы – 
первая опубликованная находка представителей 
данной группы в юре Азии. 

 
Choristodera indet. 2 

Khurendukhosaurus sp.: [Колосов и др., 2009, с. 80]. 
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Экз. ПИН, без номера, туловищные позвонки, 
фрагменты костей конечностей и ребер; местона-
хождение Тээтэ, руч. Тээтэ, левый приток р. Бото-
мою, Кемпендяйская впадина, бассейн р. Вилюй, 
Якутия; сангарская серия, нижний мел. 

Замечания. Изображения и описание материала 
по хористодере из Тээтэ опубликованы не были. 
Согласно нашим наблюдениям, для хористодеры из 
Тээтэ характерны примитивные черты в строении 
туловищных позвонков: небольшие размеры, амфи-
цельность, удлиненное тело, отсутствие шиповидно-
го отростка ниже постзигапофиза, прирастание нев-
ральной дуги к телу позвонка, наличие нотохор-
дальной ямки. Дистальные фрагменты плечевых 
костей, проксимальный фрагмент бедренной кости 
и фрагменты ребер имеют типичное для хористо-
дер строение. Хористодера из Тээтэ не относится к 
роду Khurendukhosaurus, так как для нее характер-
но отсутствие поперечно-расширенных верхушек 
остистых отростков туловищных позвонков, несу-
щих морщинистую дорсальную поверхность. На 
данный момент хористодера из Тээтэ не может 
быть определена точнее, чем Choristodera indet. 

 
Choristodera indet. 3 

 

Choristodere (?): [Skutschas, 2006, p. 123]. 
Экз. ПМ ТГУ, № 200/7-БР-1, фрагмент зубной 

кости с симфизом; ПМ ТГУ, № 200/7-БР-2, тело 
шейного позвонка; ПМ ТГУ, № 200/7-БР-3, тело ту-
ловищного позвонка; ПМ ТГУ, № 200/7-БР-4, тело 
крестцового позвонка; местонахождение Березовский 
разрез, Шарыповский район, Красноярский край; 
верхняя часть итатской свиты, бат, средняя юра.  

Замечания. Строение зубной кости хористоде-
ры из Красноярского края наиболее сходно с тако-
вым у представителей рода Cteniogenys (относи-
тельно короткий и медиально ориентированный 
симфиз, передняя часть меккелевой борозды вхо-
дит в симфиз, основная часть симфизной поверхно-
сти расположена вдоль верхнего края меккелевой 
борозды, дорсальный и вентральный края меккеле-
вой борозды параллельны, субдентальная полка 
мощнее, чем нижний край меккелевой борозды, ос-
нования зубов маргинального ряда округлой фор-
мы). Однако наличие большего числа зубов в сим-
физной области (шесть у хористодеры из Красно-
ярского края, три у Cteniogenys) не позволяет отне-
сти данную форму к Cteniogenys. Тела позвонков у 
примитивных хористодер имеют сходное строение 
и не могут использоваться для определения. 

 
Choristodera indet. 4 

 

Хористодеры: [Аверьянов и др., 2003, с. 107]. 

Экз. ПМ ТГУ, № 120/3-БК 3-1, туловищный по-
звонок; местонахождение Большой Кемчуг-3, 
Красноярский край; экз. ПМ ТГУ, № 120/8-Ш 1-1, 
туловищный позвонок; местонахождение Шестако-
во-1, Кемеровская область; илекская свита, нижний 
мел. 

Замечания. Строение позвонков из илекской 
свиты Западной Сибири примитивно (небольшие 
размеры, амфицельность, удлиненное тело, отсут-
ствие шиповидного отростка ниже постзигапофи-
за), и они не могут быть определены точнее, чем 
Choristodera indet. Данные находки вместе с мате-
риалом из местонахождения Тээте (Якутия, ниж-
ний мел) указывают на широкое распространение 
небольших примитивных хористодер в раннем ме-
лу Сибири.  
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Таблица I. Tchoiria namsarai Efi mov, 1975; голотип ПИН, № 3386/1, фрагмент черепа (1, 2) и нижняя челюсть (3), 
местонахождение Хурэн-Дух, Монголия; альб, нижний мел. 1, 3 – сверху, 2 – снизу. Масштаб – 5 см.

I



Таблица II. Фиг. 1–8. Khurendukhosaurus orlovi Sigogneau-Russell et Efi mov, 1984; голотип ПИН, № 3386/3, 
фрагменты скелета: 1, 2 – шейные позвонки в предполагаемом анатомическом сочленении: 1 – сбоку, 2 – сверху; 
3, 4 – туловищный позвонок: 3 – сбоку, 4 – спереди; 5, 6 – межключица и ключица: 5 – с вентральной; 6 – 
с дорсальной сторон; 7, 8 – фрагмент скапулокоракоида: 7 – с вентральной, 8 – с дорсальной сторон; местонахождение 
Хурэн-Дух, Монголия; альб, нижний мел.

Фиг. 9–14. Irenosaurus egloni Efi mov, 1983; голотип ПИН, № 3386/2; 9, 10 – туловищный позвонок: 9 – 
сбоку, 10 – спереди; 11, 12 – переднехвостовой позвонок: 11 – сбоку, 12 – спереди; 13, 14 – плечевая кость: 13 – 
с вентральной, 14 – с дорсальной сторон; местонахождение Хурэн-Дух, Монголия; альб, нижний мел. 

Масштаб – 2 см
II
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НАДОТРЯД CROCODYLIFORMES 
П.П. Скучас, М.Б. Ефимов, А.С. Резвый 

 
Принципы систематики и филогения. Надот-

ряд Crocodyliformes включает в себя современные 
группы крокодилов (таксон Crocodylia в узком 
смысле) и филогенетически близкие ископаемые 
формы, классически рассматриваемые в составе 
отрядов «Protosuchia», «Mesosuchia» и Eusuchia. 
Среди основных синапоморфий крокодилиформ 
можно отметить широкий контакт квадратной кос-
ти с мозговым черепом с формированием кранио-
квадратного прохода [Benton, Clark, 1988; Татари-
нов, 2009]. Построение филогенетической схемы 
крокодилиформ с использованием кладистических 
подходов показало парафилетичность «Mesosuchia» 
и, возможно, «Protosuchia». В результате были вы-
делены и названы новые монофилетические груп-
пы (клады), для многих из которых не определен 
таксономический ранг (см. обобщенную филогене-
тическую схему на рис. 3).  

Наиболее примитивных крокодилиформ, для 
которых, в первую очередь, характерно отсутствие 
хорошо развитого вторичного костного неба, рас-
сматривают в составе «Protosuchia». Данный таксон 
скорее всего является парафилетическим, хотя не-
которые исследователи указывают на возможную 
монофилию всех протозухий и приводят синапо-
морфии этой группы [Wu et al., 1997].  

Всех крокодилиформ с развитым вторичным ко-
стным небом (и некоторыми другими продвинуты-
ми признаками) относят к Mesoeucrocodylia («Me-
sosuchia» + Eusuchia). Внутри Mesoeucrocodylia вы-
деляют следующие монофилетические группы: 
Thalattosuchia, Notosuchia, Sebecia и Neosuchia. На 
большинстве филогенетических схем Notosuchia, 
Sebecia и Neosuchia объединяются в монофилети-
ческий таксон Metasuchia. Для метазухий характер-
ны следующие синапоморфии: на вентральной по-
верхности мозговой коробки базисфеноид укоро-
чен по сравнению с основной затылочной костью; 
нижнебоковая часть otoccipitale (срощенные exoc-
cipitale и opisthoticum) значительно редуцирована в 
размерах; нисходящий отросток предлобной кости 
находится в контакте с небной костью; лобные кос-
ти срастаются (известно и для Thalattosuchia); пе-
редняя часть скуловой кости в два раза шире зад-
ней; заглазничная перегородка цилиндрическая в 
сечении; заглазничная кость входит в край нижнего 
височного окна; предглазничное окно отсутствует 
или намного меньше в диаметре, чем глазница; 
небные кости контактируют друг с другом по всей 
длине (известно и для Thalattosuchia); крыловидная 

кость соединяется швом накрепко с квадратной ко-
стью; коракоид почти такой же длинный, как ло-
патка; передний отросток подвздошной кости 
практически отсутствует [Benton, Clark, 1988; Fio-
relli, Calvo, 2007; Татаринов, 2009].  

Группа Thalattosuchia включает в себя высоко-
специализированные морские формы c ластовид-
ными конечностями и гипоцеркальным хвостовым 
плавником (семейство Metriorhynchidae) и более 
примитивных, но также морских, панцирных кро-
кодилов Teleosauridae. Талаттозухии имели космо-
политичное распространение в юре – раннем мелу 
[Mueller-Töwe, 2005; Татаринов, 2009]. Положение 
талаттозухий внутри Mesoeucrocodylia неопреде-
ленно – согласно результатам различных филогене-
тических анализов, Thalattosuchia занимают ба-
зальное положение среди мезэукрокодилий [Lars-
son, Sues, 2007] или находятся среди наиболее эво-
люционно продвинутых крокодилиформ (неозу-
хий) [Bronzati et al., 2012]. 

Таксон Notosuchia объединяет небольших на-
земных крокодилиформ, для которых характерна 
гладкая, нескульптурированная поверхность чере-
па, наличие заднего зубца на чешуйчатой кости, за-
ходящего под крышу черепа; короткая предглаз-
ничная часть черепа; наличие менее чем 10 мак-
силлярных зубов; терминальная ориентация на-
ружной ноздри и низко расположенный челюстной 
сустав. Уникальными чертами нотозухий также яв-
ляются: наличие дополнительных бугорков на зу-
бах, неглубокий, шпателевидный нижнечелюстной 
симфиз и вытянутая в длину суставная поверхность 
на сочленовной кости [Larsson, Sues, 2007]. Боль-
шинство нотозухий известны из мела Гондваны. 
Единственный представитель лавразийских ното-
зухий, Chimaerasuchus из раннего мела Китая, об-
ладал уникальной для крокодилиформ раститель-
ноядной специализацией [Wu et al., 1995; Wu, Sues, 
1996].  

Таксон Sebecia включает в себя в основном на-
земных высокорылых, короткорылых и узкорылых 
крокодилиформ с латерально уплощенными (зифо-
донтными) зубами. Основными синапоморфиями 
себекий являются: крупное нейроваскулярное от-
верстие на месте контакта предчелюстной и верх-
нечелюстной костей, отсутствие контакта с вен-
тральной стороны между задними частями предче-
люстных костей, а также наличие сагиттального 
возвышения на месте контакта верхнечелюстных 
костей  во  вторичном  костном небе [Larsson, Sues,  
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Рис. 3. Обобщенная схема филогенетических связей Crocodyliformes: 
а – филогенетические связи “Protosuchia” по [Clark, 2011], б – филогенетические связи Mesoeucrocodylia по [Larsson, 

Sues, 2007; Bronzati et al., 2012]. 
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2007]. Себекии являются группой преимуществен-
но гондванского распространения и известны в ин-
тервале ранний мел – средний миоцен [Larsson, 
Sues, 2007]. На территории России и сопредельных 
стран достоверных находок себекий нет. 

Таксон Neosuchia объединяет наиболее эволю-
ционно продвинутых крокодилиформ – эузухий и 
близкородственные им группы (например, семей-
ства Dyrosauridae, Pholidosauridae, Goniopholididae, 
Atoposauridae и Paralligatoridae) [Benton, Clark, 
1988].  

К эузухиям относят в основном пресноводных 
крокодилиформ с процельными позвонками и хоа-
нами, расположенными в области крыловидных 
костей. Эузухии включают таксон Crocodylia и за-
нимающие внешнее положение по отношению к 
нему ископаемые близкородственные таксоны (на-
пример, роды Hylaeochampsa, Isisfordia). При этом 
Crocodylia являются кроновой группой крокодили-
форм, которая включает все современные группы 
крокодилов (Gavialoidea, Crocodyloidea, Alligatoro-
idea) и их ближайшего общего предка [Brochu, 
2003; Salisbury et al., 2006; Holliday, Gardner, 2012].  

Диагноз. Otoccipitale (срощенные exoccipitale и 
opisthoticum) контактирует с вентромедиальной ча-
стью квадратной кости с формированием кранио-
квадратного прохода для прохождения главной 
ветви лицевого (VII) нерва, глазнично-височной 
артерии и латеральной головной вены; otoccipitale 
широко контактируют между собой дорсальнее за-
тылочного отверстия (известно также для некото-
рых орнитисхий); рострум базисфеноида расширен 
дорсовентрально; базисфеноид сочленяется с пте-
ригоидами швом; базиптеригоидный отросток ре-
дуцирован; птеригоиды расширены дорсально и 
формируют вентролатеральный край отверстия для 
тройничного нерва; евстахиевы трубы закрыты ос-
новной затылочной костью и базисфеноидом; 
квадратная кость с полостью и с несколькими от-
верстиями на дорсальной поверхности (отверстия 
отсутствуют у длинномордых крокодилиформ); 
дорсальная головка квадратной кости контактирует 
с латеросфеноидом (отсутствует у талаттозухий); 
предглазничное окно намного меньше орбиты 
(встречается также в других группах архозавров); 
верхнечелюстная кость короче скуловой (характер-
но для примитивных форм); теменные кости почти 
не выходят на затылочную поверхность; заглаз-
ничная кость на заглазничной дуге расположена 
медиальнее скуловой кости (у талаттозухий лате-
ральнее); квадратно-скуловая кость обычно расши-
рена; крыша черепа в теменной части уплощенная 
(данный признак отсутствует у талаттозухий); вен-
тромедиальный конец коракоида расширен в пе-
редне-заднем направлении, передний его край во-

гнут; лопатка обычно резко расширена дорсально; 
лобковая кость вытеснена (хотя бы частично) из 
вертлужной впадины передним отростком седа-
лищной кости; в V пальце стопы отсутствуют фа-
ланги; хвост со всех сторон окружен остеодермами. 

 
Отряд «Protosuchia» Mook, 1934 

 
Диагноз. Предглазничная часть черепа (рыло) 

короче, чем заглазничная часть; ширина предглаз-
ничной части больше ее высоты. Дистальная часть 
квадратной кости слабо выражена из-за вентроме-
диального контакта квадратной и otoccipitale (сро-
щенные exoccipitale и opisthoticum). Квадратная 
кость имеет обширный контакт с базисфеноидом на 
задневентральной поверхности мозговой коробки. 
Квадратная ветвь крыловидной кости вентрально 
широкая. Базисфеноид значительно длиннее и ши-
ре основной затылочной кости. Ретроартикулярный 
отросток редуцирован или отсутствует.  

Состав. Семейства Protosuchidae Brown, 1934, 
поздний триас – ранний мел Северной и Южной 
Америки, Азии; Gobiosuchidae Osmólska, 1972, 
поздний мел Монголии; Shartegosuchidae Efimov, 
1988b, поздняя юра Монголии, Сибири (Россия) и 
Северной Америки; Artzosuchidae Efimov, 1983, 
поздний мел Монголии. 

Замечания. Система примитивных крокодили-
форм («Protosuchia») до сих пор противоречива. По 
мнению большинства исследователей, «Protosu-
chia» являются парафилетическим таксоном. Внут-
ри «протозухий» выделяются три монофилетиче-
ские клады – Protosuchidae, Gobiosuchidae и Sharte-
gosuchidae, из которых наиболее базальное поло-
жение занимают протозухиды. Филогенетическое 
положение и родственные связи Artzosuchidae и 
родов Neuquensuchus, Sichuanosuchus, Shantungosu-
chus, Tagarosuchus и Zosuchus внутри «Protosuchia» 
не определены [Clark, 2011].  

В данной работе в составе «Protosuchia» рас-
сматриваются все крокодилиформы, занимающие 
более базальное положение, чем Mesoeucrocodylia. 

 
Семейство Gobiosuchidae Osmólska, 1972 

 
Gobiosuchidae: [Osmólska, 1972, p. 41; Ефимов, 

1988б, с. 45; Osmólska et al., 1997, p. 260; Storrs, 
Efimov, 2000, p. 407]. 

Типовой род – Gobiosuchus Osmólska, 1972. 
Диагноз. Наружная ноздря парная. Предглаз-

ничное окно присутствует. Лобные кости не слив-
шиеся. Теменные кости без расширения в затылоч-
ной части. Передний и задний элементы костного 
века соединены друг с другом и с лобной костью 
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швами; таким образом, лобная кость не входит в 
край орбиты. Внешняя поверхность восходящего 
отростка скуловой кости имеет заднелатеральную 
экспозицию. На внешней поверхности скуловой 
кости, ниже нижневисочного окна, имеется про-
дольный гребень. Верхневисочное окно очень ма-
ленькое или полностью отсутствует. Небо не 
скульптировано. Резцовые и передненебные отвер-
стия отсутствуют. Хоаны расположены между 
верхнечелюстными и небными костями. Нижнече-
люстное отверстие отсутствует. Дорсальная по-
верхность заднелатерального отростка чешуйчатой 
кости скульптирована тремя продольными гребня-
ми. На вентральной поверхности угловой кости 
имеется острый гребень. Надугловая кость с про-
дольным гребнем на дорсолатеральной поверхно-
сти. Зубы округлые в сечении, конические, без су-
жения на границе коронки и корня. 

Имеется более чем два параллельных ряда дор-
сальных остеодерм. В шее присутствуют дорсаль-
ные, латеральные и вентральные остеодермы. Ап-
пендикулярные остеодермы присутствуют. Про-
ксимальные части конечностей окружены остео-
дермами, соединенными друг с другом швами. 

Состав. Роды Gobiosuchus Osmólska, 1972, Zara-
asuchus Pol et Norell, 2004; поздний мел Монголии. 

 
Род Gobiosuchus Osmólska, 1972 

 

Gobiosuchus: [Osmólska, 1972, p. 41; Ефимов, 
1988б, с. 45; Osmólska et al., 1997, p. 260; Storrs, Efi-
mov, 2000, p. 407]. 

Типовой вид – Gobiosuchus kielanae Osmólska, 
1972. 

Диагноз. Верхневисочное окно полностью за-
крыто. Передний край нижневисочного окна сфор-
мирован скуловой костью. Ретроартикулярный от-
росток отсутствует. Шейные вентральные остео-
дермы гладкие. Дорсальные и латеральные шейные 
остеодермы имеют небольшие гребни.  

Видовой состав. G. kielanae Osmólska, 1972, 
поздний мел Монголии. 

 
Gobiosuchus kielanae Osmólska, 1972 

Рис. 4 
 

Gobiosuchus kielanae: [Osmólska, 1972, p. 43; 
Ефимов, 1988б, с. 46; Osmólska et al., 1997, p. 257; 
Storrs, Efimov, 2000, p. 407]. 

Gobiosuchus parvus: [Ефимов, 1983, с. 91, рис. 9; 
1988б, с. 45, рис. 3; Osmólska et al., 1997, p. 283; 
Storrs, Efimov, 2000, p. 407]. 

Голотип – ZPAL, MgR-II/67, череп без нижней 
челюсти и фрагментарный посткраниальный ске-
лет; местонахождение Баин-Дзак, Монголия; джа-
дохтская свита, верхний мел.  

Материал. Голотип; ZPAL, MgR-II/68, задняя 
часть черепа и остеодермальный панцирь (шейный, 
туловищный и часть хвостового), фрагменты про-
ксимальных частей конечностей; ZPAL, MgR-II/69, 
фрагмент черепа с нижней челюстью и с шейными 
дорсальными остеодермами; ZPAL, MgR-II/70, пе-
редний фрагмент черепа с передней частью нижней 
челюсти; ZPAL, MgR-II/71, дорсальная часть ос-
теодермального панциря (заднешейный и туло-
вищный отделы); типовое местонахождение. 

Экз. ГИН АН Монголии, ПСТ 10/22, фрагмент 
черепа с нижней челюстью; местонахождение 
Удан-Сайр, Монголия; барунгойотская свита, кам-
пан, верхний мел. 

Диагноз. Вид монотипического рода. 
Распространение. Типовое местонахождение и 

местонахождение Удан-Сайр в Монголии; верхний 
мел. 

Замечания. По фрагменту черепа с нижней че-
люстью, найденному примерно в 100 км от типово-
го местонахождения G. kielanae, в отложениях ба-
рунгойтской свиты, был описан еще один вид го-
биозуха – Gobiosuchus parvus Efimov, 1983 [Ефи-
мов, 1983]. Основными отличиями G. parvus от ти-
пового вида G. kielanae являются: приподнятость 
внутренних краев орбит; косое расположение верх-
невисочных впадин (продольное у G. kielanae); 
укороченность задних отростков чешуйчатых кос-
тей; ячеистая скульптура на теменной кости (про-
дольные гребни у G. kielanae); наличие симфиза 
между зубными костями (у G. kielanae зубные кос-
ти полностью срастаются); более мелкие размеры; 
большее количество максиллярных зубов (18 у G. 
parvus и 16 у G. kielanae) [Ефимов, 1988б; Osmólska 
et al., 1997]. Большинство данных отличий являют-
ся признаками, изменяющимися в онтогенезе, и 
наиболее вероятно, что Gobiosuchus parvus Efimov, 
1983 является младшим синонимом Gobiosuchus 
kielanae Osmólska, 1972 [Osmólska et al., 1997; 
Storrs, Efimov, 2000]. Окончательно вопрос о воз-
можной конспецифичности этих двух таксонов 
может быть решен только после обнаружения но-
вых остатков гобиозухов в Удан-Сайре. 

 
Род Zaraasuchus Pol et Norell, 2004 

 
Zaraasuchus: [Pol, Norell, 2004b, p. 1]. 
Типовой вид – Zaraasuchus shepardi Pol et 

Norell, 2004. 
Диагноз. Крыша черепа скульптирована очень 

тонкими длинными гребнями. Верхневисочное ок-
но очень маленькое, щелевидное. Передний край 
нижневисочного окна почти полностью сформиро-
ван заглазничной костью. Ретроартикулярный от-
росток с острым,  хорошо развитым  заднелатераль- 
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Рис. 4. Gobiosuchus kielanae Osmólska, 1972. Реконструкция черепа (по экз. ZPAL, MgR-II/61, ZPAL, MgR-
II/68-70): а – снизу, б – сверху, в – сбоку (по [Osmólska et al., 1997, fig. 8]); местонахождение Баин-Дзак, Монго-
лия; джадохтская свита, верхний мел. 

Обозначения: Af – предглазничное окно; Boc – затылочный мыщелок; Bs – базисфеноид; Ch – хоаны; Ect – эктоптериго-
ид; En – наружные ноздри; F – лобная кость; If – нижневисочное отверстие; J – скуловая кость; L – слезная кость; Mx – 
верхнечелюстная кость; N – носовая кость; P – теменная кость; Pal – небная кость; Pb I – передний элемент костного века; 
Pb II – задний элемент костного века; Pdt – ямки для вхождения нижнечелюстных зубов; Pf – предлобная кость; Pmx – пред-
челюстная кость; Po – заглазничная кость; Pt – крыловидная кость; Q – квадратная кость; Qj – квадратно-скуловая кость;  
Sf – подглазничное окно; Sq – чешуйчатая кость; V – сошник 
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ным отростком, несущим скульптуру. Кили на дор-
сальных и латеральных шейных остеодермах силь-
но развиты.  

Видовой состав. Z. shepardi Pol et Norell, 2004, 
поздний мел Монголии. 

 
Zaraasuchus shepardi Pol et Norell, 2004 

Рис. 5 
 

Zaraasuchus shepardi: [Pol, Norell, 2004b, p. 1, 
figs. 1–10].  

Голотип – IGM, № 100/1321, задняя часть чере-
па в сочленении с нижней челюстью, шейными по-
звонками и остеодермами, с элементами передней 
конечности; местонахождение Зос Каньон (6 км на 
северо-запад от местонахождения Уха Толгод), 
Монголия; джадохтская свита, кампан, верхний мел.  

Материал. Голотип.  
Диагноз. Вид монотипического рода. 
Распространение. Типовое местонахождение. 

 
Gobiosuchidae gen. indet. 

 

Gobiosuchus sp.: [Ефимов, 1988б, с. 46–47]. 
Экз. № 88, коллекция Аймачного краеведческо-

го музея г. Далан-Дзадагада, Монголия, фрагмент 
остеодермального панциря с фрагментами посткра-
ниального скелета в естественном сочленении; ме-
стонахождение Тугурек-Ширэ, Монголия; джадохт-
ская свита, кампан, верхний мел. 

Замечания. Судя по описанию, материал из Ту-
гурек-Ширэ может рассматриваться только как Go-
biosuchidae indet. 

 
Семейство Shartegosuchidae Efimov, 1988 

 

Shartegosuchidae: [Ефимов, 1988б, с. 48; Storrs, 
Efimov, 2000, p. 403; Clark, 2011, p. 153]. 

Типовой род – Shartegosuchus Efimov, 1988.  
Диагноз. Наружная ноздря парная. Предглаз-

ничное окно отсутствует. Предглазничные депрес-
сии на лабиальных поверхностях верхнечелюстных 
костей присутствуют. Лобные кости слившиеся. 
Крыловидные кости скульптированы. В передней 
части неба присутствует крупная фонтанель. Вто-
ричное костное небо развито и образовано преиму-
щественно небными костями. Отверстия хоан на-
правлены назад. Присутствуют передний и задний 
элементы костного века. Нижнечелюстное отверстие 
небольшое, щелевидное или отсутствует. Задние зу-
бы уплощены медиолатерально и зазубрены. 

Состав. Роды Shartegosuchus Efimov, 1988, No-
minosuchus Efimov, 1996, поздняя юра Монголии; 
Fruitachampsa Clark, 2011, поздняя юра Северной 
Америки; Kiyasuchus Efimov et Leschinsky, 2000, 
ранний мел России. 

 
 

Рис. 5. Zaraasuchus shepardi Pol et Norell, 2004, го-
лотип IGM, № 100/1321, задняя часть черепа в сочле-
нении с нижней челюстью, шейными позвонками и 
остеодермами, и элементами передней конечности, 
сверху (по [Pol, Norell, 2004b, fig. 1]); местонахожде-
ние Zos Canyon (6 км на северо-запад от местонахож-
дения Уха Толгод), Монголия; джадохтская свита, 
кампан, верхний мел. 

Обозначения: apal – передний элемент костного века;  
do – дорсальная остеодерма; dok – киль дорсальной остео-
дермы; fr – лобная кость; ho – плечевая остеодерма; hu – 
плечевая кость; lok – киль латеральной остеодермы; par – 
теменная кость; po – заглазничная кость; ppal – задний эле-
мент костного века; sq – чешуйчатая кость; sto – верхневи-
сочное окно; ul – локтевая кость; uo – локтевая остеодерма 

 
Замечания. Шартегозухиды являются уникаль-

ной группой крокодилов, мозаично сочетающей 
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примитивные признаки, типичные для «протозу-
хий» (короткая лицевая часть черепа и крупные ор-
биты, редукция зубов в передней части зубной кос-
ти, неслившиеся парные наружные ноздри, скульп-
тура на костях неба) и эволюционно продвинутые 
признаки, характерные для большинства мезоэук-
рокодилий (слившиеся лобные кости, отсутствие 
предглазничного окна, развитое вторичное костное 
небо) [Clark, 2011]. Согласно результатам филоге-
нетического анализа крокодилиформ, в который 
было включено большинство таксонов шартегозу-
хид, родственные связи внутри семейства пред-
ставляются следующим образом: род Nominosuchus 
занимает наиболее базальное положение и является 
сестринским таксоном для клады продвинутых 
шартегозухид, объединяющей роды Fruitachampsa 
и Shartegosuchus [Clark, 2011]. Род Kiyasuchus в 
анализ включен не был, однако строение неба (раз-
витое вторичное костное небо, края хоан сформи-
рованы задними краями крыловидных костей) ука-
зывает на его близкое родство с Shartegosuchus. 

 
Род Shartegosuchus Efimov, 1988 

 

Shartegosuchus: [Ефимов, 1988б, с. 49; Storrs, 
Efimov, 2000, p. 406]. 

Adzhosuchus: [Efimov in Efimov et al., 2000, p. 239]. 
Типовой вид – Shartegosuchus asperopalatum 

Efimov, 1988. 
Диагноз. Хоаны отнесены далеко назад (распо-

ложены позади уровня заднего подглазничного ок-
на). В формировании переднего края хоан участ-
вуют крыловидные кости. Медиальная поверхность 
подглазничного окна округлая.  

Видовой состав. Sh. asperopalatum Efimov, 1988, 
поздняя юра Монголии.  

Замечания. Помимо Shartegosuchus из местона-
хождения Шар-Тег был описан еще один род шар-
тегозухид – Adzhosuchus Efimov in Efimov et al., 
2000 [Efimov et al., 2000]. Для Adzhosuchus харак-
терны сходные с Shartegosuchus строение и про-
порции черепа. Большинство отличий Adzhosuchus 
от Shartegosuchus [Efimov et al., 2000] являются 
признаками, изменяющимися в онтогенезе (более 
крупный и массивный череп, более грубая скульп-
тура на покровных костях). Кроме того, было отме-
чено, что у Adzhosuchus при виде с вентральной 
стороны находящаяся в окклюзии нижняя челюсть 
полностью перекрывает подглазничные окна (у 
Shartegosuchus медиальная часть подглазничных 
окон остается видимой) [Efimov et al., 2000]. Наи-
более вероятно, что данное отличие либо является 
результатом возрастной изменчивости, либо связа-
но с деформацией сохранившегося фрагмента ниж-
ней челюсти. В результате род Adzhosuchus Efimov,  

 
 

Рис. 6. Shartegosuchus asperopalatum Efimov, 1988, 
голотип ПИН, № 4171/2, фрагмент черепа с нижней 
челюстью: а – сверху, б – снизу; местонахождение 
Шар-Тег, Монголия; верхняя юра. 

Обозначения: Ch – хоаны; D – зубная кость; Fr – лобная 
кость; J – скуловая кость; Mx – верхнечелюстная; Pa – те-
менная; Pb – элемент костного века; Pt – крыловидная 
кость; Sq – чешуйчатая кость 

 
2000 рассматривается нами как младший синоним 
Shartegosuchus Efimov, 1988, а вид Adzhosuchus fus-
cus Efimov, 2000 – как младший синоним Shartego-
suchus asperopalatum Efimov, 1988. 
 

Shartegosuchus asperopalatum Efimov, 1988 
Рис. 6; табл. III, фиг. 1, 2 

 

Shartegosuchus asperopalatum: [Ефимов, 1988б, 
с. 50, рис. 6; Storrs, Efimov, 2000, p. 406, fig. 20.2]. 

Adzhosuchus fuscus: [Efimov in Efimov et. al., 2000, 
p. 239, fig. 3a]. 

Nominosuchus arcanus: [Курзанов и др., 2003,  
с. 55, рис. 1]. 

Голотип – ПИН, № 4171/2, фрагмент черепа с 
нижней челюстью; местонахождение Шар-Тег, Мон-
голия; верхняя юра.  

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 4174/5, фраг-
мент черепа (голотип Adzhosuchus fuscus Efimov, 
2000); экз. ПИН, № 4174/6, фрагмент черепа (голо-
тип Nominosuchus arcanus Efimov, 2003); типовое 
местонахождение. 

Диагноз. Вид монотипического рода. 
Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Кроме Shartegosuchus asperopalatum 

и Adzhosuchus fuscus, из местонахождения Шар-Тег 
по фрагменту черепа был описан новый вид кроко-
дилиформ – Nominosuchus arcanus Efimov in Kur-
zanov et al., 2003 [Курзанов и др., 2003]. Строение 
сохранившиеся части черепа этой формы не отли-
чается от такового у Sh. asperopalatum, и соответ-
ственно N. arcanus Efimov in Kurzanov et al., 2003 
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рассматривается нами как синоним Sh. asperopala-
tum Efimov, 1988. 

 
Род Kiyasuchus Efimov et Leschinsky, 2000 

 

Kiyasuchus: [Ефимов, Лещинский, 2000, с. 361].  
Типовой вид – Kiyasuchus saevi Efimov et Les-

chinsky, 2000. 
Диагноз. Хоаны расположены примерно на 

уровне заднего края подглазничного окна. В фор-
мировании переднего края хоан участвуют крыло-
видные кости. 

Видовой состав. K. saevi Efimov et Leschinsky, 
2000, ранний мел Западной Сибири. 
 

Kiyasuchus saevi Efimov et Leschinsky, 2000 
Табл. III, фиг. 3–5  

 

Kiyasuchus saevi: [Ефимов, Лещинский, 2000,  
с. 361, рис. 2]. 

Голотип – ПМ ТГУ, № 16/I-184; фрагмент че-
репа с нижней челюстью; местонахождение Шес-
таково 3, Чебулинский район, Кемеровская обл., 
Россия; илекская свита, нижний мел. 

Материал. Голотип.  
Диагноз. Вид монотипического рода. 
Распространение. Типовое местонахождение. 

 
Kiyasuchus sp. 

 

Kiyasuchus sp.: [Скучас, 2006, с. 96]. 
Экз. ПМ ТГУ, № 16/8-8, передний фрагмент 

зубной кости, местонахождение Большой Кемчуг 3, 
Красноярский край, Россия; илекская свита, ниж-
ний мел. 
 

Род Nominosuchus Efimov, 1996 
 

Nominosuchus: [Efimov, 1996, p. 307]. 
Типовой вид – Nominosuchus matutinus Efimov, 

1996. 
Диагноз. Предглазничные депрессии присутст-

вуют, в их формировании участвуют верхнечелю-
стные, слезные и скуловые кости. Небные кости без 
скульптуры, не участвуют в формировании края 
подглазничного окна. Крыловидные кости и эктоп-
теригоиды скульптированы. Крыловидные и верх-
нечелюстные кости контактируют друг с другом и 
отделяют небные кости от края подглазничного ок-
на. Хоаны открываются позади небных костей в 
глубокую медиальную хоанальную борозду. В фор-
мировании переднего края хоан крыловидные кос-
ти не участвуют. 

Видовой состав. N. matutinus Efimov, 1996, 
поздняя юра Монголии.  

Замечания. Род Nominosuchus при описании 
был  предположительно  отнесен  к  «протозухиям»  

 
 

Рис. 7. Nominosuchus matutinus Efimov, 1996, голо-
тип ПИН, № 4174/4, фрагмент черепа: а – сверху, б – сни-
зу; местонахождение Шар-Тег, Монголия; верхняя юра. 

Обозначения: Ang – угловая кость; Ch – хоаны; D – зуб-
ная кость; Ect – эктоптеригоид; F – лобная кость; J – скуло-
вая кость; Mx – верхнечелюстная кость; Pa – теменная 
кость; Pb – элемент костного века; Pal – небная кость; Pt – 
крыловидная кость; Sq – чешуйчатая кость 

 
без указания семейственной принадлежности [Efi-
mov, 1996]. В дальнейшем Nominosuchus стал рас-
сматриваться в составе семейства Shartegosuchidae 
Efimov, 1988 [Storrs, Efimov, 2000; Clark, 2011].  
 

Nominosuchus matutinus Efimov, 1996 
Рис. 7; табл. IV, фиг. 1, 2 

 

Nominosuchus matutinus: [Efimov, 1996, p. 307, 
fig. 3]. 

Голотип – ПИН, № 4174/4, фрагмент черепа; 
местонахождение Шар-Тег, Монголия; верхняя юра. 

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 4174/3, фраг-
мент черепа; коллекция ПИН, № 4174, фрагменты 
черепов и скелетов; местонахождение Шар-Тег, 
Монголия; верхняя юра. 

Диагноз. Вид монотипического рода. 
Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Из местонахождения Шар-Тег по 

фрагменту черепа был описан второй вид номино-
зуха – Nominosuchus arcanus Efimov in Kurzanov et 
al., 2003 [Курзанов и др., 2003], который рассмат-
ривается нами как синоним Shartegosuchus aspero-
palatum Efimov, 1988. 

 
Семейство Artzosuchidae Efimov, 1983 

 

Artzosuchinae: [Ефимов, 1983, с. 92]. 
Artzosuchidae: [Ефимов, 1988б, с. 48; Storrs, Efi-

mov, 2000, p. 407]. 
Типовой род – Artzosuchus Efimov, 1983.  
Диагноз. Плоскость краниальной пластины 

плавно опущена сзади и с боков. Верхние височные 
окна маленькие,  серповидные.  Заглазничные дуги,  
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Рис. 8. Artzosuchus brachycephalus Efimov, 

1983, голотип ГИН АН Монголии, ПСТ № 
10/23, фрагмент черепа с нижней челюстью 
(по [Ефимов, 1983, рис. 10]): а – сбоку, б – сза-
ди, в – снизу, г – сверху; местонахождение 
Удан-Сайр, Монголия; джадохтская свита, 
кампан, верхний мел 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
резко расширяющиеся вниз, глубоко погружены. 
Боковые затылочные кости выступают назад в виде 
острого нависающего горизонтально гребня. Поло-
го лежащие широкие фланги крыловидных костей 
широко расставлены и значительно смещены впе-
ред. Нижняя челюсть с массивным плоским симфи-
зом, большим овальным нижнечелюстным отвер-
стием, несколько сдвинутым назад. Задние нижне-
челюстные зубы с острыми коническими коронками. 

Состав. Род Artzosuchus Efimov, 1983, поздний 
мел Монголии. 

 
Род Artzosuchus Efimov, 1983 

 
Artzosuchus: [Ефимов, 1983, с. 92; 1988б, с. 48; 

Storrs, Efimov, 2000, p. 403]. 
Типовой вид – Artzosuchus brachycephalus Efi-

mov, 1983. 
Диагноз. Род монотипического семейства. 
Видовой состав. A. brachycephalus Efimov, 

1983, поздний мел Монголии.  
 

Artzosuchus brachycephalus Efimov, 1983 
Рис. 8 

 

Artzosuchus brachycephalus: [Ефимов, 1983, с. 92; 
1988б, с. 48, рис. 5; Storrs, Efimov, 2000, p. 407]. 

Голотип – ГИН АН Монголии, ПСТ № 10/23, 
фрагмент черепа с нижней челюстью; местонахож-
дение Удан-Сайр, Монголия; джадохтская свита, 
кампан, верхний мел. 

Материал. Голотип.  
Диагноз. Вид монотипического рода. 
 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Данный вид отличается от Gobio-

suchus sp., известного из тех же отложений место-
нахождения Удан-Сайр. Однако A. brachycephalus 
известен по одному частично не отпрепарирован-
ному фрагменту черепа с нижней челюстью, и ди-
агноз данного вида (а также рода Artzosuchus и се-
мейства Artzosuchidae) должен быть в будущем 
уточнен. 

 
«Protosuchia» incertae sedis 

 

Род Tagarosuchus Efimov, 1999 
 

Tagarosuchus: [Алифанов и др., 1999, с. 493]. 
Типовой вид – Tagarosuchus kulemzini Efimov in 

Alifanov et al., 1999. 
Диагноз. Предглазничная часть черепа сильно 

укорочена. Наружная ноздря непарная, открыва-
ется косо вперед. Предглазничное окно отсутст-
вует. Лобные и теменные кости парные. Верхне-
затылочная кость выходит на дорсальную по-
верхность крыши черепа. Крыловидные кости не 
скульптированы. Нижнечелюстной симфиз удли-
нен. Нижнечелюстное отверстие крупное. Корон-
ки задних зубов конические и округлые в сече-
нии. 

Видовой состав. T. kulemzini Efimov in Alifanov 
et al., 1999, ранний мел Западной Сибири.  

Замечания. Для Tagarosuchus детально неиз-
вестно строение неба и квадратной кости, что не 
позволяет точно определить место данного рода в 
системе протозухий.   
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Рис. 9. Tagarosuchus kulemzini Efimov in Alifanov et al., 1999, голотип ПИН, № 2860/2, фрагмент черепа  
с нижней челюстью: а – сверху, б – снизу; местонахождение Шестаково 3, Чебулинский район, Кемеровская 
область, Россия; илекская свита, нижний мел. 

Обозначения: Ang – угловая кость; Bs – базисфеноид; D – зубная кость; Eo – боковая затылочная кость; F – лобная кость; 
J – скуловая кость; Mx – верхнечелюстная кость; Pa – теменная кость; Pmx – предчелюстная кость; Po – заглазничная кость; 
Pt – крыловидная кость; Q – квадратная кость; QJ – квадратно-скуловая кость; So – верхнезатылочная кость; Sp – пластин-
чатая кость; Sq – чешуйчатая кость 

 
Tagarosuchus kulemzini Efimov in Alifanov et al., 

1999 
Рис. 9; табл. IV, фиг. 3, 4 

 

Tagarosuchus kulemzini: [Алифанов и др., 1999, 
с. 493]. 

Голотип – ПИН, № 2860/2; фрагмент черепа с 
нижней челюстью; местонахождение Шестаково 3, 
Чебулинский район, Кемеровская область, Россия; 
илекская свита, нижний мел. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Вид монотипического рода. 
Распространение. Типовое местонахождение. 

 
Tagarosuchus sp. 

 

Tagarosuchus sp.: [Скучас, 2006, с. 96]. 
Экз. ПМ ТГУ, № 16/8-7, передний фрагмент 

зубной кости; местонахождение Большой Кемчуг 3, 
Красноярский край, Россия; илекская свита, ниж-
ний мел. 

 

Род Zosuchus Pol et Norell, 2004 
Zosuchus: [Pol, Norell, 2004a, p. 3, figs. 3–14].  
Типовой вид – Zosuchus davidsoni Pol et Norell, 

2004. 

Диагноз. Предглазничная часть черепа сильно 
укорочена. Переднедорсальная часть слезной кости 
глубоко вклинивается между верхнечелюстной и 
носовой костями, контактируя передним краем с 
предчелюстной костью. Предглазничное окно при-
сутствует. Присутствуют передний и задний эле-
менты костного века. Формирующие вторичное ко-
стное небо небные кости почти достигают заднего 
края крыловидных костей. Хоаны открываются по-
зади небных костей в медиальную хоанальную бо-
розду. Теменные кости без расширения в затылоч-
ной части. Верхнечелюстное озубление редуциро-
вано: на предчелюстной кости имеется три зуба, на 
верхнечелюстной – пять. Коронки задних зубов ко-
нические и округлые в сечении. 

Видовой состав. Z. davidsoni Pol et Norell, 2004, 
поздний мел Монголии.  

 
Zosuchus davidsoni Pol et Norell, 2004 

Рис. 10 
Zosuchus davidsoni: [Pol, Norell, 2004a, p. 3, figs. 

3–14].  
Голотип – IGM, 100/1305, фрагменты черепа и 

нижней челюсти; местонахождение Zos Canyon (6 км 
на северо-запад от местонахождения  Уха  Толгод),  
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Рис. 10. Zosuchus davidsoni Pol et Norell, 
2004, голотип IGM, 100/1305, фрагмент че-
репа (по [Pol et Norell, 2004a, figs. 3, 4]): а – 
сверху, б – снизу; местонахождение Zos Ca-
nyon (6 км на северо-запад от местонахож-
дения Уха-Толгод), Монголия; джадохтская 
свита, кампан, верхний мел. 

Обозначения: Af – предглазничное окно;  
Bo – основная затылочная кость; Boc – затылоч-
ный мыщелок; Bs – базисфеноид; Ch – хоаны; 
Chg – хоанальная борозда; F – лобная кость; J – 
скуловая кость; L – слезная кость; Mx – верхне-
челюстная кость; N – носовая кость; P – темен-
ная кость; Pal – небная кость; Pf – предлобная 
кость; Pmx – предчелюстная кость; Pt – крыло-
видная кость; Q – квадратная кость; Qj – квад-
ратно-скуловая кость; Sf – подглазничное окно; 
So – верхнезатылочная кость; Sq – чешуйчатая 
кость 
 

 
Монголия; джадохтская свита, кампан, верхний 
мел.  

Материал. Голотип.  
Диагноз. Вид монотипического рода. 
Распространение. Типовое местонахождение. 

 
«Protosuchia» fam. indet. 

 
зубная кость Zhyrasuchus angustifrons: [Несов и др., 

1989, табл. II, фиг. 5; Несов, 1997, табл. 11, фиг. 10]. 
Замечания. Фрагмент зубной кости из Джара-

кудука демонстрирует типичное для «протозухий» 
строение (редукция зубов в самой передней части 
кости и расхождение ветвей нижней челюсти под 
сравнительно большим углом, что указывает на не-
большую длину черепа) и не может принадлежать 
эузухии Zhyrasuchus angustifrons. 

 
Отряд Mesoeucrocodylia Whetstone et 

Whybrow, 1983 
 

Диагноз. Вторичное костное небо сформирова-
но верхнечелюстной и небной костями; птеригоиды 
сливаются позади хоан (признак варьирует у неко-
торых современных крокодилов); канал для IX-XI 
черепно-мозговых нервов полностью расположен 
внутри otoccipitale; кранио-квадратный канал рас-
положен между otoccipitale, квадратной и чешуйча-
той костями; exoccipitale и opisthoticum слиты; суб-
капсулярный отросток редуцирован в размерах; 
правая и левая лобные кости сливаются в единый 
костный элемент; передний отросток подвздошной 
кости невелик.  

Состав. Подотряды Thalattosuchia Fraas, 1901; 
Notosuchia Gasparini, 1971; Neosuchia Benton et Clark, 
1988; Sebecia Larsson et Sues, 2007. 

 
Подотряд Thalattosuchia Fraas, 1901 

 
Диагноз. Носовые кости не контактируют с 

предчелюстными костями. Заднелатеральные части 
носовых костей отогнуты вентрально и формируют 
латеральную поверхность рыла. Нисходящий от-
росток заглазничной кости перекрывает латерально 
восходящий отросток скуловой кости. Передняя 
ветвь чешуйчатой кости редуцирована, и задний 
отросток заглазничной кости формирует большую 
часть верхневисочной дуги. Восходящий отросток 
скуловой кости практически не участвует в форми-
ровании верхневисочной дуги. Верхнее височное 
отверстие очень крупное и удлиненное. Заднелате-
ральная часть чешуйчатой кости имеет крупную, 
округлую и вогнутую поверхность. Фланги крыло-
видных костей сравнительно узкие и плохо разви-
тые. На небной поверхности верхнечелюстных и 
небных костей имеются продольные депрессии. 
Кранио-квадратный проход расположен возле ла-
теральной поверхности черепа. Короноиды удли-
ненные в передней части. Окклюзия зубов верхне-
челюстных и зубных костей линейная. Четвертый 
вертел (трохантер) на бедренной кости отсутствует. 

Состав. Семейства Teleosauridae Geoffroy Saint-
Hilaire, 1831, ранняя юра – ранний мел Европы, 
средняя юра Африки, ранняя юра Мадагаскара, Се-
верной и Южной Америки; Metriorhynchidae 
Fitzinger, 1843, средняя юра – ранний мел Европы, 
Центральной и Южной Америки. 
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Замечания. Род Pelagosaurus Bronn, 1841, из-
вестный из ранней юры Европы, не может быть от-
несен ни к одному из упомянутых семейств в со-
ставе Thalattosuchia.  
 

Семейство Teleosauridae Geoffroy  
Saint-Hilaire, 1831 

 

Типовой род – Teleosaurus Geoffroy Saint-Hila-
ire, 1825 

Диагноз. Наружные ноздри расположены на са-
мом переднем крае рыла. Заглазничная часть верх-
невисочной дуги поперечно уплощена, имеет 
скульптированную латеральную поверхность и рас-
ширенный дорсальный край. Предлобные кости от-
носительно небольшие. Базисфеноид выходит на 
вентральную поверхность мозговой коробки. Зуб-
ная кость поперечно расширена (ее ширина прак-
тически равна высоте).  

Состав. Роды Peipehsuchus Young, 1948, ранняя 
– средняя юра Азии; Platysuchus Westphal, 1962, 
ранняя юра Европы; Machimosaurus Meyer, 1838, 
поздняя юра – ранний мел Европы, поздняя юра 
Африки; Steneosaurus Geoffroy Saint-Hilaire, 1825, 
юра Европы, средняя юра Африки и Мадагаскара; 
Teleosaurus Geoffroy Saint-Hilaire, 1825, средняя 
юра – ранний мел Европы. 

Замечания. Система телеозаврид на родовом 
уровне нуждается в ревизии. Это, в первую оче-
редь, связано с парафилетическим статусом рода 
Steneosaurus [Mueller-Töwe, 2005]. 
 

Род Steneosaurus Geoffroy Saint-Hilaire, 1825 
 

Типовой вид – Steneosaurus rostromajor Geof-
froy Saint-Hilaire, 1825 (о проблеме типового вида 
Steneosaurus см. [Karl et al., 2008]). 

Диагноз. Рыло узкое. Расширенная предчелю-
стная кость отогнута вентрально. На предчелюст-
ной кости имеется 4–5 зубов. Предглазничные от-
верстия маленькие. Глазницы направлены дорсаль-
но. Верхневисочное отверстие имеет прямоуголь-
ный контур (с округленными углами). Длина крани-
альной пластины превосходит ее ширину. Крыло-
видные кости с выступающим боковым отростком.   

Видовой состав. S. brevior Blake, 1876, S. graci-
lirostris Westphal, 1961, S. bollensis Jaeger, 1828, то-
ар, ранняя юра Западной Европы; S. boutilieri De-
slongchamps, 1869, S. larteti Deslongchamps, 1866, S. 
megistorhynchus Deslongchamps, 1866, бат, средняя 
юра Западной Европы; S. baroni Newton, 1893, бат, 
средняя юра Мадагаскара; S. leedsi Andrews, 1909, 
S. obtusidens Andrews, 1909, S. pictaviensis Vignaud, 
1998, келловей, средняя юра Западной Европы; S. 
heberti Glasville, 1876, S. edwardsi Deslongchamps, 

1866, келловей-оксфорд, средняя – поздняя юра За-
падной Европы; S. rostromajor Geoffroy Saint-Hila-
ire, 1825, оксфорд, поздняя юра Европы; S. megarhi-
nus Hulke, 1871, оксфорд-киммеридж, поздняя юра 
Западной Европы; S. priscus Soemmering, 1814, S. 
jugleri Meyer, 1845, титон, поздняя юра Западной 
Европы.  

Замечания. Род Steneosaurus нуждается в реви-
зии на видовом уровне. Значительная часть выделен-
ных видов, по-видимому, не является валидными. 
 

Steneosaurus sp. 
Рис. 11 

 

Steneosaurus sp.: [Ефимов, 1982, с. 147; 1988б,  
с. 52, рис. 7; Ефимов, Чхиквадзе, 1987, с. 201; 
Storrs, Efimov, 2000, p. 414]. 

Экз. без номера, коллекция музея Грозненского 
нефтяного института (Грозненский нефтяной тех-
нический университет им. акад. М.Д. Миллионщи-
кова), фрагмент черепа; местонахождение Койсу, 
Дагестан, Россия; карахская свита, нижний аален, 
средняя юра. 

Замечания. Фрагмент черепа телеозаврида из 
Дагестана имеет сходные пропорции рыла, костей 
крыши черепа и верхневисочных окон с «узкоры-
лыми» представителями рода Steneosaurus. Глубо-
кое захождение носовых костей между предлобны-
ми и лобными костями (=носовые кости образуют 
характерный пережим на контакте с предлобными 
в [Ефимов, 1988б]) у дагестанского стенеозавра – 
признак, известный также для S. pictaviensis Vig-
naud, 1998 из средней юры Франции. На данный 
момент дагестанский стенеозавр не может быть оп-
ределен точнее, чем Steneosaurus sp.  

 
Семейство Metriorhynchidae Fitzinger, 1843 

 
Типовой род – Metriorhynchus Meyer, 1830. 
Диагноз. Предглазничная часть черепа сравни-

тельно широкая, короче заглазничной части. 
Скульптура на покровных костях черепа слабая или 
отсутствует. Предглазничное окно удлиненное, 
низкое и косо ориентированное. Носовые кости 
участвуют в формировании предглазничной ямы и 
предглазничного окна. Предлобные кости крупные 
и поперечно ориентированные. Латеральный край 
предлобной кости выпуклый и вклинивается в ор-
биту. Скуловые кости участвуют в формировании 
предглазничной ямы. Заднемедиальная ветвь че-
шуйчатой кости дорсально вогнутая и направлена 
заднелатерально, косо по отношению к продольной 
оси черепа. Отверстие для внутренней сонной ар-
терии расширено. Дорсальный край надугловой 
кости дугообразно изогнут.  На  зубной  и  надугло- 
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Рис. 11. Steneosaurus sp. Фрагмент че-
репа (экз. без номера, коллекция музея 
Грозненского нефтяного технического уни-
верситета им. акад. М.Д. Миллионщико-
ва) сверху (по [Ефимов, 1988б, рис. 7]); 
местонахождение Койсу, Дагестан, Рос-
сия; карахская свита, нижний аален, сред-
няя юра. 

Обозначения: Af – предглазничное окно 
 

 
вой костях имеется крупная и глубокая борозда. 
Нижнечелюстное отверстие закрыто.  

Состав. Роды Teleidosaurus Deslongchamps, 1869, 
ранняя юра Европы; Neptunidraco Cau et Fanti, 2011, 
средняя юра Европы; Cricosaurus Wagner, 1858, позд-
няя юра – ранний мел Европы и Южной Америки; 
Geosaurus Cuvier, 1824, поздняя юра – ранний мел 
Европы; Dakosaurus Quenstedt, 1856, поздняя юра – 
ранний мел Европы и Южной Америки; Rhacheo-
saurus Von Meyer, 1831, поздняя юра Европы. 
 

Metriorhynchidae gen. indet. 1 
 

Metriorhynchidae indet.: [Hua et al., 1998, p. 479, 
fig. 3] 

Экз. EII-II-6(749), Ундорский палеонтологиче-
ский музей, личная коллекция В.М. Ефимова, фраг-
менты нижней челюсти и других черепных костей, 
9 позвонков, большая берцовая кость; Ульяновская 
обл., Россия; волжский лектостратотип, подзона 
Zarajskensis, верхний титон, верхняя юра. 

 
Metriorhynchidae gen. indet. 2 

 

крокодил, сходный с Dakosaurus: [Очев, 1981,  
с. 103; Ефимов, Чхиквадзе, 1987, с. 201].  

Metriorhynchidae gen. et sp. indet.: [Ефимов, 
1988б]. 

Metriorhynchid, возможно Dakosaurus: [Storrs, 
Efimov, 2000, p. 414]. 

Экз. без номера, коллекция Хвалынского крае-
ведческого музея, заднетуловищный позвонок, пя-
тая метатарзалия, о. Хорошевский, окрестности  
г. Хвалынска, Саратовская обл., Россия; верхняя 
юра – ?нижний мел. 

Замечания. Судя по описанию костей и фото-
графии позвонка, материал может рассматриваться 
только как Metriorhynchidae gen. indet.  

 
Подотряд Neosuchia Benton et Clark, 

1988 
 

Диагноз. Верхнечелюстная и зубная кости име-
ют две синусоидальные волны увеличенных зубов; 
четвертый и пятый верхнечелюстные зубы (один из 

них является самым крупным зубом в верхнечелю-
стном ряду) увеличены; верхнечелюстная кость 
расположена субвертикально; ретроартикулярный 
отросток узкий, ориентированный назад; заглаз-
ничная кость с сосудистым отверстием; верхневи-
сочное окно окаймлено костным кольцом (за ис-
ключением переднемедиального угла); заглазнич-
ная дуга с переднелатеральными выступами; нев-
ральные дуги задних шейных позвонков узкие в 
передне-заднем направлении; лобковая кость не 
входит в состав вертлужной впадины.  

Состав. Семейства Atoposauridae Gervais, 1871, 
поздняя юра – поздний мел Европы, поздняя юра – 
ранний мел Азии; Dyrosauridae de Stefano, 1903, 
поздний мел – эоцен Африки, поздний мел – па-
леоцен Южной и Северной Америки, поздний мел 
Европы и Индии, палеоцен – эоцен Азии; 
Pholidosauridae Meyer, 1841, мел Европы, ранний 
мел Африки и Южной Америки, поздний мел Се-
верной Америки; Goniopholididae Cope, 1875, юра 
Северной Америки, поздняя юра – ранний мел Ев-
ропы и Азии; Paralligatoridae Konzhukova, 1954, 
поздний мел Азии; Mahajangasuchidae Sereno et 
Larsson, 2009, поздний мел Африки и Мадагаскара; 
Stomatosuchidae Stromer, 1925, поздний мел Афри-
ки;  группировка надсемейственного уровня Eusu-
chia и занимающие внешнее положение по отноше-
нию к ней ископаемые близкородственные таксоны 
продвинутых неозухий (например, роды Susisuchus 
Salisbury, Frey, Martill et Buchy, 2003, ранний мел 
Южной Америки; Bernissartia Dollo, 1883, ранний 
мел Европы; Rugosuchus Wu, Cheng et Russell, 2001, 
ранний мел Азии; Shamosuchus Mook, 1924, позд-
ний мел Азии). 

Замечания. Внутри Neosuchia четко выделяют-
ся следующие монофилетические клады: (1) энде-
мичные африканские Mahajangasuchidae, занимаю-
щие базальное положение в системе неозухий; (2) 
Pholidosauridae и Dyrosauridae вместе с наиболее 
близкородственными Goniopholididae, и (3) Eusu-
chia [Larsson, Sues, 2007]. Положение Atoposauridae 
в системе Neosuchia неясно. Данный таксон иногда 
сближается с эузухиями на основе наличия некото-
рых форм процельности позвонков [Rogers, 2003]. 
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Paralligatoridae, возможно, являются близкородст-
венным таксоном для Eusuchia. 

 
Семейство Goniopholididae Cope, 1875 

 

Типовой род – Goniopholis Owen, 1841. 
Диагноз. Носовые кости не участвуют в форми-

ровании носового отверстия. Присутствует пред-
глазничная депрессия на латеральной поверхности 
верхнечелюстной кости. Парные, разделенные пе-
регородкой, узкие хоаны сформированы небными и 
крыловидными костями, задняя половина которых 
заходит за подглазничные окна.  

Состав. Роды Calsoyasuchus Tykoski, Rowe, Ket-
cham et Colbert, 2002, ранняя юра Северной Амери-
ки; Goniopholis Owen, 1842, Sunosuchus Young, 
1948, поздняя юра – ранний мел Европы и Азии; 
Amphicotylus Cope, 1878, Eutretauranosuchus Mook, 
1967, поздняя юра Северной Америки; Siamosuchus 
Lauprasert, Cuny, Buffetaut, Suteethorn et Thirakhupt, 
2007, ранний мел Азии; Nannosuchus Owen, 1879, 
Anteophthalmosuchus Salisbury et Naish, 2011, Hulke-
pholis Buscalioni, Alcalá, Espílez et Mampel, 2013, 
ранний мел Европы; Denazinosuchus Lucas et Sulli-
van, 2003, поздний мел Северной Америки; Kansa-
jsuchus Efimov, 1975, поздний мел Азии. 

 
Род Sunosuchus Young, 1948 

 
Sunosuchus: [Young, 1948, p. 258; Buffetaut, Inga-

vat, 1980, p. 881; Ефимов, 1988а, с. 81; Wu et al., 
1996, p. 608; Storrs, Efimov, 2000, р. 409; Schellhorn 
et al., 2009, p. 60]. 

Типовой вид – Sunosuchus miaoi Young, 1948. 
Диагноз. Предглазничная часть черепа узкая, ее 

длина больше чем в два раза превышает длину за-
глазничной области. Небольшая краниальная пла-
стина занимает менее 60% общей ширины черепа 
на уровне середины верхневисочных отверстий. На 
лобной кости присутствует продольный гребень. 
Рельеф задней части дорсальной поверхности те-
менной кости образован крупными овальными ям-
ками, ориентированными поперечно оси черепа. 
Парные передние небные отверстия располагаются 
перед подглазничными окнами. Нижнечелюстной 
симфиз длинный. Пластинчатая кость лишь немно-
го принимает участие в формировании нижнечелю-
стного симфиза. Ретроартикулярный отросток рас-
ширен, и его дорсальная поверхность ориентирова-
на дорсолатерально.  

Видовой состав. S. miaoi Young, 1948, S. jung-
garensis Wu, Brinkman et Russell, 1996, поздняя юра 
Китая; S. shunanensis Fu, Ming et Peng, 2005, сред-
няя юра Китая; S. thailandicus Buffetaut et Ingavat, 

1980, поздняя юра – ?ранний мел Таиланда; S. shar-
tegensis Efimov, 1988, поздняя юра Монголии. 

Замечания. По результатам кладистических  
анализов гониофолидид [Andrade et al., 2011; Halli-
day et al., 2014] было сделано предположение, что 
род Sunosuchus является полифилетическим, и 
только S. miaoi Young, 1948 должен сохранить ро-
довое название Sunosuchus (как типовой вид рода). 
Полифилетический статус рода Sunosuchus нужда-
ется в дальнейшей проверке, и в данной работе мы 
сохраняем его прежний объем.  

 
Sunosuchus shartegensis Efimov, 1988 

Рис. 12 
 

Sunosuchus shartegensis: [Ефимов, 1988а, с. 81, 
рис. 1; 1988б, с. 53, рис. 8; Storrs, Efimov, 2000,  
р. 409; Halliday et al., 2014, figs. 1–3, 4a]. 

“Sunosuchus” cf. thailandicus: [Halliday et al., 
2014] 

Голотип – ПИН, № 4174/1, фрагмент черепа с 
нижней челюстью; местонахождение Шара-Тэг-
Ула, Гоби-Алтайский аймак, Монголия; цаганцаб-
ский горизонт, титон-валанжин, верхняя юра. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Нейроваскулярные отверстия на дор-

сальной поверхности рострума отсутствуют, пред-
глазничная депрессия заметно отставлена от зубно-
го ряда, квадратная кость относительно широкая, с 
расширенным медиальным полумыщелком, пла-
стинчатые кости в области симфиза вплотную при-
мыкают к зубному ряду, нижнечелюстной симфиз 
наклонен дорсально, зубной ряд расположен ниже 
уровня мыщелка квадратной кости.  

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. В работе Т. Холлидея с соавторами 

[Halliday et al., 2014] указывается, что S. shartegen-
sis может являться синонимом S. thailandicus, но 
эта гипотеза нуждается в дальнейшей проверке с 
использованием кладистических методов. До под-
тверждения (или опровержения) синонимии упо-
мянутых видов мы сохраняем самостоятельный ви-
довой статус S. shartegensis.  

 
Sunosuchus sp. 1 

 

Goniopholidae: [Несов, 1986, с. 19; 1988, с. 95; 
1990, с. 85]. 

Sunosuchus?: [Ефимов, 1988б, с. 33]. 
Sunosuchus sp.: [Averianov, 2000, p. 776, fig. 1]. 
Экз. ZIN PN, № 1/5, левая чешуйчатая кость; 

ZIN PN, № 2/5, передняя часть левой чешуйчатой 
кости; ZIN PN, №№ 3–9/5, зубы; ZIN PN, № 10/5, 
фрагмент туловищного позвонка; ZIN PN, № 11/5, 
фрагмент левой подвздошной кости; ZIN PN, № 
12/5,  фрагмент левой подвздошной кости;  ZIN PN,  
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Рис. 12. Sunosuchus shartegensis Efimov, 

1988, голотип ПИН, № 4174/1, фрагмент че-
репа c нижней челюстью: а – передняя часть 
черепа сверху, б – левая ветвь нижней челю-
сти сверху; местонахождение Шар-Тег, Мон-
голия; верхняя юра. 

Обозначения: Ang – угловая кость; D – зубная 
кость; Dmx – предглазничная депрессия; Mx – 
верхнечелюстная кость; N – носовая кость; Sp – 
пластинчатая кость 

 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
№ 13/5, фрагмент правой седалищной кости; ZIN 
PN, № 14/5, дистальная часть левой большой Бер-
цовой кости; ZIN PN, № 15/5, проксимальная часть 
левой малой берцовой кости; ZIN PN, № 16/5, пра-
вая первая кость плюсны; ZIN PN, № 17/5, дисталь-
ная часть левой(?) второй(?) кости плюсны; ZIN PN, 
№ 18/5, шейная остеодерма; ZIN PN, № 19/5, брюш-
ная остеодерма; местонахождение Сарыкамышсай, 
правый берег руч. Сарыкамышсай, левого притока 
р. Нарын, Джалал-Абадская обл., Киргизия; бала-
бансайская свита, келловей, средняя юра. 

 
Род Kansajsuchus Efimov, 1975 

 
Kansajsuchus: [Ефимов, 1975, с. 147, рис. 1; 1988б, 

с. 56; Storrs, Efimov, 2000, p. 409]. 
Turanosuchus: [Ефимов, 1988а, с. 83, рис. 2; 1988б, 

с. 55; Storrs, Efimov, 2000, p. 409]. 
Типовой вид – Kansajsuchus extensus Efimov, 1975. 
Диагноз. Предчелюстные кости на дорсальной 

стороне черепа имеют длинный медиальный кон-
такт друг с другом позади наружной ноздри. На 
дорсальной поверхности лобной кости присутству-
ет продольный медиальный гребень (в задней по-
ловине) и поперечный гребень (немного спереди от 
середины кости). Лобная кость не доходит до края 
верхневисочного отверстия. Дорсальная поверх-
ность чешуйчатой и теменной кости плоская, без 
гребней. Кранио-квадратный проход открытый за 
счет отсутствия контакта между квадратной и че-
шуйчатой костями. Отверстие для выхода IX–XI 
черепных нервов в боковой затылочной кости 

очень крупное. Прикус крокодилового типа. Ниж-
нечелюстное отверстие отсутствует. Нижнечелю-
стной симфиз длинный. Задние челюстные зубы с 
притупленной коронкой. Брюшной остеодермаль-
ный покров с овальными щитками. 

Видовой состав. K. extensus Efimov, 1975, позд-
ний мел Средней Азии.  

Распространение. Поздний мел Средней Азии 
и Казахстана. 

Замечания. Kansajsuchus отличается от парал-
лигаторид и Shamosuchus наличием длинного ме-
диального контакта предчелюстных костей позади 
наружной ноздри, отсутствием выхода лобной кос-
ти в край верхневисочного отверстия, отсутствием 
гребней на дорсальной поверхности чешуйчатой и 
теменной костей, наличием очень крупного отвер-
стия для выхода IX–XI черепных нервов в боковой 
затылочной кости, прикусом крокодилового типа, 
длинным нижнечелюстным симфизом и не может 
рассматриваться в составе семейства Paralligatori-
dae. Kansajsuchus не может быть отнесен к Eusu-
chia, так как у него имеются амфицельные, а не 
процельные позвонки (положение хоан для кансай-
зуха не известно).  

По результатам кладистического анализа гонио-
фолидид (Halliday et al., 2014), было потверждено 
филогенетическое положение кансайзуха в составе 
семейства Goniopholididae [см. Ефимов, 1975, 1988б; 
Storrs, Efimov, 2000]. 

Нижнечелюстной симфиз (голотип Turanosuchus 
aralensis Efimov, 1988) из местонахождения Шах-
Шах (Казахстан, бостобинская свита, сантон, верх-
ний мел) по своему строению соответствует  строе- 
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Рис. 13. Kansajsuchus extensus Efimov, 1975, экз. ПИН, № 2399/308, фрагмент черепа: а – сверху, б – снизу,  
в – снизу и сбоку; местонахождение Кансай, Таджикистан; яловачская свита, сантон, верхний мел. 

Обозначения: Bo – основная затылочная кость; Boc – затылочный мыщелок; Bs – базисфеноид; Eo – боковая затылочная 
кость; F – лобная кость; Meu – центральное отверстие евстахиевой трубы; P – теменная кость; Po – заглазничная кость;  
Q – квадратная кость; Sq – чешуйчатая кость; IX-XI – отверстие для выхода IX–XI черепных нервов 

 
нию передней части морды Kansajsuchus extensus. 
В результате Turanosuchus Efimov, 1988 рассматри-
вается нами как младший синоним Kansajsuchus 
Efimov, 1975 и соответственно Turanosuchus aralen-
sis Efimov, 1988 – как младший синоним Kansajsu-
chus extensus Efimov, 1975. 

 
Kansajsuchus extensus Efimov, 1975 

Рис. 13; табл. VI 
 

Kansajsuchus extensus: [Ефимов, 1975, с. 147, 
рис. 1; 1988б, с. 56, рис. 10, 11; Storrs, Efimov, 2000, 
p. 409; Halliday et al., 2014, figs. 5–10]. 

Turanosuchus aralensis: [Ефимов, 1988а, с. 83, 
рис. 2; 1988б, с. 55; Storrs, Efimov, 2000, p. 409]. 

Голотип – ПИН, № 2399/301; фрагмент правой 
и левой предчелюстных костей одной особи; ме-
стонахождение Кансай, Ферганская впадина, Со-
гдийская обл., Таджикистан; яловачская свита, сан-
тон, верхний мел. 

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 2399/302–355, 
черепные кости и их фрагменты, позвонки, зубы, 
остеодермы из типового местонахождения; экз. 
ПИН, № 2229/507, нижнечелюстной симфиз (голо-
тип Turanosuchus aralensis Efimov, 1988), экз. ПИН, 
№№ 2229/501–505, фрагменты черепных и пост-

краниальных костей; местонахождение Шах-Шах, 
Северо-Восточное Приаралье, Кызылординская обл., 
Казахстан, бостобинская свита, сантон, верхний мел; 
экз. ЦНИГР, № 8/12457, теменная и верхнезатылоч-
ная кости; местонахождение Байболат, Северо-Вос-
точное Приаралье, Казахстан, бостобинская свита, 
сантон, верхний мел. 

Диагноз. Вид монотипического рода. 
Распространение. Поздний мел Средней Азии 

и Казахстана. 

 
Goniopholididae gen. indet. 

 
cf. Sunosuchus sp.: [Averianov et al., 2005, p. 791; 

Скучас и др., 2005, с. 121; Скучас, 2006, с. 95]. 
Goniopholididae indet.: [Kuzmin et al., 2013,  

p. 452–457, figs. 1–3].  
Экз. ZIN PH, № 1/176, фрагмент верхнечелюст-

ной кости; ZIN PH, № 2/176, фрагмент левой носо-
вой кости; ZIN PH, № 3/176, передний фрагмент 
правой пластинчатой кости; ZIN PH, №№ 4–8/176, 
зубы; ZIN PH, № 9/176, фрагмент дорсальной ос-
теодермы; ZIN PH, № 10/176, фрагмент вентраль-
ной остеодермы, 17 зубов без номеров; местонахо-
ждение Березовский разрез, Шарыповский район, 



III

Таблица III. Фиг. 1, 2. Shartegosuchus asperopalatum Efi mov, 1988, голотип ПИН, № 4171/2, фрагмент черепа с 
нижней челюстью: 1 – вид сверху, 2 – вид снизу; местонахождение Шар-Тег, Монголия; верхняя юра.
Фиг. 3–5. Kiyasuchus saevi Efi mov et Leschinsky, 2000, голотип ПМ ТГУ, № 16/I-184, фрагмент черепа с нижней 
челюстью: 3 – вид сверху, 4 – вид снизу, 5 – вид сбоку; местонахождение Шестаково 3, Чебулинский р-н, 
Кемеровская обл., Россия; илекская свита, нижний мел



Таблица IV. Фиг. 1, 2. Nominosuchus matutinus Efi mov, 1996, голотип ПИН, № 4174/4, фрагмент черепа: 1 – вид 
сверху, 2 – вид снизу; местонахождение Шар-Тег, Монголия; верхняя юра. 
Фиг. 3, 4. Tagarosuchus kulemzini Efi mov, 1999, голотип ПИН, № 2860/2, фрагмент черепа с нижней челюстью: 3 – 
вид сверху, 4 – вид снизу; местонахождение Шестаково 3, Чебулинский р-н, Кемеровская обл., Россия; илекская 
свита, нижний мел
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Таблица V. Фиг. 1–4. Paralligator gradilifrons Konzhukova, 1954, голотип ПИН, № 554/1, фрагмент черепа с 
нижней челюстью: 1 – вид сверху, 2 – вид снизу, 3 – вид сзади; 4 – вид сбоку; местонахождение Ширэгин-Нашун, 
Монголия; баинширэинская свита, сеноман-сантон, верхний мел



VI

Таблица VI. Фиг. 1–5. Kansajsuchus extensus Efi mov, 1975; 1 – голотип ПИН, № 2399/301, фрагмент правой и 
левой предчелюстных костей, вид сверху; 2–5 – экз. ПИН, №№ 2399/308, фрагмент черепа: 2 – вид сверху, 3 – вид 
снизу, 4 – вид сзади, 5 – вид спереди; местонахождение Кансай, Таджикистан; яловачская свита, сантон, верхний 
мел.



VII

Таблица VII. Фиг. 1, 2. Karatausuchus sharovi Efi mov, 1976, голотип ПИН, № 2585/1, отпечаток скелета: 1 – общий 
вид, 2 – область черепа; местонахождение Михайловка, хребет Каратау, Южный Казахстан; карабастауская свита, 
оксфорд-киммеридж, верхняя юра



VIII

Таблица VIII. Фиг. 1–3. Ferganosuchus planus Efi mov, 1982, голотип ПИН, № 3727/1, фрагмент черепа: 1 – вид 
сверху, 2 – вид снизу, 3 – вид сзади; местонахождение Андарак, Киргизия; средний эоцен, алайский ярус



IX

Таблица IX. Фиг. 1–3. Tadzhikosuchus macrodentis Efi mov, 1982, голотип ПИН, № 2399/457, передний фрагмент 
зубной кости: 1 – сверху, 2 – снизу, 3 – медиально; местонахождение Кансай, Таджикистан; яловачская свита, 
сантон, верхний мел
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Красноярский край, Россия; верхняя часть итатской 
свиты, бат, средняя юра. 

 
Семейство Paralligatoridae Konzhukova, 1954 

 

Paralligatoridae: [Конжукова, 1954, с. 172; Ефи-
мов, 1982, с. 149; Несов и др., 1989, с. 149; Storrs, 
Efimov, 2000, р. 410].  

Shamosuchidae: [Ефимов, 1983, с. 78; 1988б, с. 61]. 
Типовой род – Paralligator Konzhukova, 1954. 
Диагноз. Присутствует развитая система греб-

ней на костях крыши черепа (единый поперечный 
предглазничный гребень расположен на лобных, 
предлобных, слезных костях, имеются продольные 
медиальные гребни на лобных и теменных костях, 
присутствуют гребни на скуловой, чешуйчатой и 
надугловой костях). Имеется система глубоких бо-
розд, прослеживаемая от наружной ноздри до глаз-
ниц (в области предглазничного гребня правая и 
левая половины системы образуют анастомоз). 
Хоаны вытянуты в передне-заднем направлении, 
разделены продольно костной перегородкой и рас-
полагаются большей частью в крыловидных костях 
(только передний край сформирован небными кос-
тями). Кранио-квадратный проход открытый за 
счет отсутствия в данном регионе контакта между 
квадратной и чешуйчатой костями. Челюстной 
симфиз короткий. Нижнечелюстное отверстие от-
сутствует. Прикус аллигаторного типа. Задние че-
люстные зубы с притупленной коронкой. Имеются 
более чем два параллельных ряда дорсальных ос-
теодерм. 

Состав. Род Paralligator Konzhukova, 1954, 
поздний мел Монголии.  

Замечания. Типовым родом семейства Paralli-
gatoridae изначально являлся Paralligator с типо-
вым видом P. gradilifrons [Конжукова, 1954]. В 
дальнейшем М.Б. Ефимов [Ефимов, 1983] выделил 
новое семейство Shamosuchidae и синонимизировал 
Paralligator Konzhukova, 1954 с Shamosuchus Mook, 
1924, с типовым видом Sh. djadochtaensis Mook, 
1924 из монгольского местонахождения Баин-Дзак 
[Mook, 1924] (барунгойотская свита, кампан, верх-
ний мел). Кроме Sh. djadochtaensis, к роду Shamo-
suchus были отнесены ранее описанные из позднего 
мела Монголии виды: Paralligator gradilifrons Kon-
zhukova, 1954, P. ancestralis Konzhukova, 1954, P. 
major Efimov, 1981, P. ulgicus Efimov, 1981 [Ефи-
мов, 1983]. Объем рода Shamosuchus также увели-
чился за счет описания новых позднемеловых мон-
гольских видов: Sh. tersus Efimov, 1983, Sh. ulanicus 
Efimov, 1983 [Ефимов, 1983]. Название Paralliga-
toridae Konzhukova, 1954 является приоритетным 
по отношению к Shamosuchidae Efimov, 1983, и оно 
было сохранено для монотипического семейства, 

объединяющего все виды Shamosuchus (см. [Storrs, 
Efimov, 2000]).  

После описания новых находок Sh. djadochtaen-
sis [Pol et al., 2009] стало ясно, что данный вид 
сильно отличается по своему строению от всех ос-
тальных монгольских «шамозухов» и они должны 
быть разнесены в разные роды, а сам вид Sh. djado-
chtaensis и, соответственно, род Shamosuchus долж-
ны быть выведены из семейства Paralligatoridae. Та-
ким образом, мы вернули родовое название Paralli-
gator Konzhukova, 1954 для всех позднемеловых 
монгольских «шамозухов», за исключением Sh. dja-
dochtaensis. Основными отличиями Shamosuchus от 
Paralligator являются: наличие процельных шей-
ных позвонков (амфицельные у Paralligator), от-
сутствие системы глубоких борозд на крыше чере-
па (присутствует у Paralligator), отсутствие кон-
такта удлиненной слезной кости с носовой (контак-
тирует у Paralligator), наличие увеличенного треть-
его зуба на верхнечелюстной кости (для Paralli-
gator характерны увеличенные четвертый и пятый 
зубы). 

 
Род Paralligator Konzhukova, 1954 

 
Paralligator: [Конжукова, 1954, с. 172; Sun, 1958, 

p. 227; Ефимов, 1981, с. 26]. 
Shamosuchus: [Ефимов, 1982, с. 150; 1988б, с. 61; 

Storrs, Efimov, 2000, p. 411 (partim)]. 
Типовой вид – Paralligator gradilifrons Konzhu-

kova, 1954. 
Диагноз. Род монотипического семейства.  
Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Поздний мел Монголии.  
Замечания. Для представителей рода Paralliga-

tor характерна значительная изменчивость в скуль-
птуре костей крыши черепа, которая, в первую оче-
редь, проявляется в различной высоте и длине 
гребней. Поэтому степень выраженности гребней 
и признаки, изменяющиеся в онтогенезе (напри-
мер, общий размер, форма верхних височных от-
верстий, расстояние между верхневисочными от-
верстиями), не могут использоваться для установ-
ления видов параллигаторов. Кроме того, такой 
признак, как вхождение носовых костей в на-
ружное носовое отверстие, может сильно варьиро-
вать у особей одного вида крокодилов. Например, 
для ископаемого крокодила Leidyosuchus canaden-
sis из позднего мела Северной Америки было по-
казано, что у некоторых особей данного вида но-
совые кости доходили до наружного носового от-
верстия, а у некоторых – нет [Wu et al., 2001]. Та-
ким образом, различия по данному признаку не 
могут являться основанием для выделения новых 
видов. 
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В результате все установленные ранее виды – P. 
ancestralis Konzhukova, 1954, P. major Efimov, 1981, 
P. ulgicus Efimov, 1981, Shamosuchus tersus Efimov, 
1983, Sh. ulanicus Efimov, 1983 – не имеют четких 
диагностических отличий от типового вида и рас-
сматриваются нами как младшие синонимы P. gra-
dilifrons Konzhukova, 1954.  

Род Paralligator не может быть отнесен к Eusu-
chia, так как у его представителей хоаны не полно-
стью локализованы в крыловидных костях и отсут-
ствует процельность позвонков. Скорее всего, Par-
alligator является близкородственным Eusuchia 
[Storrs, Efimov, 2000]. На это родство указывает на-
личие у Paralligator более чем двух параллельных 
рядов дорсальных остеодерм и отсутствие передне-
латерального отростка дорсальных остеодерм, ха-
рактерного для более примитивных Neosuchia (на-
пример, Goniopholididae).  
 

Paralligator gradilifrons Konzhukova, 1954 
Табл. V  

 

Paralligator gradilifrons: [Конжукова, 1954, с. 172, 
рис. 1–7, табл. I, табл. II, фиг. 1–3]. 

Shamosuchus gradilifrons: [Ефимов, 1988б, с. 64, 
рис. 16; Storrs, Efimov, 2000, p. 411, fig. 20.6]. 

Paralligator ancestralis: [Конжукова, 1954, с. 181, 
рис. 8–9]. 

Shamosuchus ancestralis: [Ефимов, 1983, с. 84, 
рис. 5; Ефимов, 1988б, с. 67, рис. 18; Storrs, Efimov, 
2000, p. 411]. 

Paralligator major: [Ефимов, 1981, с. 26, рис. 1]. 
Shamosuchus major: [Ефимов, 1983, с. 80, рис. 2; 

Ефимов, 1988б, с. 63, рис. 15; Storrs, Efimov, 2000, 
p. 411]. 

Paralligator ulgicus: [Ефимов, 1981, с. 27, рис. 2]. 
Shamosuchus ulgicus: [Ефимов, 1983, с. 83, рис. 

4; Ефимов, 1988б, с. 65, рис. 17; Storrs, Efimov, 
2000, p. 411, figs. 20.8, 20.9]. 

Shamosuchus ulanicus: [Ефимов, 1983, с. 85, рис. 
6; Ефимов, 1988б, с. 68, рис. 19; Storrs, Efimov, 
2000, p. 411]. 

Shamosuchus tersus: [Ефимов, 1983, с. 87, рис. 7; 
Ефимов, 1988б, с. 69, рис. 20–22; Storrs, Efimov, 
2000, p. 411, fig. 20.7]. 

Голотип – ПИН, № 554/1, фрагмент черепа с 
нижней челюстью; местонахождение Ширэгин-На-
шун, Монголия; баинширэинская свита, сеноман-
сантон, верхний мел.  

Экз. ПИН, №№ 551/21-1, фрагмент крыши чере-
па (голотип Sh. ancestralis Konzhukova, 1954), ПИН, 
№№ 551/29-(2-158), фрагментарные черепные и по-
сткраниальные кости, местонахождение Ногон-Цав; 
ПИН, №№ 4216/300, 301, 302, фрагменты черепных 
костей; Монголия; нэмегтинская свита (?), верхний 
мел. 

Экз. ПИН, № 3726/501, фрагмент черепа (голо-
тип Sh. major Efimov, 1981), фрагменты посткрани-
ального скелета, экз. ПИН №№ 3726/502, 503; ме-
стонахождение Хонгил-Цав, Монголия; баинширэ-
инская свита, сеноман-сантон, верхний мел. 

Экз. ПИН, № 3458/501, фрагмент черепа и ос-
теодермального панциря (голотип Sh. ulgicus Efi-
mov, 1981); местонахождение Амтгай; фрагменты 
черепа, экз. ПИН № 3458/502; местонахождение 
Байшин-Цав, Монголия; баинширэинская свита, се-
номан-сантон, верхний мел. 

Экз. ПИН № 3140/502 (голотип Sh. ulanicus Efi-
mov, 1983); местонахождение Улан-Булак; фраг-
менты черепных костей из местонахождений Улан-
Хушу, Бамбу-Кудук (экз. ПИН, № 3905/501) и Ца-
ган-Хушу (экз. ПИН, № 3140/501), Монголия; не-
мэгэтинская свита, маастрихт, верхний мел.  

Экз. ПИН, № 3141/501, фрагмент черепа (голо-
тип Sh. tersus Efimov, 1983), фрагменты черепных и 
посткраниальных костей из местонахождения Но-
гон-Цав (экз. ПИН, №№ 3141/502, 503), Монголия; 
немэгэтинская свита, маастрихт, верхний мел. 

Материал. Голотип. 
Распространение. Типовое местонахождение. 

 
Neosuchia incertae sedis 

Род Shamosuchus Mook, 1924 
 

Shamosuchus: [Mook, 1924, p. 1; Ефимов, 1982,  
с. 150; 1988б, с. 61; Storrs, Efimov, 2000, p. 411]. 

Типовой вид – Shamosuchus djadochtaensis 
Mook, 1924. 

Диагноз. Вырезка на месте контакта предчелю-
стной и верхнечелюстной костей отсутствует; тре-
тий зуб на верхнечелюстной кости увеличен; удли-
ненная слезная кость не контактирует с носовой 
костью; дорсальная поверхность слезной и пред-
лобной костей имеет гладкую округленную депрес-
сию, окаймленную гребнями; лобная кость имеет 
возвышенные орбитальные края и достигает верх-
невисочного окна; присутствует неглубокая и ши-
рокая борозда на чешуйчатой кости, которая сужа-
ется назад и прерывается на уровне слуховой вы-
резки и снова появляется вдоль латерального края 
заднелатерального отростка чешуйчатой кости; уз-
кий восходящий отросток квадратно-скуловой кос-
ти имеет слабо развитый гребень, расположенный 
близко к его переднему краю, и выступ на заднем 
крае нижневисочного отверстия; небольшое сифо-
ниальное отверстие расположено антеровентрально 
по отношению к ушной вырезке; на квадратной 
кости присутствует хорошо развитый гребень; неб-
ная перегородка между суборбитальными окнами в 
виде песочных часов, с вогнутыми латеральными 
краями; латеральные края отверстия хоан сформи-
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рованы в основном птеригоидами; базисфеноид 
имеет среднюю экспозицию на вентральной по-
верхности и небольшую ‒ на латеральной поверх-
ности мозговой коробки; заднее отверстие кранио-
квадратного канала расположено близко к лате-
ральному краю парокципитального отростка; заты-
лочный мыщелок и вентральная поверхность ос-
новной затылочной кости немного наклонены по-
стеровентрально; отверстие блуждающего нерва 
неразделенное;  нижнечелюстное отверстие закры-
то и латеральная поверхность угловой и надугло-
вой костей имеет продольную борозду; шейные по-
звонки процельные; первый туловищный позвонок 
процельный; хвостовые позвонки амфицельные; 
дорсальные остеодермы налегали друг на друга; 
дорсальные остеодермы с дискретными выпукло-
стями на их передних краях и с чрезвычайно круп-
ными килями, смещенные к их заднему краю; име-
ются аппендикулярные остеодермы. 

Видовой состав. Shamosuchus djadochtaensis 
Mook, 1924, поздний мел Монголии.  

 
Shamosuchus djadochtaensis Mook, 1924 

Рис. 14 
 

Shamosuchus djadochtaensis: [Mook, 1924, p. 1, 
figs. 1, 2; Ефимов, 1988б, с. 62, рис. 13; Storrs, Efi-
mov, 2000, p. 411; Pol et al., 2009, p. 1, figs. 3–36]. 

Голотип – AMNH, № 6412, фрагмент черепа с 
нижней челюстью; местонахождение Баин-Дзак, 
Монголия; джадохтская свита, кампан, верхний мел.  

Материал. Голотип; экз. IGM, 100/1195, фраг-
мент скелета; местонахождение Уха Толгод, Мон-
голия; джадохтская свита, кампан, верхний мел. 

Диагноз. Вид монотипического рода. 
Распространение. Местонахождения джадохт-

ской свиты Баин-Дзак и Уха Толгод. 
Замечания. Экземпляры Sh. djadochtaensis име-

ют небольшие размеры и ряд ювенильных призна-
ков (крупные глазницы, укороченный лицевой от-
дел черепа и др., см. [Pol et al., 2009]) – возможно, 
они принадлежали молодым особям. Согласно ре-
зультатам филогенетического анализа, Sh. djado-
chtaensis вместе с Rugosuchus из раннего мела Ки-
тая формируют кладу, сестринскую для Eusuchia 
[Pol et al., 2009]. 

 
Род Karatausuchus Efimov, 1976 

 

Karatausuchus: [Ефимов, 1976а, с. 126; 1988б, с. 
59; Storrs, Efimov, 2000, p. 408]. 

Типовой вид – Karatausuchus sharovi Efimov, 
1976. 

Диагноз. Нижнечелюстное отверстие отсутст-
вует. Ретроартикулярный отросток хорошо развит. 
Прикус аллигаторного типа. Зубов более 90, корон-

ки зубов уплощены латерально. Тела позвонков 
амфиплатицельные. Остеодермальный покров от-
сутствует. Размеры некрупные.  

Видовой состав. K. sharovi Efimov, 1976, позд-
няя юра Южного Казахстана. 

Замечания. Род Karatausuchus с типовым видом 
K. sharovi Efimov, 1976 описан по отпечатку и про-
тивоотпечатку ювенильной особи. Сохранность го-
лотипа K. sharovi не позволяет выявить большинст-
во деталей строения скелета и определить точную 
систематическую принадлежность рода. Ювениль-
ный статус единственного известного экземпляра 
также затрудняет детальное сравнение с другими 
крокодилиформами. Тем не менее Karatausuchus 
отличается от протозухий наличием хорошо разви-
того ретроартикулярного отростка, а от эузухий – 
амфиплатицельными, а не процельными позвонка-
ми. Для Karatausuchus характерно отсутствие ниж-
нечелюстного отверстия – признак, встречающийся 
в различных группах мезоэукрокодилий, например 
у атопозаврид и параллигаторид. Karatausuchus не 
может быть отнесен к атопозавридам (из-за отсут-
ствия гетеродонтности зубной системы) или к па-
раллигаторидам (из-за отсутствия притупленности 
коронки задних зубов). В результате род Karatau-
suchus рассматривается нами как Neosuchia incertae 
sedis. 

 
Karatausuchus sharovi Efimov, 1976 

Табл. VII 
 

Karatausuchus sharovi: [Ефимов, 1976а, с. 126; 
1988б, с. 59, рис. 12; Storrs, Efimov, 2000, p. 408, fig. 
20.4]. 

Голотип – ПИН, № 2585/1, полный, но плохо 
сохранившийся скелет молодой особи, с противо-
отпечатком; местонахождение Михайловка, Чим-
кентская обл., Чаянский р-он, хребет Каратау, Юж-
ный Казахстан; карабастауская свита, оксфорд-ким-
меридж, верхняя юра. 

Диагноз. Вид монотипического рода. 
Распространение. Типовое местонахождение. 

 
Neosuchia nomina dubia 

Shamosuchus borealis Efimov, 1975 
 

Kansajsuchus borealis: [Ефимов, 1975, c. 148, 
рис. 2]. 

Shamosuchus occidentalis: [Ефимов, 1982, с. 149, 
рис. 2б-в; Storrs, Efimov, 2000, p. 411]. 

Shamosuchus borealis: [Ефимов, 1988б, с. 72, рис. 
23]. 

Kansajsuchus borealis: [Резвый, 2001, с. 244]. 
Экз. ПИН, № 327/721 (голотип Sh. occidentalis 

Efimov, 1982), фрагмент передней части черепа, 
экз. ЦНИГР,  №№ 312–330/12457,  черепные и дру- 
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Рис. 14. Shamosuchus djado-
chtaensis Mook, 1924, голотип 
AMNH, № 6412, фрагмент чере-
па: а – сверху, б – снизу (по [Pol 
et al., 2009, figs. 3, 4]); местона-
хождение Баин-Дзак, Монголия; 
джадохтская свита, кампан, 
верхний мел. 

Обозначения: Ang – угловая 
кость; Boc – затылочный мыщелок; 
Bs – базисфеноид; D – зубная кость; 
Ect – эктоптеригоид; Eo – боковая 
затылочная кость; F – лобная кость; 
J – скуловая кость; L – слезная 
кость; Meu – центральное отверстие 
евстахиевой трубы; Mx – верхнече-
люстная кость; N – носовая кость; 
Pal – небная кость; Pf – предлобная 
кость; Pmx – предчелюстная кость; 
Po – заглазничная кость; Pt – кры-
ловидная кость; Q – квадратная 

кость; QJ – квадратно-скуловая кость; Sp – пластинчатая кость; Sq – чешуйчатая кость 
 
 

гие кости, местонахождение Джаракудук, Цен-
тральные Кызылкумы, Мингбулакский р-н, Наво-
ийская обл., Узбекистан; биссектинская свита, ту-
рон, верхний мел. 

Замечания. Голотип (фрагмент лобной и пред-
лобных костей) Shamosuchus borealis Efimov, 1975 
имеет плохую сохранность и характеризуется на-
личием поперечного гребня. Сходный гребень име-
ется не только у Shamosuchus, но и у представите-
лей родов Kansajsuchus и Paralligator, и соответст-
венно данный экземпляр может быть определен 
только как Neosuchia indet.  

 
Shamosuchus karakalpakensis Nessov et Cherepanov 

in Nessov et al., 1989 

 
Shamosuchus karakalpakensis: [Несов и др., 

1989, с. 149, табл II, фиг. 8; Storrs, Efimov, 2000, 
p. 411]. 

Экз. ЦНИГР, № 311/12457 (голотип Sh. kara-
kalpakensis Nessov et Cherepanov, 1989), фрагмент 
лобной кости, экз. ЦНИГР, № 312-330/12457, че-
репные и другие кости; местонахождение 
Шейхджейли, локальная точка СШД-8а, Кара-
калпакия, Узбекистан; ходжакульская свита, се-
номан, верхний мел. 

Замечания. Материал по Shamosuchus karakal-
pakensis не имеет диагностических признаков, от-
личающих его от других позднемеловых неозухий 
(например, Shamosuchus, Paralligator, Kansajsu-
chus), и поэтому данный таксон может рассматри-
ваться только как nomen dubium. 

 

Zholsuchus procerus Nessov et Cherepanov, 1989 
 

Zholsuchus procerus Nessov et Cherepanov, 1989: 
[Несов и др., 1989, табл. II, фиг. 6; Несов, 1997, 
табл. 12, фиг. 5]. 

Экз. ЦНИГР, № 381/12457 (голотип Zh. procerus 
Nessov et Cherepanov, 1989), фрагмент предчелюст-
ной кости; местонахождение Джаракудук, Цен-
тральные Кызылкумы, Мингбулакский район, На-
воийская обл., Узбекистан; биссектинская свита, 
турон, верхний мел.  

Замечания. Фрагмент предчелюстной кости из-
за своей фрагментарности не может быть опреде-
лен точнее, чем Crocodyliformes indet., и соответст-
венно Zholsuchus procerus Nessov et Cherepanov, 
1989 является nomen dubium.  

 
Инфраотряд Eusuchia Huxley, 1875 

 
Диагноз. Хоаны полностью окружены крыло-

видными костями. Тела шейных, туловищных и 
хвостовых позвонков процельные. Имеется более 
чем два параллельных ряда дорсальных остеодерм.  

Состав. Примитивные базальные роды: Hylaeo-
champsa Owen, 1874, ранний мел Европы; Isisfordia 
Salisbury, Molnar, Frey et Willis, 2006, конец ранне-
го мела – начало позднего мела Австралии; кроно-
вая группа эузухий Crocodylia Gmelin, 1789, вклю-
чающая надсемейства Gavialoidea Adams, 1854, 
поздний мел – палеоцен Европы, поздний мел – эо-
цен Северной Америки, поздний мел – плейстоцен 
Южной Америки, миоцен – современность Азии, 
плиоцен – современность  Индии,  плейстоцен  Ин- 
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донезии, эоцен – миоцен Африки; Alligatoroidea 
Gray, 1844, поздний мел – миоцен Европы, поздний 
мел – современность Северной Америки, палеоцен 
– современность Южной Америки, поздний мел – 
современность Азии, поздний мел Индии; Crocody-
loidea Cuvier, 1807, поздний мел – миоцен Европы, 
поздний мел – современность Северной Америки, 
палеоцен – современность Южной Америки, позд-
ний мел – современность Азии, эоцен – современ-
ность Африки, современность Мадагаскара, ранний 
мел – современность Австралии; семейства, не 
включаемые ни в одно из надсемейств: Pristichamp-
sidae Kuhn, 1968, эоцен Европы, Северной Амери-
ки, Азии; Aegyptosuchidae Kuhn, 1936, поздний мел 
Африки. 

Замечания. В состав Eusuchia включают вне-
ранговый таксон Crocodylia Gmelin, 1789 (кроновая 
группа Eusuchia, объединяющая всех современных 
эузухий и близкородственные им вымершие груп-
пы). Crocodylia могут быть диагностированы сле-
дующим образом: краниальная пластина с практи-
чески горизонтальными сторонами; заднелатераль-
ный отросток чешуйчатой кости хорошо развит; 
подпорки предлобных костей узкие или продольно 
расширенные в своей дорсальной и столбчатые в 
вентральной части; слезная кость имеет широкий 
контакт с носовой; задний (каудальный) отросток 
верхнечелюстной кости отсутствует; заглазничная 
перегородка узкая; шов между лобной и теменной 
костями обычно волнообразный; нижнечелюстное 
отверстие присутствует; ретроартикулярный отрос-
ток ориентирован в заднедорсальном направлении; 
туловищные позвонки сильно процельные; первый 
хвостовой позвонок двояковыпуклый; проксималь-
ный конец локтевой кости значительно шире, чем 
дистальный. 

Род Borealosuchus Brochu, 1997 из позднего ме-
ла – эоцена Северной Америки не может быть по-
мещен ни в одно из вышеперечисленных надсе-
мейств или семейств. 
 
Надсемейство Gavialoidea Adams, 1854 

 

Диагноз. Симфиз пластинчатой кости длинный 
(более пяти альвеол), V-образный; зубная кость не 
вогнута на дорсальной поверхности между четвер-
той и десятой альвеолами; наружные ноздри вы-
ступают дорсально; чешуйчатая борозда расширена 
в передней части; максиллярные зубы гомодонт-
ные, четверая и пятая альвеолы не увеличены; неб-
ный отросток клиновидный, с острым концом; ши-
рокая экспозиция базисфеноида (при виде сзади) 
отсутствует; премаксилла простирается на дор-
сальной поверхности рострума назад дальше уров-
ня третьей максиллярной альвеолы; второй шейный 

позвонок (эпистрофей) с раздвоенным гипофизи-
альным килем. 

Состав. Базальные роды («торакозаврины»): 
Euthoracosaurus Brochu, 2004, поздний мел Север-
ной Америки; Thoracosaurus Leidy, 1852 поздний 
мел – палеоцен Европы и Северной Америки; роды 
Eosuchus Dollo, 1907, палеоцен Европы, палеоцен – 
эоцен Северной Америки; Argochampsa Hua et 
Jouve, 2004, палеоцен Африки, Eogavialis Buffetaut 
1982, эоцен – миоцен Африки; семейство Gavialidae 
Adams, 1854, в состав которого включаются подсе-
мейства Gryposuchinae Velez-Juarbe et al., 2007, 
олигоцен Центральной Америки, миоцен Южной 
Америки; и Gavialinae Adams, 1854, плиоцен – со-
временность Индии; миоцен – современность Азии; 
плейстоцен Индонезии. 

 
Род Thoracosaurus Leidy, 1852 

 

Thoracosaurus: [Leidy, 1852, p. 35]. 
Holops: [Cope, 1869, p. 123]. 
Типовой вид – Thoracosaurus neocesariensis (de 

Kay, 1842). 
Диагноз. Передняя часть рыла слегка расшире-

на. Небольшие предглазничные отверстия присут-
ствуют. Слезная кость значительно крупнее пред-
лобной. Шов между лобной и теменной костями 
прямой. Головчатый отросток латеросфеноида ори-
ентирован латерально. Верхневисочные отверстия 
крупные.  

Видовой состав. T. neocesariensis (de Kay, 1842), 
поздний мел (поздний маастрихт) – ранний палео-
цен Северной Америки; T. macrorhynchus de Blain-
ville, 1855, поздний мел (маастрихт) – ранний па-
леоцен Западной Европы; T. borissiaki Efimov, 1988, 
поздний мел (маастрихт) Крыма.  

 
Thoracosaurus borissiaki Efimov, 1988 

Рис. 15 
 

Thoracosaurus cf. macrorhynchus: [Борисяк, 1913, 
с. 555, рис. 1]. 

Thoracosaurus borissiaki: [Ефимов, 1988б, с. 82, 
рис. 30; Storrs, Efimov, 2000, p. 415, Fig. 20.11]. 

Голотип – ЦНИГР, кол. № 3373 (каталогизаци-
онный номер 709); фрагмент черепа; Инкерманские 
каменоломни, Крым; маастрихт, верхний мел. 

Материал. Голотип; экз. ЦНИГР без номера, 
задний фрагмент черепа; местонахождение Скали-
стое, Крым; маастрихт, верхний мел.  

Диагноз. Верхние височные окна круглые, прак-
тически одинакового размера с глазницами. Гре-
бень атлантозатылочной связки на задней поверх-
ности основной затылочной кости полулунной 
формы, без продолговатых отростков. Латеральные 
края подглазничных отверстий округлые. 
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Рис. 15. Thoracosaurus borissiaki Efimov, 

1988, голотип ЦНИГР, колл. № 3373 (ката-
логизационный номер 709), фрагмент чере-
па снизу (по [Ефимов, 1988б, рис. 30]): Ин-
керманские каменоломни, Крым; мааст-
рихт, верхний мел 

 
 

 
Распространение. Поздний мел Крыма. 

 
Семейство Pristichampsidae Kuhn, 1968 

 

Pristichampsinae: [Kuhn, 1968; Busbey, 1986; Blas 
et al., 2004]. 

Pristichampsidae: [Rossmann, 1998, p. 90; 2000, p. 2]. 
Типовой род – Pristichampsus Gervais, 1853. 
Диагноз. Череп с удлиненным рылом и высо-

кими боковыми стенками. Латеральный край мор-
ды сильнофестончатый. Непарное носовое отвер-
стие окружено носовым кольцом (гребнем). На-
ружные отверстия орбит наклонены дорсомедиаль-
но под углом примерно 25° к фронтальной плоско-
сти черепа. Предчелюстная кость с 5 альвеолами. 
Нижнечелюстные зубы входят при окклюзии в уг-
лубления на верхней челюсти. Надугловая и квад-
ратно-скуловая кости вместе формируют неболь-
шую часть черепно-нижнечелюстного сустава. Зу-
бы (и альвеолы) уплощены лабиолингвально. Зубы 
зифодонтные, обычно с пильчатыми килями. Тело 
атласа имеет две сближенные фасетки для контакта 
с ребрами и очень крупную фасетку для контакта с 
затылочным мыщелком. Плечевая кость достигает 
70 % длины бедренной кости; лучевая кость дости-
гает примерно 32 % длины локтевой кости. Фалан-
ги внутренних пальцев «копытообразные». Пяточ-
ная кость с длинным tuber calcanei. Остеодермаль-
ный панцирь покрывает практически все тело и ко-
нечности.  

Состав. Род Pristichampsus Gervais, 1853. 
Распространение. Палеоцен – средний эоцен 

Евразии. 
Замечания. Согласно последним филогенети-

ческим анализам [например, Brochu, 2006], семей-
ство Pristichampsidae занимает обособленное поло-
жение внутри Crocodylia и является сестринским 
таксоном по отношению к монофилетической 
группе, объединяющей Alligatoroidea и Gavialoidea. 

 
Род Pristichampsus Gervais, 1853 

 

Pristichampsus: [Gervais, 1853; Rossmann, 1998, 
p. 90; 2000, p. 2].  

Типовой вид – Pristichampsus rollinatii Gray, 1831. 

Диагноз. Род монотипического семейства. 
Видовой состав. P. rollinatii Gray 1831, ранний 

– средний эоцен Евразии. 
 
Pristichampsus rollinatii Gray, 1831 

 

Pristichampsus rollinatii: [Gray, 1831; Rossmann, 
1998, p. 98]. 

Pristichampsus birjukovi: [Ефимов, 1988б, с. 76, 
рис. 26; Efimov, 1993, p. 25, fig. 3].  

Голотип – MNHN, AG 3; зуб; местонахождение 
Аргентон, Франция; средний эоцен. 

Материал. Экз. Института палеобиологии при 
Национальном музее Грузии, № 7-01-1, задняя 
часть черепа (голотип Pristichampsus birjukovi Efi-
mov, 1988), отдельные зубы, позвонки и остеодер-
мы; местонахождение Можжевельник (р. Калмак-
пай), Зайсанская котловина, Казахстан; чакпактас-
ская свита, нижний‒средний эоцен. 

Диагноз. Вид монотипического рода. 
Распространение. Ранний–средний эоцен Евра-

зии. 
Замечания. Задняя часть черепа из местонахо-

ждения Можжевельник (голотип Pristichampsus bir-
jukovi) не имеет четких отличительных признаков 
от P. rollinatii, и на данный момент P. birjukovi 
Efimov, 1988 формально может рассматриваться 
как синоним P. rollinatii Gray, 1831.  

 
Pristichampsidae incertae sedis 

Pristichampsus kuznetzovi Efimov, 1988 
 

Pristichampsinae gen. et sp. indet.: [Ефимов, 1984, 
с. 69]. 

Pristichampsus kuznetzovi: [Ефимов, 1988б, с. 79, 
рис. 25б]. 

non Pristichampsus rollinatii: [Rossmann, 1998, p. 98]. 
Экз. Института зоологии НАН – МОН Респуб-

лики Казахстан, № 3/1 (голотип Pristichampsus 
kuznetzovi Efimov, 1988), фрагмент зубной кости; 
местонахождение Стена (р. Калмакпай), Зайсанская 
котловина, Казахстан; ?чакпактасская свита (эк-
земпляр найден на осыпи), нижний‒средний эоцен. 

Замечания. Зубы, сохранившиеся на фрагменте 
зубной кости № 3/1, имеют характерную для при-
стихампсид латеральную уплощенность коронки. 
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Отсутствие зубчиков на сагиттальных гребнях ко-
ронок зубов (основной отличительный признак 
Pristichampsus kuznetzovi) может являться как юве-
нильной чертой (в этом случае возможна синони-
мия данного вида с Pristichampsus rollinatii Gray, 
1831), так и уникальным признаком, подтвержда-
ющим самостоятельный таксономический статус 
находки. До обнаружения новых находок Pristi-
champsus kuznetzovi Efimov, 1988 может рассматри-
ваться как Pristichampsidae incertae sedis. 

 
Надсемейство Crocodyloidea Cuvier, 1807 

 

Диагноз. Задний отросток заглазничной кости 
редуцирован или полностью отсутствует; чешуйча-
тая кость формирует латеральную поверхность пе-
реднедорсального угла нижнего височного отвер-
стия; передний отросток небной кости редуцирован 
или не распространяется далеко за передний край 
небного отверстия (кроме рода Crocodylus); носо-
вые кости входят в заднедорсальный край наруж-
ных ноздрей. 

Состав. Семейство Crocodylidae Cuvier, 1807, 
эоцен – миоцен Европы, эоцен – современность Се-
верной Америки, эоцен – современность Южной 
Америки, эоцен – современность Азии, эоцен – со-
временность Африки, современность Мадагаскара, 
ранний мел – современность Австралии. 

Замечания. Ряд родов, относимых к данному 
надсемейству, не может быть отнесен к семейству 
Crocodylidae: Asiatosuchus Mook, 1940, палеоцен – 
эоцен Азии, эоцен Европы; Prodiplocynodon Mook, 
1941, Brachyuranochampsa Zangerl, 1944, поздний 
мел Северной Америки; Arenysuchus Puertolas, Ca-
nudo et Cruzado-Caballero, 2011, поздний мел Европы. 
 

Семейство Crocodylidae Cuvier, 1807  
 

Crocodylidae: [Cuvier, 1807; Salisbury, Willis, 1996, 
p. 213; Brochu, 2003, p. 661].  

Типовой род – Crocodylus Laurenti, 1768. 
Диагноз. Основание медиального отростка под-

порки предлобной кости имеет сужение; орбиты с 
отогнутыми дорсальными краями; квадратно-ску-
ловая кость с небольшим отростком, идущим вдоль 
нижневисочной дуги, или без него; задний птери-
гоидный отросток небольшой и направленный по-
стеровентрально; небный отросток значительно 
выступает за уровень переднего конца суборби-
тального окна; базисфеноид имеет обширную экс-
позицию; лингвальное отверстие для прохождения 
сочленовной артерии и альвеолярного нерва распо-
ложено на шве между угловой и надугловой костя-
ми; задняя половина остистого отростка второго 
шейного позвонка узкая; фасетка для скапулокора-

коида непосредственно спереди от гленоидной впа-
дины широкая и суживающаяся в переднем направ-
лении. 

Состав. Подсемейства Crocodylinae Cuvier, 1807, 
эоцен – миоцен Европы, эоцен –современность Се-
верной Америки, палеоцен – современность Юж-
ной Америки, эоцен – современность Азии, эоцен – 
современность Африки, современность Мадагаска-
ра, ранний мел – современность Австралии; Tomis-
tominae Kälin, 1955, эоцен – миоцен Европы, эоцен-
современность Азии, эоцен – миоцен Африки, мио-
цен‒плиоцен Южной Америки, ?эоцен‒плиоцен 
Северной Америки. 
 

Подсемейство Tomistominae Kälin, 1955 
 

Tomistominae: [Brochu, 2007, p. 925]. 
Диагноз. Между пластинчатыми костями име-

ется длинный симфиз. Небная кость имеет клино-
видный отросток. Сплениальный симфиз сжат при 
виде сверху. Край слезной кости разделен задним 
отростком челюстной кости (у некоторых продви-
нутых форм эта апоморфия утрачена). 

Состав. Роды Kentisuchus Mook, 1955, Dollosu-
choides Brochu, 2007, ранний эоцен Европы; Maroc-
cosuchus Jonet et Wouters, 1977, ранний эоцен Се-
верной Африки; Gavialosuchus Toula et Kail, 1885, 
Megadontosuchus Mook, 1955, средний эоцен Евро-
пы; Paratomistoma Brochu et Gingerich, 2000, сред-
ний эоцен Африки; Rhamphosuchus Falconer et Caut-
ley, 1840, средний – поздний эоцен Индии; Ferga-
nosuchus Efimov, 1982, средний эоцен Азии; Tomis-
toma Müller, 1846, эоцен – современность Азии, эо-
цен – миоцен Африки, миоцен Европы; Thecachamp-
sa Cope, 1867, поздний олигоцен – плиоцен Север-
ной Америки; Charactosuchus Langston, 1965, сред-
ний миоцен – ранний плиоцен Южной Америки, 
?средний эоцен – ранний плиоцен Северной Аме-
рики; Penghusuchus Shan, Wu, Chen et Sato, 2009, 
поздний миоцен Азии; Toyatamaphimeia Aoki, 1983, 
плейстоцен Японии. 
 

Род Ferganosuchus Efimov, 1982 
 

Ferganosuchus: [Ефимов, 1982, с. 147]. 
Типовой вид – Ferganosuchus planus Efimov, 1982. 
Диагноз. Череп очень низкий в церебральной 

области. Затылок значительно наклонен вперед. За-
тылочный мыщелок и большое затылочное отвер-
стие уплощены дорсовентрально. Верхнезатылоч-
ная кость не выходит на дорсальную поверхность 
черепа. На боковых затылочных костях присутст-
вуют хорошо выраженные горизонтальные гребни. 
Заднебоковые выросты чешуйчатых костей удли-
ненные.  



 
 40

 
 

Рис. 16. Ferganosuchus planus Efimov, 1982, голотип ПИН, № 3727/1, фрагмент черепа: а – сверху, б – снизу, 
в – сзади; местонахождение Андарак, Киргизия; нижний эоцен. 

Обозначения: Bo – основная затылочная кость; Eo – боковая затылочная кость; F – лобная кость; Ls – латеросфеноид; P – 
теменная кость; Po – заглазничная кость; Q – квадратная кость; Sq – чешуйчатая кость 

 
Состав. F. planus Efimov, 1982, ?ранний‒сред-

ний эоцен Киргизии.  
 

Ferganosuchus planus Efimov, 1982 
Рис. 16, табл. VIII 

 

Ferganosuchus planus: [Ефимов, 1982, с. 147–
148, рис. 1а, б; Efimov, 1993, p. 25, fig. 2]. 

Голотип – ПИН, № 3727/1, задняя часть черепа; 
местонахождение Андарак, Ляйлякский район, Ош-
ская область, Киргизия; алайский ярус, нижний эо-
цен. 

Материал. Голотип; позвонки, фрагменты че-
репных костей, остеодермы и отдельные зубы из 
типового местонахождения.  

Диагноз. Совпадает с диагнозом рода. 
Распространение. Типовое местонахождение. 

 
Tomistominae gen. indet. 

Tomistominae indet.: [Звонок, Скучас, 2011, с. 62, 
рис. 2–3]. 

Экз. ZIN PH № 1/145, передний фрагмент пра-
вой зубной кости; ZIN PH № 2/145, остеодерма; 
Иково, Луганская область, Украина; средний эоцен, 
нижний лютет. 
 

Tomistominae nomina dubia  
Dollosuchus zajsanicus (Efimov, 1982) 

 

Asiatosuchus zajsanicus: [Ефимов, 1982, с. 148, 
рис. 2а]. 

Asiatosuchus sp.: [Ефимов, 1983, с. 70, фиг. 1]. 
Dollosuchus zajsanicus: [Ефимов, 1988б, с. 84, 

рис. 25в, г]. 
Экз. Института палеобиологии при Националь-

ном музее Грузии, № 7-1-102 (голотип Asiatosuchus 
zajsanicus Efimov, 1982), фрагмент симфизной час-
ти левой зубной кости; местонахождение Стена  
(р. Калмакпай), Зайсанская котловина, Казахстан; 
обайлинская свита, нижний–средний эоцен.  

Замечания. Нижняя челюсть Dollosuchus za-
jsanicus имеет признаки, характерные для томисто-
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мин (узкая зубная кость, сходный характер озубле-
ния, длинный и узкий сплениальный симфиз), но 
может рассматриваться только как Tomistominae 
indet. 
 

Tomistoma borisovi Efimov, 1988 
 

Tomistoma borisovi: [Ефимов, 1988б, с. 85, рис. 
25д, е]. 

Экз. ПИН, № 4018/1 (голотип Tomistoma borisovi 
Efimov, 1988), фрагмент средней части нижней че-
люсти, р. Конур-Кура; экз. ПИН, № 4250/1, фраг-
мент нижней челюсти, р. Аккезень; экз. ПИН,  
№ 4249/1, фрагмент квадратной кости, Тагви (р. Ак-
сыир) и отдельные зубы из того же местонахожде-
ния, Зайсанская котловина, Казахстан; нижнеаксы-
ирская подсвита аксыирской свиты, верхний эоцен. 

Замечания. Материал по Tomistoma borisovi не 
имеет диагностичных признаков и может рассмат-
риваться только как Tomistominae indet. 

 
Crocodylia incertae sedis 

Род Tadzhikosuchus Efimov, 1982 
 

Tadzhikosuchus: [Ефимов, 1982, с. 103; 1988б, с. 79; 
Storrs, Efimov, 2000, p. 414]. 

Zhyrazuchus: [Несов и др., 1988, табл. II, фиг. 3, 
4; Несов, 1997, табл. 11, фиг. 11, 12]. 

Типовой вид – Tadzhikosuchus macrodentis Efi-
mov, 1982. 

Диагноз. Размеры небольшие. Межглазничная 
часть лобной кости узкая. Гребни на лобной кости 
отсутствуют. Лобная кость не доходит до края 
верхневисочного отверстия. Отверстие хоан узкое, 
вытянутое в передне-заднем направлении и имеет 
каплевидную форму (задний край заметно сужен). 
Хоаны смещены к переднему краю крыловидных 
костей. Альвеолы третьего и четвертого нижнече-
люстных зубов сближены и увеличены; края их 
сильно приподняты над дорсальной поверхностью 
челюсти. Альвеолы пятого – десятого нижнечелю-
стных зубов чуть сжаты с боков. Пластинчатые 
кости входят в симфиз.  

Видовой состав. T. macrodentis Efimov, 1982, 
поздний мел Средней Азии.  

Замечания. Увеличенные и сближенные альве-
олы третьего и четвертого нижнечелюстных зубов 
– признак, неизвестный у меловых крокодилиформ, 
но характерный для различных таксонов кайнозой-
ских Crocodylia [Brochu, 1999]. Ревизия материала 
из местонахождения Джаракудук позволила рас-
ширить диагноз рода, однако родственные связи 
Tadzhikosuchus и его положение внутри Crocodylia 
остаются неясными.  

 
 

Tadzhikosuchus macrodentis Efimov, 1982 
Табл. IX 

 

Tadzhikosuchus macrodentis: [Ефимов, 1982, с. 103, 
рис. 1; 1988б, с. 80; рис. 27; Storrs, Efimov, 2000,  
p. 414, fig. 20.10]. 

Tadzhikosuchus neutralis: [Ефимов, 1988б, с. 80, 
рис. 28]. 

Tadzhikosuchus kyzylkumensis: [Несов и др., 1989, 
с.152, табл. II, фиг. 3–4; Несов, 1997, табл. 11, фиг. 9]. 

Zhyrazuchus angustifrons: [Несов и др., 1989, с. 152, 
табл. II, фиг. 3–5; Несов, 1997, табл. 11, фиг. 10–12]. 

Голотип – ПИН, № 2399/457, фрагмент левой 
зубной кости; местонахождение Кансай, Ферган-
ская впадина, Согдийская обл., Таджикистан; яло-
вачская свита, сантон, верхний мел. 

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 2399/458 (го-
лотип T. neutralis Efimov, 1988b), фрагмент левой 
зубной кости; типовое местонахождение. 

Экз. ЦНИГР, № 331/12457 (голотип T. kyzylku-
mensis Nessov et Cherepanov in Nessov et al., 1989), 
фрагмент зубной кости; экз. ЦНИГР, № 332/12457 
(голотип Z. angustifrons Nessov et Cherepanov in 
Nessov et al., 1989), лобная кость; экз. ЦНИГР,  
№ 333/12457, крыловидные кости; экз. ЗИН без но-
меров, позвонки; местонахождение Джаракудук, 
Центральные Кызылкумы, Мингбулакский район, 
Навоийская обл., Узбекистан; биссектинская свита, 
турон, верхний мел. 

Диагноз. Вид монотипического рода. 
Распространение. Типовое местонахожде- 

ние. 
Замечания. Фрагменты зубных костей T. mac-

rodentis и T. neutralis из местонахождения Кансай 
имеют сходное строение и не могут быть диффе-
ренцированы друг от друга. Таким образом, T. neu-
tralis Efimov, 1988 является младшим синонимом T. 
macrodentis Efimov, 1982. 

Фрагмент зубной кости из Джаракудука (голо-
тип T. kyzylkumensis) отличается от голотипа T. 
macrodentis только меньшими размерами. К это-
му таксону относятся найденные в этом же ме-
стонахождении крыловидные кости с типичным 
для эузухий строением (изначально отнесены к 
Zh. angustifrons), лобная кость (голотип Zh. an-
gustifrons) (см. [Несов и др., 1989, табл. II, фиг. 
3–5; Несов, 1997, табл. 11, фиг. 10–12]) и не-
большие процельные позвонки [Rezvyi, 2007].  
В результате Zhyrazuchus Nessov et Cherepanov in 
Nessov et al., 1989 рассматривается нами как 
младший синоним Tadzhikosuchus Efimov, 1982, а 
Zh. angustifrons Nessov et Cherepanov in Nessov et 
al., 1989 – как синоним T. macrodentis Efimov, 
1982. 
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Crocodylia nomina dubia  
Manracosuchus isolatus Efimov, 1984 

 

Manracosuchus isolatus: [Ефимов, 1984, с. 71, 
табл. II, рис. 2; Efimov, 1993, p. 23]. 

Allognathosuchus isolatus: [Ефимов, 1988б, с. 73, 
рис. 24в, г]. 

Экз. Института палеобиологии при Националь-
ном музее Грузии, № 7-1-101 (голотип Manracosu-
chus isolatus Efimov, 1984), постсимфизная часть 
правой зубной кости; экз. № 7-1-103, фрагмент 
нижней челюсти, отдельные зубы и щитки панци-
ря; местонахождение Стена (р. Калмакпай), Зай-
санская котловина, Казахстан; обайлинская свита, 
нижний-средний эоцен.  

Замечания. Фрагментарный материал не имеет 
четких диагностичных признаков и может рассмат-
риваться только как Crocodylia indet. 
 

Sajkanosuchus ckhikvadzei Efimov, 1984 
 

Sajkanosuchus ckhikvadzei: [Ефимов, 1984, с. 73, 
рис. 3а, б; 1988б, с. 74, рис. 24а, б; Efimov, 1993,  
p. 25, fig. 4]. 

Экз. Института палеобиологии при Националь-
ном музее Грузии, № 7-4-101 (голотип S. ckhikvad-
zei Efimov, 1984), симфизная часть левой зубной 
кости; местонахождение Обайлы (Основное), Зай-
санская котловина, Казахстан; обайлинская свита, 
нижний-средний эоцен. 

Замечания. Фрагмент зубной кости, послужив-
ший голотипом S. ckhikvadzei Efimov, 1984, не име-
ет четких диагностичных признаков и может рас-
сматриваться только как Crocodylia indet. 
 

Diplocynodon kintyktshensis Efimov, 1988 
 

Diplocynodon kintyktshensis: [Ефимов, 1988б, с. 76, 
рис. 25а]. 

Экз. Института палеобиологии при Националь-
ном музее Грузии, № 6-12-1 (голотип Diplocynodon 
kintyktshensis Efimov, 1988), фрагмент краниальной 
пластины; местонахождение Кинтыкче, Северное 
Приаралье, Казахстан; нижний миоцен.  

Замечания. Фрагмент черепа не имеет четких 
диагностичных признаков рода Diplocynodon и мо-
жет рассматриваться только как Crocodylia indet. 

 
Tzaganosuchus infansis Efimov, 1988 

 

Tzaganosuchus infansis: [Ефимов, 1983, с. 93, 
рис. 11; 1988б, с. 81, рис. 29а, б]. 

Экз. ПИН, № 3104/7 (голотип Tzaganosuchus in-
fansis Efimov, 1983), фрагмент правой предчелюст-
ной кости ювенильной особи; экз. ПИН, №№ 
3104/8–11, фрагмент нижней челюсти, отдельные 
зубы, остеодермы; местонахождение Цаган-Хушу, 

Монголия; наранбулакская свита, пачка Бумбан, 
нижний эоцен.  

Замечания. Фрагментарность материала по Tza-
ganosuchus infansis позволяет рассматривать дан-
ную форму только как Crocodylia indet. 
 

Asiatosuchus volgensis Efimov et Yarkov, 1993 
 

Asiatosuchus volgensis: [Ефимов, Ярков, 1993,  
с. 88, рис. 1]. 

Экз. Волгоградского краеведческого музея,  
№ 26650/57, фрагмент правой зубной кости (голо-
тип Asiatosuchus volgensis Efimov et Yarkov, 1993), 
остеодерма, изолированные зубы; р. Карповка, Го-
родищенский р-н, Волгоградская область; верхний 
палеоцен. 

Замечания. Фрагментарность материала позво-
ляет рассматривать данную форму только как Cro-
codylia indet. 
 

Crocodylia fam. indet. 1 
 

Asiatosuchus sp.: [Ефимов, 1988а, с. 82].  
Экз. Института палеобиологии при Националь-

ном музее Грузии, № 7-01, изолированные зубы; 
местонахождение Стена (р. Калмакпай), Казахстан, 
Зайсанская котловина; обайлинская свита, нижний–
средний эоцен.  

Замечания. Изолированные зубы из обайлин-
ской свиты могут рассматриваться только как Cro-
codylia indet. 

 
Crocodylia fam. indet. 2 

 

Alligator sp.: [Ефимов, 1976б, с. 105, рис. 1]. 
Экз. ПИН, №№ 3104/2–6, отдельные кости че-

репа, зубы, остеодермы; местонахождение Цаган-
Хушу, Монголия; наранбулакская свита, пачка 
Бумбан, нижний эоцен.  

Замечания. Данный материал был предположи-
тельно отнесен к Tzaganosuchus infansis (Ефимов, 
1983, с. 94), описанному из того же местонахожде-
ния. Признаки, по которым он был отнесен к виду 
Tzaganosuchus infansis, указаны не были. Фрагмен-
тарность материала не позволяет определить его 
таксономическое положение точнее, чем Crocodylia 
indet.  

 
Crocodyliformes indet. 1 

 

Протозухии cf. Gobiosuchus sp. и cf. Artzosuchus 
sp.: [Ефимов, Чхиквадзе, 1987, с. 200; Ефимов, 
1988б, c. 47]. 

Экз. ЦНИГР, № 334/12457, передний фрагмент 
зубной кости, передний фрагмент зубной кости; 
местонахождение Джаракудук (=Джиракудук в 
[Несов, 1997]), локальная точка ЦБИ-7а, Централь-
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ные Кызылкумы, Мингбулакский район, Навоий-
ская обл., Узбекистан; биссектинская свита, турон, 
верхний мел. 

Замечания. Изолированные остатки мелких 
крокодилиформ из Джаракудука, отнесенные к 
«протозухиям» cf. Gobiosuchus sp. и cf. Artzosuchus 
sp., без иллюстраций и описания [Ефимов, Чхик-
вадзе, 1987; Ефимов, 1988б], могут рассматривать-
ся только как Crocodyliformes indet.  

 
Crocodyliformes indet. 2 

 

Thalattosuchia: [Ефимов, Чхиквадзе, 1987, с. 201; 
Storrs, Efimov, 2000, p. 414]. 

Peipehsuchus sp.: [Несов и др., 1989, с. 150, фиг. 
14; Несов, 1990, с. 85, 87; Averianov, 2000, p. 776]. 

Экз. без номера, место хранения неизвестно, ко-
ронка зуба, ур. Тугурек-Шивер, Алайский хребет, 
Фергана, Киргизия, верхняя юра ‒ ?нижний мел; 
экз. без номеров, место хранения неизвестно, изо-

лированный зуб, окрестности г. Ташкумыр, бала-
бансайская свита, Фергана, Киргизия, келловей, 
средняя юра; экз. без номеров, место хранения не-
известно, изолированные позвонки, окрестности  
г. Гжель, Московская область, Россия, келловей, 
средняя юра.  

Замечания. Изолированные зубы крокодили-
форм, отнесенные к Thalattosuchia (коронка зуба 
«Teleosaurus» sp., ур. Тугурек-Шивер, Алайский 
хребет, Фергана, Киргизия, верхняя юра ‒ ?нижний 
мел [Ефимов, Чхиквадзе, 1987, с. 201; Storrs, Efi-
mov, 2000, p. 414]; зуб Peipehsuchus sp., окрестно-
сти г. Ташкумыр, балабансайская свита, Фергана, 
Киргизия, келловей, средняя юра [Несов и др., 
1989, с. 150, фиг. 14; Несов, 1990, с. 85, 87; Averi-
anov, 2000, p. 776]), могут рассматриваться только 
как Crocodyliformes indet. Сообщение о находке по-
звонков морского крокодила в среднем келловее 
Московской области [Ефимов, Чхиквадзе, 1987,  
с. 201] требует подтверждения. 
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Происхождение птиц  
Е.Н. Курочкин  

 
На протяжении многих десятилетий единствен-

ным специальным трудом о происхождении птиц 
была книга Г. Хайльмана [Heilmann, 1926]; в ней 
была детально разработана псевдозухиевая гипоте-
за происхождения птиц, первоначально выдвинутая 
Р. Брумом [Broom, 1906], которую с некоторыми 
вариациями и сегодня продолжает отстаивать ряд 
специалистов [Feduccia, 1999a, 2012; Martin, 2004]. 
За последние 15–20 лет появилось около десятка 
монографий, не говоря уже о ряде крупных обзор-
но-аналитических статей, с разных сторон и подчас 
с совершенно противоположных позиций рассмат-
ривающих проблему происхождения птиц [Kuroch-
kin, 1985, 1995; Feduccia, 1996, 1999a, 2012; Chatter-
jee, 1997; Dingus, Rowe, 1997; Hou, 1997; Shipman, 
1998; Курочкин, 2001, 2006; Chiappe, Witmer, 2002; 
Paul, 2002; Currie et al., 2004; Chiappe, 2007; Welln-
hofer, 2009]. Уже одно это свидетельствует о повы-
шенном внимании к данной проблеме и вероятных 
крупных сдвигах в ее исследовании. Сегодня широ-
кую популярность завоевала гипотеза происхожде-
ния птиц от тероподных динозавров, во многом 
связанная с принятием археоптерикса как древней-
шей птицы. Эти два постулата стали почти аксио-
мами научно-популярных изданий, школьных и ву-
зовских учебников, хотя многие факты свидетель-
ствуют о противоречивости подобной трактовки 
происхождения и ранней эволюции птиц [Куроч-
кин, 2001, 2004б].  

По существу, гипотеза о сестринских отноше-
ниях между птицами и некоторыми продвинутыми 
тероподными динозаврами основывается на приз-
нании в качестве гомологий у теропод и птиц таких 
признаков, как оперение, вилочка, крючковидные 
отростки на ребрах, пигостиль, двухмыщелковый 
черепной сустав квадратной кости, обращенная на-
зад лобковая кость – все эти черты теперь установ-
лены для различных групп целурозавров, хотя еще 
совсем недавно они считались аутапоморфиями 
птиц. Между тем нет ни одной группы теропод, в 
которой все они встречались бы одновременно, что 
скорее всего свидетельствует о параллелизме в 
эволюции теропод и птиц. 

Первые базальные тероподные динозавры – 
Herrerasaurus, Eoraptor [Currie, 1997] и Eodromaeus 

[Martinez et al., 2011] – найдены в верхнем триасе 
(карний) Аргентины. А первые оперенные создания 
– позднеюрские Xiaotingia [Xu et al., 2011] и An-
chiornis [Hu et al., 2009; Xu et al., 2009] из форма-
ции Тяоцзишань в Китае, которая на 5–10 млн лет 
древнее титона в Германии, откуда происходит Ar-
chaeopteryx. Кроме того, из местонахождения Дау-
хугоу в Китае, которое чаще всего относят к сред-
ней–верхней юре, описано оперенное существо 
Epidexipteryx [Zhang et al., 2008a]. Но следует учи-
тывать, что время появления какой-то группы в па-
леонтологической летописи и время ее действи-
тельного возникновения часто далеко не совпадают 
и бывают раздвинуты миллионами лет [Cooper, 
Fortey, 1998; Раутиан, 2003], что особенно харак-
терно для наземных животных. Однако имеется и 
другая трактовка палеонтологической летописи, ут-
верждающая довольно полную представленность, в 
частности, позвоночных в отложениях мелового пе-
риода [Benton, 1999]. С таким заключением трудно 
согласиться, если, например, иметь в виду палеон-
тологическую летопись пернатых, неполнота кото-
рой (даже с учетом многочисленных новых нахо-
док последних десятилетий) совершенно очевидна, 
вследствие в основном тафономических причин и 
особенностей строения их скелета. 

Дискуссия о происхождении и родственных свя-
зях птиц особенно сильно разгорелась в последние 
годы после открытия новых мезозойских птиц и опе-
ренных динозавров в нижнемеловых отложениях Ки-
тая [Zhou et al., 2003, 2008; Zhou, Znang, 2004; Zhang 
et al., 2008a, b; O'Connor et al., 2009]. В целом за ми-
нувшие 20 лет было описано более чем в три раза 
больше мезозойских форм пернатых, чем за пред-
шествующие почти 150 лет их исследования после 
открытия археоптерикса [Elzanowski, 1983; Куроч-
кин, 2001; Chiappe, 2002; Hope, 2002]. Этот же пе-
риод характеризуется совершенствованием и широ-
ким внедрением в палеонтологические исследования 
методологии филогенетической систематики (клади-
стики). Две эти новации привели к широкому приня-
тию гипотезы о прямых родственных связях птиц и 
тероподных динозавров и к отрицанию самостоя-
тельности класса Aves [Padian, Chiappe, 1998; Gau-
thier, Queiroz, 2001; Norell et al., 2001].  
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ПРОИСХОЖДЕНИЕ ПТИЦ ОТ ТЕРОПОДНЫХ ДИНОЗАВРОВ 
 

Гипотеза происхождения птиц от хищных дино-
завров не нова. Ее автором называют Т. Гексли [Hux-
ley, 1868]. Но он считал динозавров только очень ве-
роятными предками птиц и писал, что дивергенция 
между птицами и динозаврами произошла еще в па-
леозое, а в триасе должны быть найдены различные 
птицеподобные динозавры и динозавроподобные 
птицы. Незадолго до Гексли идеи о родстве птиц с 
динозаврами высказывали К. Гегенбауэр и Э. Коп 
(см. [Татаринов, 2009, с. 107]). Современные заклю-
чения о прямых родственных связях птиц и теропод-
ных динозавров основаны на выводах, полученных 
на меловых тероподах с использованием кладистиче-
ской методологии. 

Кладистику как инструмент для исследования 
происхождения птиц серьезной критике подверг П. 
Додсон [Dodson, 2000]. По его заключению, основан-
ный на принципе парсимонии (экономии) кладисти-
ческий подход противоречит сущности эволюцион-
ного процесса в природе, поскольку эволюция, на-
оборот, расточительна в каждом своем проявлении. 
Кладистика обычно исключает из рассмотрения стра-
тиграфию, эмбриологию, физиологию, экологию, 
биогеографию и рассматривает только формализо-
ванные морфологические признаки, безотносительно 
пространства и времени, в результате чего реальные 
биологические объекты исчезают. Однако П. Додсон 
принимает, что предком птиц на самом деле мог 
быть маленький целурозавровый динозавр, а все из-
вестные меловые тероподы, по его мнению, не име-
ют отношения к происхождению птиц. В лучшем 
случае они могут представлять только структурные 
стадии, через которые гипотетически проходил пре-
док птиц. Если считать археоптерикса древнейшей 
птицей, то его предки должны быть по меньшей мере 
кимериджского века, предшествовавшего титону, от-
куда происходят археоптериксы [Dodson, 2000]. Не-
обходимо отметить, что именно из этого века и про-
исходят найденные недавно в Китае оперенные су-
щества Xiaotingia, Anchiornis и Epidexipteryx [Zhang 
et al., 2008a; Hu et al., 2009; Xu et al., 2009, 2011]. 

Действительно, в последние годы найдено, что у 
тероподных динозавров имелись оперение, двухмы-
щелковый черепной сустав на квадратной кости, ви-
лочка, крючковидные отростки на ребрах, латераль-
ная экспозиция гленоидной впадины плечевого сус-
тава, обращенная назад лобковая кость, слитые в пи-
гостиль последние хвостовые позвонки, зубы без 
пильчатого режущего края и суженные в области 
зубной шейки. Все эти признаки прежде считались 
уникальными апоморфиями птиц, но теперь встрече-
ны у дромеозаврид, овирапторозаврид, троодонтид, 
альваресзаврид, орнитомимид, теризинозаврид; и да-

же у тираннозаврид найдены вилочка и пухообраз-
ный покров. Примечательно, что все эти тероподы 
известны в основном из верхнемеловых отложений и 
ни в одной из этих групп весь набор «птичьих» приз-
наков не встречается полностью. Поэтому в разных 
работах с использованием кладистического подхода 
птицы, включающие археоптерикса, энациорнисов и 
веерохвостых, выводятся сестринской группой дро-
меозавров [Gauthier, 1986] или дейнонихозавров 
[Senter et al., 2004], овирапторид [Lü et al., 2002; Ma-
ryanska et al., 2002] или троодонтид [Currie, Zhao, 
1993; Forster et al., 1998], в зависимости от набора 
ископаемых форм, использованных исследователя-
ми. Сестринские отношения с какой-либо группой 
теропод устанавливаются в зависимости от выбран-
ных синапоморфий или от принятого наиболее эко-
номного и согласованного кладистического древа. 
Необходимо заметить, что по канонам филогенетиче-
ской систематики дромеозавриды, троодонтиды или 
какие-то другие целурозавры не являются прямыми 
предками птиц, а только их ближайшей родственной 
группой, имеющей общего предка. Кладограммы 
разных исследователей полны противоречий и вза-
имоисключающих решений, даже по оценке такого 
кладиста, как Т. Хольц [Holtz, 2001], не говоря уже о 
той непоследовательности, которая сложилась с но-
менклатурой клад теропод и птиц. 

Кладисты упрекают оппонентов тероподной ги-
потезы в: (1) отсутствии альтернативной гипотезы, 
которая может быть проверена; (2) неиспользовании 
методов филогенетического (кладистического) анна-
лиза, принятого в области систематической биоло-
гии; (3) отсутствии анализа большинства признаков, 
которые поддерживают предковость теропод к пти-
цам; (4) отсутствии объяснения методологий, ис-
пользуемых для достижения собственных заключе-
ний [Padian, 2001]. Демагогичность этих упреков 
можно легко показать на большом числе примеров 
[Feduccia, 1999a; Курочкин, 2001]. 

Начиная с Дж. Острома [Ostrom, 1976] и Ж. Готье 
[Gauthier, 1986], ближайшей сестринской группой 
птиц выводятся дейнонихозавры, что обосновывает-
ся хорошо развитым остистым отростком второго 
шейного позвонка, модификацией 7–11-го хвостовых 
позвонков, субквадратным профилем коракоида, изо-
гнутой локтевой костью, формированием полулун-
ной карпалии из первой и второй дистальных карпа-
лий, кроющих первую и вторую метакарпалии, и др. 
На этом основании Готье [Gauthier, 1986] создал 
группу Maniraptora, куда вошли птицы и тероподы, 
за исключением карнозавров и орнитомимид. Клада 
птиц получила название Avialae, включив археопте-
рикса и всех остальных птиц – веерохвостых (Orni- 
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Рис. 17. Кладограмма родственных отношений хищных динозавров и птиц, по которой птицы состоят в сес-
тринских отношениях с дейнонихозаврами, а их общим предком служат гипотетические Paraves. Модифицировано 
по [Clark et al., 2002] 

 
thurae). При этом тероподы стали называться на ан-
глийском non-avian theropods (нептичьими теропода-
ми), что для птиц подразумевало (но никогда не про-
износилось) название (в объеме Avialae) – птичьи те-
роподы (avian theropods) [Gauthier, Gall, 2001]. Тако-
вым в общих чертах было начало широкой и актив-
ной кампании по утверждению происхождения птиц 
от тероподных динозавров. В дальнейшем детали 
этих взглядов несколько менялись, хотя можно было 

бы выделить несколько групп исследователей, разра-
батывающих незначительно различающиеся клади-
стические гипотезы родственных связей птиц с теро-
подами. Но принципиальное их решение всегда было 
более или менее сходным – сестринской группой 
птиц (Avialae) оказывались те или иные продвинутые 
меловые тероподы, а общим предком для них вы-
водился нод Maniraptora (рис. 17). 

 
ОПЕРЕННЫЕ ТЕРОПОДЫ 

 
Уникальность оперения птиц долгое время слу-

жила основной апоморфией для установления клас-
са Aves, так же как и для отнесения к нему архео-
птерикса. Но вот появились безусловные тероподы 
с дифференцированными контурными перьями на 
передних конечностях и на конце хвоста (Prot-
archaeopteryx, Caudipteryx, Microraptor, Epidendro-
saurus), а также тероподы с покровом из пуховид-

ных образований (Sinosauropteryx, Beipiaosaurus, 
Sinornithosaurus, Scansoriopteryx) [Zhou et al., 2003]. 
Все эти тероподы относятся по меньшей мере к че-
тырем различным семействам. У дромеозаврида 
микрораптора (Microraptor) длинные перья на пе-
редних конечностях имеют асимметричные опаха-
ла: наружное – узкое, внутреннее – широкое, что 
отвечает адаптации крыла к машущему полету. Бо-
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лее того, оказалось, что удлиненные маховые перья 
с асимметричными опахалами, т.е. также явно вы-
полнявшие аэродинамическую функцию, развива-
лись у микрораптора и на задних конечностях 
[Czerkas et al., 2002; Xu et al., 2003a; Курочкин, 
2004]. Недавно выяснилось, что длинные перья на 
ногах имелись у некоторых ранних птиц – конфу-
циусорнисов и энанциорнисов [Zhang, Zhou, 2004, 
2004a], а также, вероятно, у позднеюрского 
эуманираптора (Pedopenna) из Внутренней 
Монголии, КНР [Xu, Zhang, 2005]. Подтвердилось 
старое наблюдение В. Биба [Beebe, 1915] об 
удлиненных перьях на задних конечностях 
археоптерикса [Christiansen, Bonde, 2004]. Правда, 
у археоптерикса перья скорее напоминали так 
называемые «трусы», характерные, например, для 
современных хищных птиц [Feduccia, 2012]. И в 
конце концов в Китае был открыт позднеюрский 
троодонтид анхиорнис (Anchiornis huxleyi), более 
древний, чем археоптерикс, и имевший 
асимметричные маховые перья на обеих парах 
конечностей [Hu et al., 2009; Xu et al., 2009].  

Считается, что даже раннеюрские тероподы и 
раннемеловые тираннозавры имели перообразный 
покров [Gierliński, 1996, 1997; Kundrát, 2004; Xu et 
al., 2004]. Ныне нитевидные структуры описаны у 
птицетазовых динозавров (пситтакозавр) [Mayr et 
al., 2002]. Однако по другим данным, как эти струк-
туры у пситтакозавра, так и перообразные структу-
ры у теропод представляют собой видоизмененные 
коллагеновые волокна кожных покровов, а не кера-
тиновые остатки перовых покровов [Lingham-Soli-
ar, 2003, 2008, 2010; Feduccia et al., 2005; Lingham-
Soliar et al., 2007; Feduccia, 2012]. 

Все эти факты заставляют считать, что оперен-
ность в различных группах рептилий не была пер-
вично связана с обретением полета, возникала не-
однократно, а поэтому относится к категории па-
раллелизмов или даже конвергенций. Для опреде-
ления таких состояний, когда не полностью гомо-
логические структуры неоднократно появляются и 
утрачиваются в близких филогенетических ветвях, 
Татаринов [1999] предложил термин «прерывистая 
гомология».  

 
 

ДРУГИЕ ПТИЧЬИ ПРИЗНАКИ У ТЕРОПОДНЫХ ДИНОЗАВРОВ 
 

В строении квадратной кости у Oviraptoridae на-
блюдаются такие птичьи особенности, как ее пневма-
тичность, двухголовчатость ушного отростка, нали-
чие птеригоидной ветви и сочленовная ямка для 
квадратно-скуловой кости [Maryańska, Osmólska, 
1997]. Однако череп у них был монимостилическим 
– квадратная кость соединялась с черепной коробкой 
практически неподвижно, в противоположность 
стрептостилии у птиц (квадратная кость соединена 
подвижно). Двухголовчатая квадратная кость у ови-
рапторов скорее всего сформировалась вследствие 
необходимости более прочного причленения его к 
мозговой коробке, а у веерохвостых птиц, наоборот, 
связана с необходимостью увеличения ее подвижно-
сти по отношению к мозговому черепу. Ушная го-
ловка квадратной кости контактировала у овирапто-
ров с заднеушной костью, в отличие от птиц, у кото-
рых она контактирует с переднеушной. Следователь-
но, внешнее сходство квадратной кости с таковой 
птиц, очевидно, было приобретено независимо. 

Характерные для веерохвостых птиц крючко-
видные отростки на ребрах предполагались у теро-
подных динозавров довольно давно [Paul, 1988], но 
определенно были установлены в последнее время 
у велоцираптора [Norell, Makovicky, 1999] и у дро-
меозаврид [Hwang et al., 2002]. Крючковидные от-
ростки теропод отличаются от таковых веерохвос-
тых птиц большей длиной и шириной, наличие их у 

теропод сочетается с сохранением брюшных ребер 
(гастралий)1. 

Опистопубия – обращение назад лобковой кости 
– считалась чистой апоморфией птиц, но теперь 
очень близкое к таковому ее положение найдено у 
дромеозавров, троодонтид и даже у теризинозаврид 
[Барсболд, Пэрлэ, 1979; Norell, Makovicky, 1999; 
Xu et al., 2001, 2002]. Примечательно, что ориента-
ция лобковой кости на реконструкциях таза (от 
пропубического в опистопубический) археоптерик-
са менялась по мере освоения исследователями те-
роподной теории происхождения птиц [Feduccia, 
2012]. Одним из самых впечатляющих открытий у 
теропод стало описание позднемелового овирапто-
розавра Nomingia с укороченным хвостом, увенчан-
ным пигостилем [Barsbold et al., 2000]. У раннеме-
лового теризинозавра (Beipiaosaurus) также обна-
ружено подобие пигостиля [Xu et al., 2003b]. Появ-
ление пигостиля у овирапторозавров и теризино-
завров со всей определенностью подтверждает па-
раллельность приобретения подобных структур те-
роподами и птицами. 

                                                           
1 Нужно заметить, что крючковидные отростки ребер харак-
терны для гаттерии, крокодилов [Шмальгаузен, 1947] и да-
же для некоторых примитивных тетрапод и, таким образом, 
представляют собой примитивную особенность, едва ли 
имеющую значение для решения вопроса о происхождении 
птиц (прим. ред.).  
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Пальцы кисти. Так называемая проблема I-II-III 
или II-III-IV – нумерации пальцев передней конеч-
ности у веерохвостых птиц долгое время служит 
камнем преткновения в дискуссии об их родствен-
ных связях с хищными динозаврами. Эта проблема 
имеет очень давнюю историю, возникнув задолго 
до открытия археоптерикса и даже еще до откры-
тия теропод. Для взрослых птиц решение ее срав-
нительно-анатомическим методом затруднено 
вследствие неупорядоченной редукции отдельных 
фаланг кисти у разных семейств. При попытках ре-
шения вопроса классическими методами описа-
тельной эмбриологии разные исследователи прихо-
дили как к гомологизации пальцев кисти птиц с I–
III пальцами рептилий [Gegenbaur, 1803, 1870; Par-
ker, 1888, 1891; Heilmann, 1926; Shestakowa, 1927], 
так и к принятию сохраняющихся пальцев в крыле 
птиц соответствующими II–IV пальцам пятипалой 
конечности тетрапод [Owen, 1849; Leighton, 1894; 
Шмальгаузен, Степанова, 1927; Holmgren, 1933; 
Montagna, 1945; Romanoff, 1960; Seichert, Rychter, 
1972; Hinchliffe, Hecht, 1984; Howgate, 1984; Hinch-
liffe, 1985, 1997; Müller, Alberch, 1990]. Последние 
результаты изучения раннего эмбриогенеза совре-
менных птиц с использованием совершенных мето-
дов фиксации и окраски подтверждают, что у них в 
трехпальцевой кисти крыла остаются только II–IV 
пальцы [Burke, Feduccia, 1997; Feduccia, 1999b; Fe-
duccia, Novicki, 2002; Kundrát et al., 2002; Feduccia 
et al., 2005; Hinchliffe, 2008]. Это подтверждают и 
данные по регуляции формирования зачатков паль-
цев гомеозисными генами [Towers et al., 2008]. Сле-
довательно, у веерохвостых птиц редуцируются два 
крайних пальца: I и V, что обычно и происходит в 
эволюции большинства наземных четвероногих 
при специализации конечности. В то же время дру-
гие исследования по экспрессии гомеозисных генов 
на формирование пальцев поддерживают идентифи-
кацию пальцев крыла у цыпленка как I, II и III 
[Vargas, Fallon, 2005a, b].  

Почти все тероподные динозавры в передней ла-
пе также имеют сокращенную пальцевую формулу 
из трех пальцев. У самых первых из известных те-
ропод, например у позднетриасовых Eoraptor и 
Herrerasaurus и у некоторых других ранних теро-
под, при имеющихся пяти пальцах на передней ко-
нечности отчетливо видно, что редукция первона-
чально захватывает наружные V и IV пальцы. Та-
ким образом, у позднейших тероподных динозав-
ров остаются I, II и III пальцы, как, впрочем, и у 
археоптерикса [Elzanowski, 2002], у которого фа-
ланговая формула (2-3-4-0-0) соответствует таковой 
дромеозаврид (Microraptor). Эта уникальная апомор-
фия теропод отличает их от всех остальных четве-
роногих. Сторонники динозаврового происхожде-

ния птиц старались показать, что у современных 
птиц во взрослом состоянии остаются тоже I–III 
пальцы, но под напором новых исследований эм-
бриологов вынуждены были признать, что у птиц 
все-таки остаются II–IV пальцы [Larsson, Wagner, 
2002]. Тогда Г. Вагнер и Ж. Готье [Wagner, Gau-
thier, 1999] выдвинули гипотезу «рамочного сдви-
га» гомеотической трансформации, по которой у 
поздних теропод мог происходить сдвиг прехон-
дральных зачатков пальцев, перемещавший I, II и 
III пальцы в эмбриогенезе на место II, III и IV паль-
цев. Но, как отметил Р. Хинчлифф [Hinchliffe, 2008], 
одновременный сдвиг конденсаций для четырех 
пальцев должен был бы влиять на сдвиг не только 
пальцев, но и на вторую и третью карпалии; при 
этом почему-то такой сдвиг ограничен только воз-
действием на пальцы передней конечности, без вли-
яния на таковые задней2.  

Неожиданная попытка укрепить тероподно-пти-
чьи родственные связи возникла с другой стороны. 
В публикации о средне-позднеюрском раститель-
ноядном тероподе из Китая Limusaurus inextricabilis 
авторы доказывают приоритетное развитие у него 
II, III и IV пальцев, при вестигиальном первом 
пальце, приходя на этом основании к выводу, что у 
всех позднейших теропод в кисти сохранились 
именно эти II–IV пальцы [Xu et al., 2009]. Не вда-
ваясь в обсуждение их доказательств, можно оце-
нить такой подход к проблеме как очевидно спеку-
лятивный. 

Заканчивая рассмотрение основных признаков 
сходства тероподных динозавров и птиц, следует 
заметить, что хотя кладистика при оценке родст-
венных отношений не принимает в расчет признаки 
различий, нам представляется, что значение их при 
оценке родства может быть даже приоритетным. 
Подобные особенности негативного свойства одно-
значно указывают на отсутствие прямых родствен-
ных связей современных веерохвостых птиц и хищ-
ных динозавров. Это – попарно отложенные яйца в 
кладках теропод, означающие существование у них 
парных яйцеводов (у настоящих птиц яйцевод один), 

                                                           
2 Несмотря на то что пальцы в кисти птиц, действительно, 
развиваются из II-IV зачатков, по своей молекулярной ха-
рактеристике они сходны с I-III пальцами других позво-
ночных [Young et al., 2011]. Эксперименты с воздействием 
гомеозисных генов указывают на принципиальную возмож-
ность сдвига «рамки считывания» [Magnol et al., 2004; Young 
et al., 2011]. При этом метакарпалии и метатарзалии пред-
ставляют собой отдельный модуль в онтогенезе и их эволю-
ция может происходить независимо от эволюции фаланг паль-
цев [Kavanagh et al., 2013]. Различия в строение автоподия пе-
редней и задней конечности птиц несомненно связаны с функ-
циональной специализацией кисти и как следствие ее онтоге-
нетической и эволюционной индивидуальностью [Wagner, 
2014] (прим. ред.). 
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развитие диафрагмы между грудной и брюшной 
полостями у теропод (у настоящих птиц диафрагмы 
нет, поэтому совершенно другая механика дыха-
ния, по [Ruben et al., 1997]), арктометатарзальная 
стопа у нептичьих теропод (из нее не выводится 
птичий тарзометатарзус, по [Карху, Раутиан, 1996]), 
опистоцельность шейных позвонков у теропод (она 
несовместима с последующей гетероцельностью 
позвонков у настоящих птиц, по [Mookerjee, 1935]). 

Мозаичное распределение птичьих признаков в 
разных линиях теропод можно считать основным 
свидетельством их параллельного происхождения, 
т.е. отдаленного родства птиц и тероподных дино-
завров, а не прямых родственных связей, по кото-
рым птиц можно считать современными потомками 
теропод. По аналогии с процессом маммализации 
среди терапсид [Татаринов, 1976] такой процесс 
может быть назван орнитизацией тероподных ди-
нозавров. Но в последнее время появляется все 
больше и больше свидетельств, что подобная ди-
версификация происходила не в виде ветвящегося 
древа, а скорее, по образному сравнению А.Г. По-
номаренко [2005], напоминала газон, на котором 
одни «травы» росли быстрее, другие отставали в 
росте, но все вместе, особенно на первых этапах, 
росли одновременно. Если продолжить такое срав-
нение, то естественный отбор «выкашивал» боль-
шую часть газона и только на его краях оставалось 
несколько стеблей, которые вызревали, давая пло-
дотворную адаптивную радиацию. В таком плане 
схема эволюционного развития пернатых несколь-
ко отличается от схемы происхождения млекопи-
тающих, созданной Л.П. Татариновым в 1976 г. Да 
и млекопитающие теперь стали рассматриваться не 
как единая монофилетическая группа, а представ-
ляются несколькими линиями эволюции независи-
мого происхождения. 

Следовательно, опираясь на все сказанное вы-
ше, можно выводить археоптериксовых из каких-то 

целурозавров или от их общего предка с археопте-
риксовыми в средней или поздней юре. Далее, в са-
мом начале эволюции археоптериксовых от них 
выделились энанциорнисовые. Веерохвостые пти-
цы выделились независимо, много раньше, еще на 
уровне каких-то архозавроморфов, которые были 
их общими предками с тероподами. Эволюция ве-
ерохвостых не была прямой линией, ведущей к 
неогнатам через палеогнат. Куст других птиц, неяс-
ных родственных связей, известных в большинстве 
своем по фрагментарным остаткам, таких как ихти-
орнисовые, гесперорнисовые, патагоптериксовые, 
гаргантюависовые, мистиорнисовые и некоторые 
другие группы, демонстрирует тот газон, на кото-
ром протекала их эволюция (рис. 18). 

Следовательно, все, о чем говорилось выше, 
приводит к заключению о невозможности считать 
современных птиц непосредственными потомками 
тероподных динозавров. Мозаичное проявление 
различных «птичьих признаков» в отдельных ли-
ниях тероподных динозавров объясняется их очень 
отдаленным родством с веерохвостыми птицами и 
происхождением этих двух эволюционных линий 
от различных групп архозавроморфов, т.е. парал-
лельной или сопряженной эволюцией [Курочкин, 
2006]. Даже сторонники динозавровой теории про-
исхождения птиц [O’Connor et al., 2011] отмечают, 
что распространение множества птичьих черт сре-
ди разных групп манирапторых динозавров указы-
вает на более древнее их происхождение. Сходные 
черты в морфологии птиц и теропод могут быть 
охарактеризованы как прерывистые гомологии, 
вследствие общего генетического наследия от архо-
завровых предков и конвергенций в связи с двуно-
гим способом передвижения с освобождением пе-
редних конечностей от функции опоры, вертикаль-
ной постановкой краниального отдела шеи и вент-
ральным смещением большого затылочного отвер-
стия.  

 
АРХЕОПТЕРИКС 

 
Археоптерикс канонически считался членом 

классса птиц. В то же время еще Т. Гексли [Huxley, 
1868] отмечал, что скелет археоптерикса скорее 
рептильный, чем птичий. П. Лоу [Lowe, 1944] пи-
сал, что археоптерикс – просто оперенный древес-
ный динозавр, не родственный птицам. Но было 
несколько продвинутых признаков, использовав-
шихся для установления общего происхождения 
археоптерикса и птиц, таких как вилочка и опере-
ние. Теперь, после открытия вилочки у многих 
хищных динозавров и перьев у мезозойских Китай-
ских теропод набор синапоморфий, по которым мож-

но было бы выделить археоптерикса вместе с ос-
тальными птицами в один монофилетический так-
сон, фактически исчез. Но сторонники тероподного 
происхождения птиц стараются во что бы то ни 
стало поддержать близкую родственную связь ар-
хеоптерикса с остальными птицами. И вот какие 
синапоморфии, среди прочих, использовались для 
этого: двухмыщелковая квадратная кость (имеется 
в виду двойное сочленение с черепной коробкой; 
но она одномыщелковая у Archaeopteryx и Enanti-
ornithes, хотя у Ornithurae – двухмыщелковая); ре-
дукция зубов на верхнечелюстной и зубной костях  
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Рис. 18. Филогенетическая схема, демонстрирующая независимое происхождение Sauriurae и Ornithurae  
и разнообразие пернатых в меловом периоде 

 
(они действительно редуцированы здесь у Archaeo-
pteryx и Enantiornithes, но у Ornithurae (Ichthyorni-
thes и Hesperornithes) как раз имеются на этих кос-
тях); голень, фибула и метатарзалии относительно 
более удлиненные, чем бедро (но имеется много 
современных птиц с короткими метатарзалиями); 
слияние проксимальных тарзалий с обеими берцо-
выми костями, по крайней мере во взрослом сос-
тоянии (они сливаются и у большинства теропод во 

взрослом состоянии, но у веерохвостых птиц в этом 
не участвует фибула); слияние дистальных тарзалий 
и метатарзалий (действительно, свойственно для Or-
nithurae, но у археоптерикса и Enantiornithes дис-
тальные тарзалии фактически редуцированы, и ред-
кие рудименты их не сливаются с метатарзалиями) 
и др. [Gauthier, 1986].  

Таким образом, подобная аргументация в пользу 
родства археоптерикса с веерохвостыми птицами 
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лишена всяческих оснований. Это, кажется, было 
воспринято и кладистами, теперь забывшими про 
такие «синапоморфии». Однако в действительности 
все эти признаки отмечаются у теропод в состоя-
нии, характерном для археоптерикса. Тогда вывели 
другой ряд из трех синапоморфий: каудальный 
край наружной ноздри почти достигает ростраль-
ной границы преорбитального отверстия или пере-
крывает ее, акромион лопатки удлиненный, пост-
ацетабулярное крыло подвздошной кости узкое, 
сужается каудально и имеет меньше 50 % высоты 
преацетабулярного крыла на уровне acetabulum 
[Chiappe, 2001]. Или в другом случае: в хвосте не 
более 25 позвонков, плечо длиннее лопатки, упло-
щенность дорсального края лобковой кости зани-
мает менее 1/3 ее длины [Norell et al., 2001]. Искус-
ственность сближения Archaeopteryx с Ornithurae 
по таким признакам не требует разъяснений.  

Вместе с тем иногда некоторые приверженцы 
монофилии Archaeopteryx и птиц отмечают, что 
имеются недвусмысленные доказательства их по-
лифилии, такие как, например, образование сустава 
квадратной кости с переднеушной костью у вееро-
хвостых птиц, а у археоптерикса – с чешуйчатой 
костью [Gauthier, 1986; Elzanowski, 2002], и таким 
образом, он представляет боковую ветвь ранней 
эволюции птиц, а не сестринскую группу или пред-
ка птиц3. Подобная версия находит отражение и в 
кладограммах [Forster et al., 1998; Paul, 2002; Zhou, 
Zhang, 2003; Senter et al., 2004].  

Как было показано многими исследователями, 
Archaeopteryx имеет много продвинутых призна-
ков, общих с целурозаврами: 1) широкий дорсаль-
ный конец слезной кости; 2) направленный вперед 

медиальный мыщелок нижнечелюстного отдела 
квадратной кости; 3) наличие эктоптеригоида;  
4) равная ширина тела лопатки по всей ее длине;  
5) плоский субквадратный коракоид; 6) специфиче-
ский бугорок на коракоиде краниовентральнее 
гленоида; 7) перпендикулярная проекция плоско-
сти проксимальной головки плеча по отношению к 
дистальной; 8) предплечье короче кисти и плеча;  
9) редукция IV и V пальцев кисти; 10) сочленение 
полулунной карпалии с 1 и 2 метакарпалиями;  
11) одинаковая фланговая формула 2-3-4 соответст-
венно на I, II и III пальцах кисти; 12) крупные ког-
тевые фаланги пальцев крыла с большими буграми 
для крепления сухожилий сгибателей; 13) развитие 
малого трохантера в проксимальной части бедра; 
14) длинная преацетабулярная часть подвздошной 
кости, по сравнению с короткой постацетабуляр-
ной; 15) развитие ножки на подвздошной кости для 
сочленения с лобковой костью; 16) расщепление 
каудального конца седалищной кости; 17) крупный 
симфиз лобковой кости. 

Все эти признаки, общие с тероподами, не 
встречаются у Ornithurae и относятся только к Ar-
chaeopteryx и частью к Enantiornithes, что свиде-
тельствует об их родстве с хищными динозаврами 
и происхождении этой линии от Coelurosauria в 
процессе орнитизации теропод. Кладистами сход-
ство Archaeopteryx и Enantiornithes с тероподами 
распространяется на всех птиц, хотя уже Ж. Готье 
[Gauthier, 1986] отмечал, что часть этих синапомор-
фий определенно характеризуют только теропод и 
археоптерикса (Archaeopteryx), но не характерны для 
веерохвостых птиц или проблематичны для них. 

 
 

ЭНАНЦИОРНИСЫ  
И КОНФУЦИУСОРНИСЫ 

 
Кроме веерохвостых птиц, из мезозойских отло-

жений теперь известно еще несколько групп иско-
паемых пернатых, которых в традиционном клас-
сическом смысле нельзя называть настоящими пти-
цами, так как птичьи признаки у них проявляются в 
разном объеме и в ином качестве. Можно выделить 
по крайней мере две эволюционные линии, в кото- 
рых в разной степени проявляются птичьи характе-
ристики и которые указывают на их близкие род-
ственные  (сестринские)  отношения с тероподами. 

 
 
3 Удивительным образом защищает принадлежность архео-
птерикса к птицам Э. Федучья [Feduccia, 2012], являясь при 
этом сторонником текодонтовой гипотезы происхождения 
птиц. Он относит археоптерикса к птицам, основываясь на 
его древесном образе жизни (прим. ред.). 

Это энанциорнисы (Enantiornithes) и конфуциусор-
нисы (Confuciusornithidae). 

Энанциорнисы известны с 1981 г. Сегодня это 
наиболее разнообразная группа среди меловых опе-
ренных существ, найденная всюду, кроме Антарк-
тиды, от самого начала до самого конца мелового 
периода [Kurochkin, 1995, 1996]. На первый взгляд, 
Enantiornithes имеют ту же морфологию скелета, 
что и настоящие птицы. Однако внимательное ис-
следование их анатомии проявляет детали строения, 
характеризующие именно Enantiornithes [Курочкин, 
2001]. Например, сочленение между коракоидом и 
лопаткой происходит у них через выступающий от-
росток на коракоиде и вогнутую фасетку на лопат-
ке (противоположная ситуация у большинства Or-
nithurae – ямка на коракоиде и выступ на лопатке); 
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сочленовная головка плечевой кости расположена у 
энанциорнисов посередине – на продольной оси 
кости (у веерохвостых птиц сочленовная головка 
плеча сдвинута вентрально); в дистальной головке 
плечевой кости у энанциорнисов тоже имеются два 
округлых мыщелка, но дорсальный из них ориенти-
рован поперек продольной оси кости (у веерохвос-
тых птиц он расположен вдоль продольной оси 
кости или несколько наискось к ней); формирова-
ние грудины начинается у Enantiornithes от одной 
поперечной балки между коракоидами (у Ornithurae 
сплошная грудина формируется из двух параллель-
ных зачатков, тянущихся от коракоидов, по [Hou et 
al., 1999]); длинный пигостиль энанциорнисов – од-
на из основных особенностей, по которой они 
сближались с Ornithurae, но пигостиль энанциорни-
сов не имеет поперечно расширенного основания, 
что указывает на вероятное прикрепление перьев 
хвоста вдоль него, как у археоптерикса, а не вееро-
образно, как у Ornithurae. Подобные тонкие разли-
чия также прослеживаются в строении проксималь-
ного конца локтевой кости, стержня лучевой кости, 
дистального конца бедренной кости, проксималь-
ного конца тибиотарзуса, интертарзального суста-
ва, тарзометатарзуса, а также пальцев крыла и ла-
пы. Таким образом, сходство Enantiornithes и Orni-
thurae по этим структурам сформировалось под 
влиянием одинаковых функциональных требований 
при выработке приспособлений к активному поле-
ту и поэтому не может считаться гомологичным 
[Kurochkin, 1996; Курочкин, 2001]. 

Вместе с тем, имеется много признаков, кото-
рые указывают на близкое родство Enantiornithes и 
Archaeornithes: дистальная головка бедренной кос-
ти несет латеральный гребень, проксимальные кон-
цы метатарзалий консолидируются в поперечный 
ряд. Особенно заметен в этом отношении череп: 
квадратная кость имеет латерокаудальный мыщелок, 
широкий орбитальный отросток и одноголовчатый 
сустав сочленения с черепом, квадратноскуловая 
кость сочленяется с квадратной посредством при-
лежащего сустава, сохраняется заглазничная кость, 
имеется костная балка, отделяющая орбиту от пре-
орбитального окна, уменьшена предчелюстная кость, 
чешуйчатая кость не входит в состав мозговой ко-
робки, длинный pr. paraoccipitalis, каудальная ори-
ентация затылочного отверстия [Martin, Zhou, 1997; 
O’Connor, Chiappe, 2011]. Их также сближают сви-
детельства отсутствия черепного кинетизма и дол-
говременного роста скелета, выраженного в отсут-
ствии швов срастания эпифизов с диафизами на 
длинных костях конечностей и соответствующей 
эродированной поверхности эпифизов длинных кос-
тей, наблюдающиеся у многих экземпляров. Об этом 
же говорят линии задержек роста на поперечных 

срезах костей, свидетельствующие о циклическом 
и длительном, вероятно, в течение нескольких лет, 
росте скелета, так же как и о вероятной пойкило-
термности [Chinsamy et al., 1995]. Подобные дан-
ные указывают на рептильный, а не птичий, харак-
тер физиологии у энанциорнисов, который предпо-
лагается и для археоптерикса [Ruben, 1991; Welln-
hofer, 1992, 1994]. В целом отмечается, что по мор-
фологии черепа Enantiornithes демонстрируют пре-
обладающее сходство с Archaeopteryx [O’Connor, 
Chiappe, 2011]. Несмотря на это, у сторонников 
кладистической методологии Enantiornithes занима-
ют промежуточное положение между так называе-
мыми базальными пигостилиевыми (Confuciusorni-
thiformes, Sapeornis) и Neornithes [Chiappe, 2002; 
Clarke, Norell, 2002; O’Connor et al., 2009, 2011]. 

В самом начале исследований археоптерикс был 
выделен в отдельный подкласс ящерохвостых – 
Sauriurae Haeckel, 1879. Мартин [Martin, 1983] 
включил в него энанциорнисов. Мы развили даль-
ше доказательства сестринских отношений между 
Archaeornithes и Enantiornithes [Kurochkin, 1996; 
Курочкин, 2001]. Но кладисты не признают ни так-
сона Sauriurae с Archaeopteryx, ни Sauriurae с Ar-
chaeopteryx + Enantiornithes, игнорируя как очевид-
ные синапоморфии Enantiornithes и Archaeopteryx, 
так и свидетельства параллельности сходств по ве-
дущим остеологическим структурам между Enanti-
ornithes и Neornithes [Chiappe, 2002]. Декларирует-
ся, что Sauriurae – полифилетический таксон, а Enan-
tiornithes отдалены от Archaeopteryx и состоят в сес-
тринских отношениях с Ornithurae в созданном для 
них ноде Ornithothoraces Chiappe, 1996. 

В 1995 г. из нижнего мела Китая был описан 
первый конфуциусорнис и создано семейство Con-
fuciusornithidae Hou, Zhou, Gu et Zhang, 1995. Сей-
час оно включает по крайней мере три рода и семь 
видов: Confuciusornis sanctus Hou, Zhou, Gu et Zhang 
et al., 1995, C. suniae Hou, 1997, C. dui Hou, Martin, 
Zhou, Feduccia et Zhang, 1999, C. zhengi Zhang, Zhou 
et Benton, 2008, C. feducciai Zhang, Gao, Meng, Liu, 
Hou et Zheng, 2009, Changchengornis hengdaoziensis 
Ji Q., Chiappe et Ji S., 1999 и Zhongornis haoae Gao, 
Chiappe, Meng, O'Conner, Wang, Cheng et Liu, 2008, 
хотя их, возможно, было больше. Теперь собрано 
несколько тысяч экземпляров конфуциусорнисов, 
преимущественно вида C. sanctus, многие из кото-
рых сохранили отпечатки оперения. У некоторых 
из них, вероятных самцов, удлиненные перья на го-
лове образуют завернутый хохол, в хвосте имеется 
одна пара очень длинных перьев, более чем в два 
раза превышающих длину остальных рулевых. Эти 
птицы размером с голубя не имели зубов, у них 
был роговой клюв, где челюстные кости покрывала 
рамфотека. В височной области черепа имелось ниж-
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нее височное окно, следовательно, у конфуциусор-
нисов сохранялась архаичная диапсидная конструк-
ция черепа [Peters, Ji, 1998; Hou et al., 1999]. Кон-
фуциусорнисы обладали очень длинными свобод-
ными пальцами крыла с большими изогнутыми 
когтями на алюлярном и малом (III) пальцах, при 
длинной и мощной базальной фаланге на алюляр-
ном пальце. При этом когтевая фаланга на большом 
пальце крыла была очень маленькой. Коракоид об-
разовывал с лопаткой слитую систему. Вилочка 
толстая, бумеранговидная, без гипоклейдиума, очень 
сходная с таковой археоптерикса и тероподных ди-
нозавров. Короткая грудина не имела киля. Наличе-
ствовали гастралии и сохранялась пятая метатарза-
лия [Zhou, Hou, 1998].  

Характерная особенность некоторых видов кон-
фуциусорнисов – сквозное отверстие на дельтопек-
торальном гребне плечевой кости. Очень вероятно, 
что подобное отверстие имелось и у археоптерикса, 
следы его мы обнаружили у берлинского экземпля-
ра. В тарзометатарзусе конфуциусорнисов проис-
ходит более протяженное, чем у археоптерикса, 
слияние метатарзалий в проксимальной части, хотя 
при этом сохраняется пятая метатарзалия. В хвос-
товом отделе позвоночника, при сильном сокраще-

нии общего числа свободных хвостовых позвонков, 
наблюдается зачаточное формирование пигостиля 
из последних восьми удлиненных позвонков ци-
линдрического профиля. Особи разного индивиду-
ального возраста демонстрируют длительный рост 
скелета [Hou et al., 1996], но при этом микрострук-
тура костей на поперечных срезах не показывает 
зон прерывистого роста [Zhang et al., 1998], уста-
новленных, например, для энанциорнисов. Отсут-
ствие зон прерывистого роста свидетельствует об 
эндотермности конфуциусорнисов.  

Все эти факты показывают, что у конфуциусор-
нисов сложилась оригинальная мозаика примитив-
ных, продвинутых и аутапоморфных (уникальных) 
признаков, которая открывает широкое поле для 
дискуссий об их родственных отношениях с ос-
тальными известными пернатыми, особенно при 
использовании методологии филогенетической 
систематики [Chiappe, 2001]. По нашему мнению, 
они представляют еще одну, совершенно отдель-
ную линию в эволюции пернатых, показывая много 
продвинутого сходства с Ornithurae и подтверждая 
сложную картину параллельной радиации, которую 
прошли пернатые на ранних этапах исторического 
развития (рис. 18). 

 
ДРЕВНЕЙШИЕ ВЕЕРОХВОСТЫЕ ПТИЦЫ (ORNITHURAE) 

 
После первых находок веерохвостых в нижнем 

мелу Монголии и Китая [Курочкин, 1982; Hou, Liu, 
1984] – амбиортуса (Ambiortus dementjevi Kuroch-
kin, 1982) и ганьсуса (Gansus Hou et Liu, 1984), вдо-
бавок к давним фрагментарным находкам таких 
птиц в Европе и Азии (Gallornis, Wyleyia, Palaeo-
cursornis, Horezmavis), разнообразные примитивные 
Ornithurae в 1990-х гг. стали известны из нижнего 
мела Китая: Archaeorhynchus Zhou et Zhang, 2006, 
Chaoyangia Hou et Zhang, 1993, Hongshanornis Zhou 
et Zhang, 2005, Jianchangornis Zhou, Zhang et Li, 
2009, Liaoningornis Hou, 1996, Longicrusavis O'Con-
nor, Gao et Chiappe, 2010, Otogornis Hou, 1994, Song-
lingornis Hou, 1997, Yanornis Zhou et Zhang, 2001 и Yi-
xianornis Zhou et Zhang, 2001. Эти данные оконча-
тельно подтвердили существование веерохвостых 
птиц в раннем мелу, их определенное разнообразие 
и распространение уже в то время почти по всей 
Евразии, что высказывалось нами задолго до от-
крытий последнего времени [Курочкин, 1988]. 

Большинство известных раннемеловых Китай-
ских веерохвостых птиц были зубатыми, но они 
имеют основные признаки продвинутого сходства с 
современными представителями этой группы. Если 
оперение, вилочка, крючковидные отростки на реб-
рах и т.д. прослеживаются теперь у тероподных ди-

нозавров, то чем же диагностируются веерохвостые 
птицы и их монофилетический состав? Монофилия 
Ornithurae устанавливается по следующим апомор-
фиям: 1) у зубатых птиц корни покрыты цементом; 
2) квадратная кость имеет подвижный сустав с моз-
говым черепом (череп стрептостильный); 3) височ-
ные ямы закрыты; 4) заглазничная кость отсутству-
ет; 5) в шейном отделе более 9 позвонков; 6) шей-
ные позвонки гетероцельные; 7) синсакрум (слож-
ный крестец) составлен по крайней мере 10 позвон-
ками; 8) гастралии (брюшные ребра) отсутствуют; 
9) грудина смещена каудально, а киль грудины вы-
двинут краниально (за исключением курообразных); 
10) лопаточно-коракоидный сустав сочленяется че-
рез бугорок на лопатке и ямку на коракоиде; 11) 
имеется глубокая борозда между головкой плеча и 
внутренней бугристостью; 12) проксимальная фа-
ланга большого (III) пальца крыла широкая и плос-
кая; 13) сохранение II, III и IV пальцев в кисти;  
14) плоская лобковая кость идет параллельно под-
вздошно-седалищному крылу; 15) дистальные тар-
залии хорошо развиты, образуют кроющую чашеч-
ку для метатарзуса и срастаются с ним; 16) развит 
межмыщелковый выступ на тарзальной чашечке 
тарзометатарзуса; 17) проксимальный конец 3-й ме-
татарзалии лежит плантарнее проксимальных кон-
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цов 2-й и 4-й метатарзалий, часто участвуя в форми-
ровании гипотарзуса; 18) метатарзалии полностью 
срастаются, срастание идет от их середины к концам. 

От кого произошли Ornithurae? Решить этот воп-
рос на уровне современного знания пока не пред-
ставляется возможным. Сторонники динозавровой 
гипотезы происхождения птиц считают орнитозу-
хий предками теропод и птиц. По другим оценкам, 
предками веерохвостых птиц были псевдозухии. 

Так или иначе, это были архозавроморфы, которые 
дали птерозавров, динозавров, птиц и крокодилов. 

Однако известна одна форма, которая по всем 
сравнительно-морфологическим данным стоит очень 
близко к основанию птичьего ствола. Это – поздне-
триасовый Protoavis texensis Chatterjee, 1991, опи-
санный Ш. Чаттерджи с территории штата Техас, 
США, из ранненорийской формации Докум, возра-
стом около 225 млн лет [Chatterjee, 1991, 1997, 1999]. 

 
ПРОТОАВИС (PROTOAVIS) 

 
С самого начала Protoavis был выделен в семей-

ство Protoavidae Chatterjee 1991, позднее самим Чат-
терджи помещенное в нод Ornithothoraces Chiappe 
1996, которых по Л. Киаппи составляют Enantior-
nithes и Ornithuromorpha. 

Protoavis имеет ряд важных продвинутых при-
знаков, сближающих его с Ornithurae: гетероцель-
ные шейные позвонки, большая тропибазальная моз-
говая коробка, редуцированная заглазничная кость, 
закрытые височные окна, удлиненный тонкий кора-
коид, подвижное сочленение лопатки с коракоидом 
через ямку на коракоиде и выступ на лопатке, глу-
бокая почечная ямка с внутренней стороны под-
вздошной кости, слияние обоих концов третьей и 
четвертой метакарпалий, плантарный сдвиг третьей 
метатарзалии в проксимальной части стопы и др. 
На основании таких особенностей его анатомии и 
на уровне известных в настоящем фактов по мезо-
зойской истории птиц Protoavis видится единствен-
ным известным кандидатом, которого можно поме-
стить вблизи основания птичьего орнитурного ство-
ла (рис. 18). Предковые или сестринские группы для 
Protoavis на сегодняшний день остаются неизвест-
ными, но, скорее всего, их следует ожидать среди 
каких-то раннетриасовых или даже позднепермских 
архозавроморфов. 

Позднетриасовый протоавис – головная боль 
пропонентов динозавровой гипотезы происхожде-
ния птиц. Он разрушит все кладограммы сестрин-
ских отношений теропод и птиц, если его признаки 

ввести в кладистическую матрицу, и сломает все 
временные рамки динозаврового происхождения 
птиц в поздней юре, так же как и время диверсии-
фикации на основные семейства теропод, сдвигаю-
щееся до позднего триаса [Witmer, 2001]. Можно 
полагать, что это основная причина тотального иг-
норирования протоависа в выкладках большинства 
сторонников сестринских отношений всех птиц и 
теропод. Принятие интерпретации данного ископа-
емого по Чаттерджи могло бы потребовать боль-
шого числа изменений полярности признаков и 
принятия гомоплазий, как это было замечено не 
кем-нибудь, но самыми ортодоксальными пропо-
нентами происхождения птиц от теропод – К. Пэ-
дианом и Л. Киаппи [Padian, Chiappe, 1998]. Подоб-
ное высказывание приоткрывает завесу над основ-
ной причиной полного неприятия протоависа кла-
дистами. Однако даже среди кладистов раздаются 
голоса со взвешенной и сдержанной критикой про-
тоависа. Наиболее объективными выглядят публи-
кации Л. Уитмера [Witmer, 2001, 2002]. Он согла-
шается, что нельзя отвергать гетероцельное стро-
ение позвонков у протоависа, орнитурную конфи-
гурацию у него височной области и коракоида и в 
то же время отвергает интерпретацию Чаттерджи 
вилочки, грудины, «перьевых» бугорков на мета-
карпалиях, дистальных сегментов конечностей, а 
также летных способностей протоависа, о чем мы 
также высказывались отрицательно ранее [Kuroch-
kin, 1995]. 
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Номенклатура скелета птиц 
Н.В. Зеленков  

 
Общий план строения тела, характерный для 

птиц, не находит аналогов среди других групп по-
звоночных. Существенным преобразованиям под-
вергся череп, шея удлинена и благодаря гетеро-
цельным позвонкам необычайно подвижна, туло-
вище заметно консолидировано (спинные позвонки 
зачастую срастаются, образуя спинную кость), а 
передняя конечность преобразована в крыло, силь-
но отличающееся морфологически не только от пе-
редней конечности наземных рептилий, но и от 
крыльев других летающих позвоночных – птеро-
завров и рукокрылых [см. Шмальгаузен, 1947; Bel-
lairs, Jenkins, 1960; Ромер, Парсонс, 1992; Дзержин-
ский, 2005; Kardong, 2012]. Менее наглядны, но не 
менее существенны те преобразования, которым 
подверглась задняя конечность птиц. Редукция 
сначала мясистого, а затем костного хвоста, а так-
же удлинение передних конечностей и вызванный 
этими факторами перенос центра тяжести вперед 
заметно повлияли на морфологию тазового пояса и 
бедренной кости [Gatesy, 1990; Gatesy, Dial, 1996; 
Hutchinson, 2001a, b; Hertel, Campbell, 2007; Зи-
новьев, 2010; Allen et al., 2013], а для веерохвостых 
птиц (к которым относятся все из ныне живущих 
пернатых) также характерно особенное строение 
дистального элемента свободной конечности – тар-
зометатарзуса [Карху, Раутиан, 1996]. К этому не-
обходимо добавить, что радиация птиц, происхо-
дившая в условиях жестких адаптаций к полету, 
накладывающих серьезные ограничения на преоб-
разование формы тела, затронула главным образом 
челюстной аппарат и заднюю конечность. Именно 
поэтому каждая из вымерших и ныне существую-
щих групп пернатых характеризуется особенной 
морфологией задней конечности, позволяющей 
идентифицировать птиц на основании тонких дета-
лей строения бедренной кости, тибиотарзуса или 
цевки. Важное диагностическое значение имеют 
также некоторые другие элементы скелета, такие 
как коракоид и плечевая кость. К сожалению, че-
реп, зачастую позволяющий отличать даже близкие 
виды птиц, не различимые по другим элементам 
скелета, крайне редко сохраняется в палеонтологи-
ческой летописи.  

Относительная сложность устройства большин-
ства элементов скелета птиц обусловливает необ-
ходимость использования четкой и однозначной 
остеологической номенклатуры: не случайно ряд 
работ по палеорнитологии предваряют специаль-
ные разделы, посвященные номенклатуре костных 
структур [Milne-Edwards, 1869-1871; Howard, 1929; 
Lambrecht, 1933; Ballmann, 1969a, b]. К данной 

проблеме также обращались ряд авторов безотно-
сительно палеорнитологии [Butendieck, 1979; El-
zanowski, 2008], однако наиболее важным шагом 
стала разработка специальной латинизированной 
номенклатуры для скелета птиц [Baumel, Witmer, 
1993]. Вся важность унификации остеологической 
номенклатуры птиц в очередной раз стала ясной 
при подготовке систематического раздела по пти-
цам для настоящего издания: автор неоднократно 
сталкивался с трудностями при попытке интерпре-
тировать и привести к единой форме первоописа-
ния и оригинальные диагнозы.  

Необходимость использования русскоязычной 
анатомической номенклатуры для описания скеле-
та птиц в настоящем издании ставит задачу разра-
ботки такой номенклатуры. В настоящее время 
практически единственное справочное издание, со-
держащее названия костных структур птиц, а также 
связанных с ними элементов связочного аппарата и 
мускулов на русском языке, – это раздел по остео-
логии птиц в руководстве «Практическая зоотомия 
позвоночных» [Дзержинский, 1992], в котором 
приведены большей частью лишь названия для 
элементов скелета и наиболее важных костных 
структур. Однако названия для подавляющего 
большинства структурных деталей, используемых в 
описаниях ископаемых таксонов, в руководстве 
Ф.Я. Дзержинского отсутствуют. Русские названия 
для некоторых костных структур упоминаются в 
отдельных работах (например, [Сушкин, 1902; Бо-
гданович, 1997]), которые не могут носить характер 
справочных. Только А.В. Зиновьевым [2010] очень 
подробно описана остеология пояса и свободной 
задней конечности птиц, а также связочный аппа-
рат и мускулатура, но и в этой работе не приведены 
точные русские названия для ряда важных структур.  

Поскольку никакая работа с ископаемым мате-
риалом по птицам невозможна без стандартизован-
ной анатомической номенклатуры, далее приводит-
ся список русских названий основных структур в 
скелете птиц по элементам. Эти названия исполь-
зуются ниже в систематическом разделе, посвя-
щенном ископаемым птицам. Русские названия, 
принятые в сводке Дзержинского [1992], оставлены 
без изменения, за исключением некоторых случаев 
(например, вместо названий «малый» и «большой» 
для бугорков в проксимальном эпифизе плечевой 
кости, заимствованных из анатомии человека, при-
водятся «дорсальный» и «вентральный»). Для ос-
тальных структур предлагаются русские названия. 
При этом для каждой структуры приводится соот-
ветствующее название из латинской анатомической 
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номенклатуры [Baumel, Witmer, 1993; Livezey, Zusi, 
2006], а в некоторых случаях (когда соответствие 
между латинским и английским названием не оче-
видно) также эквивалент из англизированной ла-
тыни [Howard, 1929], которая в настоящее время 
используется в специальной литературе практиче-
ски так же часто, как и латынь. Для ряда структур 
(например, для квадратной и бедренной костей) 
приводятся соответствующие названия из специ-
альной литературы (например, [Elzanowski, 2008; El-
zanowski, Stidham, 2010]). Синонимика для остеоло-
гических названий необходима для установления 
однозначного соответствия между приводимыми 
русскими названиями, ряд из которых употребляют-
ся впервые. Остеологическая анатомическая но-
менклатура для энанциорнисовых птиц не полно-
стью разработана, поэтому в ряде других случаев 
для энанциорнисов пришлось создавать не только 
новые русские, но и новые латинские термины. 

Поскольку задача данного раздела – обеспечить 
однозначность соответствия русских названий ла-
тинской (а также, отчасти, английской) номенкла-
туре, приводимые изображения носят в целом 
вспомогательный характер и не отражают всех ана-
томических терминов, упоминаемых в тексте. На 
иллюстрациях преимущественно обозначены 
структуры, используемые при описании ископае-
мого материала. Тем не менее общее число анато-

мических деталей посткраниального скелета, отме-
ченных на иллюстрациях в нашей работе, несколь-
ко превышает таковое в Nomina Anatomica Avium 
[Baumel, Witmer, 1993], что связано с необходимо-
стью подробного описания посткраниального ма-
териала, в основном составляющего палеонтологи-
ческую летопись птиц. Детали строения черепа 
птиц проиллюстрированы несколько менее под-
робно, чем в Nomina Anatomica Avium. Мы приво-
дим только основные названия, многие из которых 
обычно используются для палеонтологического 
описания; в частности, не приводится номенклату-
ра внутренней поверхности черепной коробки 
птиц. Структуры, состоящие из нескольких костей 
или их частей, упоминаются только один раз  
(в первом случае). Так, затылочный мыщелок чере-
па птиц сформирован основной и боковой затылоч-
ными костями, но он упоминается в списке только 
единожды, в связи со структурами, характерными 
для основной затылочной кости. Костные структу-
ры, принадлежащие той или иной кости, помеща-
ются в списке после названия собственно кости, и 
сдвинуты табуляцией вправо. В ряде случаев отно-
сительным сдвигом вправо обозначена и более ча-
стная принадлежность структур (например, для от-
ростков квадратной кости). Нумерация структур 
приведена отдельно для каждого элемента скелета 
и соответствует обозначениям на иллюстрациях.  

 
 

ТЕРМИНОЛОГИЯ 
 
Череп – Cranium (рис. 19).  
1. Лобная впадина – Depressio frontalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
2. Мозжечковый выступ – Prominentia cerebellaris [Baumel, Witmer, 1993]. 
3. Сагиттальный выйный гребень – Crista (Linea) nuchalis sagittalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
4. Поперечный выйный гребень – Crista (Linea) nuchalis transversa [Baumel, Witmer, 1993]. 
5. Большое затылочное отверстие [Дзержинский, 1992] – Foramen magnum [Baumel, Witmer, 1993]. 
6. Основная затылочная кость – Os basioccipitale [Baumel, Witmer, 1993]. 
 7. Затылочный мыщелок [Дзержинский, 1992] – Condylus occipitalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 8. Срединная вырезка мыщелка – Incisura mediana condyli [Baumel, Witmer, 1993]. 
9. Боковая затылочная кость – Os exoccipitale [Baumel, Witmer, 1993]. 
 10. Отверстие языкоглоточного нерва – Foramen n. glossopharyngealis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 11. Отверстие блуждающего нерва – Foramen n. vagi [Baumel, Witmer, 1993]. 
 12. Каналы подъязычного нерва – Canales n. hypoglossi [Baumel, Witmer, 1993]. 
 13. Околоушной отросток – Processus paroccipitalis (Processus paroticus) [Baumel, Witmer, 1993]. 
 14. Отверстие сонного канала – Ostium canalis carotici [Baumel, Witmer, 1993].  
 15. Отверстие наружного глазничного канала – Ostium canalis ophthalmici externi [Baumel, Witmer, 

1993]. 
16. Верхняя затылочная кость – Os supraoccipitale [Baumel, Witmer, 1993]. 
 17. Затылочное незарощение – Fonticulus occipitalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 18. Отверстие затылочной вены – Foramen v. occipitalis externae [Baumel, Witmer, 1993]. 
19. Боковая клиновидная кость – Os laterosphenoidale [Baumel, Witmer, 1993]. 
 20. Заглазничный отросток [Дзержинский, 1992] – Processus postorbitalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 21. Отверстие тройничного нерва – Foramen n. maxillomandibularis [Baumel, Witmer, 1993]. 



 63

 
 

Рис. 19. Номенклатура скелета головы птиц: а – череп Corvus corax (Linnaeus, 1758) сбоку, б – череп C. 
corax снизу, в – квадратная кость Megapodius freycinet Gaimard, 1823 с латеральной стороны, г – квадратная 
кость Megapodius freycinet с медиальной стороны, д – череп Ardea heroidas Linnaeus, 1758 сзади (перерисовано 
по [Baumel, Witmer, 1993], с изменениями), е – нижняя челюсть Larus ichthyaetus Pallas, 1773 сверху. Обозначе-
ния см. в тексте 
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 22. Отверстие отводящего нерва – Foramen n. abducentis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 23. Отверстие глазничного нерва – Foramen n. ophthalmici [Baumel, Witmer, 1993]. 
 24. Зрительное отверстие [Дзержинский, 1992] – Foramen n. optici [Baumel, Witmer, 1993].  
25. Основная клиновидная кость – Os basisphenoidale [Baumel, Witmer, 1993]. 
 26. Базиптеригоидный отросток [Дзержинский, 1992] – Processus basipterygoideus [Baumel, Witmer, 

1993]. В Nomina Anatomica Avium базиптеригоидные отростки относятся к парасфеноиду, однако в 
действительности они представляют собой производное базисфеноида [Jollie, 1957; Zusi, 1993].  

27. Парасфеноид – Os parasphenoidale [Baumel, Witmer, 1993].  
 28. Рострум парасфеноида – Rostrum parasphenoidale [Baumel, Witmer, 1993]; sphenoidal rostrum [How-

ard, 1929].  
 29. Небная суставная поверхность – Facies articularis palatina [Baumel, Witmer, 1993]. 
 30. Крыловидная суставная поверхность – Facies articularis pterygoidea [Baumel, Witmer, 1993]. 
 31. Сошниковая суставная поверхность – Facies articularis vomeralis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 32. Пластинка базипарасфеноида – Lamina parasphenoidalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 33. Крыло парасфеноида – Ala parasphenoidalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 34. Латеральный отросток парасфеноида – Processus lateralis parasphenoidalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 35. Медиальный отросток парасфеноида – Processus medialis parasphenoidalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 36. Евстахиева труба – Tuba auditiva (pharyngotympanica) [Baumel, Witmer, 1993]. 
37. Чешуйчатая кость – Os squamosum [Baumel, Witmer, 1993]. 
 38. Суставная ямка для квадратной кости – Cotyla quadratica otici [Baumel, Witmer, 1993]. 
 39. Височная яма – Fossa temporalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 40. Нижняя височная яма – Fossa subtemporalis [Baumel, Witmer, 1993]. Эта яма присутствует у не-

которых птиц (например, у Morus) в виде площадки, ограниченной латерокаудальным краем височ-
ной ямы и наружным краем поперечного выйного гребня (см. [Baumel, Witmer, 1993]). У Morus ниж-
няя височная яма заметно выступает относительно собственно височной ямы.  

 41. Скуловой отросток [Дзержинский, 1992] – Processus zygomaticus [Baumel, Witmer, 1993].  
42. Верхнеушная кость – Os epioticum [Baumel, Witmer, 1993]. Статус верхнеушной кости у птиц долгое 
время считался спорным. Авторы второй половины XX в. [Jollie, 1957; Webb, 1957; Romanoff, 1960; Hogg, 
1978; Zusi, 1993] принимают факт наличия этого окостенения в раннем онтогенезе по крайней мере не-
которых групп птиц. Предполагаемый гомолог верхнеушной кости рано включается в состав верхней за-
тылочной кости.  
43. Заднеушная кость – Os opisthoticum [Baumel, Witmer, 1993]. Центр окостенения, интерпретируемый 
как гомолог заднеушной кости, обычно присутствует в раннем онтогенезе птиц, но рано сливается с бо-
ковой затылочной костью [Jollie, 1957; Webb, 1957; Romanoff, 1960; Hogg, 1978; Zusi, 1993].  
44. Переднеушная кость – Os prooticum [Baumel, Witmer, 1993]. 
45. Теменная кость – Os parietale [Baumel, Witmer, 1993]. 
46. Лобная кость – Os frontale [Baumel, Witmer, 1993].  
 47. Надглазничная впадина – Fossa glandulae nasalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 48. Слезный отросток – Processus lacrimalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
49. Срединная обонятельная кость – Os mesethmoidale [Baumel, Witmer, 1993]. Это окостенение распола-
гается в ростральной части межглазничной перегородки. У взрослых птиц срединная обонятельная 
кость в большей или меньшей мере сливается с межглазничной – у некоторых также и с носовой – пере-
городкой. Небольшая передняя часть срединной обонятельной кости может быть обособлена от основ-
ной части [Zusi, 1993].  
 50. Дорсальная пластинка срединной обонятельной кости – Lamina dorsalis [Baumel, Witmer, 1993]. 

Эта пластинка, ориентированная перпендикулярно межглазничной перегородке, сливается у взрос-
лых птиц с лобными костями [Baumel, Witmer, 1993].  

 51. Межглазничная перегородка – Septum interorbitale [Baumel, Witmer, 1993]. Окостеневшая меж-
глазничная перегородка присутствует не у всех птиц. Когда она имеется, то сливается со средин-
ной обонятельной костью, а в некоторых случаях вклад в межглазничную перегородку вносит так-
же и рострум парасфеноида [Jollie, 1957].  

 52. Борозда обонятельного нерва – Sulcus n. olfactorii [Baumel, Witmer, 1993]. 
 53. Крыло мезэтмоида [Дзержинский, 1992] – Os ectethmoidale [Os lateroethmoidele] [Baumel, Witmer, 

1993]. Окостеневающее у ряда групп птиц латеральное крыло срединной обонятельной кости в со-
временной анатомической литературе [Baumel, Witmer, 1993; Zusi, 1993] принято называть «эк-
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тэтмоидом». По-видимому, эта традиция восходит к Г. Де Биру [De Beer, 1937], однако не ясно, яв-
ляется ли это окостенение независимым. Здесь используется устоявшееся в отечественной лите-
ратуре название «крыло мезэтмоида», подразумевающее, что эта область окостеневает за счет 
распространения срединной обонятельной кости [Дзержинский, 1992]. Крыло мезэтмоида у ряда 
групп птиц срастается со слезной костью, формируя так называемый «слезно-эктэтмоидный» 
комплекс (см. [Cracraft, 1968]).  

54. Слезная кость – Os lacrimale [Baumel, Witmer, 1993]. Расположенную перед глазницей кость некоторое 
время считали предлобной (например, [Дзержинский, 1992]); в Nomina Anatomica Avium os prefrontale 
также приводится в качестве альтернативного названия. Однако имеется ряд свидетельств в пользу 
того, что сохранившаяся в этой области у птиц кость все же представляет гомолог слезной кости ар-
хозавров [Baumel, Witmer, 1993; Zusi, 1993].  
55. Глазничный отросток – Processus orbitalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
56. Надглазничный отросток – Processus supraorbitalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
57. Глазница – Orbita.  
58. Дорсальный край глазницы – Margo supraorbitalis [Baumel, Witmer, 1993].  
59. Глазнично-мозговые незаращения – Fonticuli orbitocraniales [Baumel, Witmer, 1993]. 
60. Предглазничное окно – Fenestra antorbitalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
61. Носовая кость – Os nasale [Baumel, Witmer, 1993]. 
 62. Лобный отросток – Processus frontalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 63. Верхнечелюстной отросток – Processus maxillaris [Baumel, Witmer, 1993]. 
 64. Предчелюстной отросток – Processus premaxillaris [Baumel, Witmer, 1993]. 
65. Предчелюстная кость – Os premaxillare [Baumel, Witmer, 1993]. 
 66. Лобный отросток – Processus frontalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 67. Верхнечелюстной отросток – Processus maxillaris [Baumel, Witmer, 1993]. 
 68. Небный отросток – Processus palatinus [Baumel, Witmer, 1993]. 
 69. Предчелюстной симфиз (рострум верхней челюсти) – Symphysis premaxillare [nom. nov.]; Rostrum 

maxillae [Baumel, Witmer, 1993]. Значительня часть верхней челюсти современных птиц сформиро-
вана предчелюстной костью. Латинское название «rostrum maxillae» [Baumel, Witmer, 1993] пред-
ставляется не вполне удачным, поскольку оно относится к общей топографии черепа и не учитыва-
ет разделение предчелюстной кости на симфизную часть и отростки.  

70. Верхнечелюстная кость – Os maxillare [Baumel, Witmer, 1993]. 
 71. Скуловой отросток – Processus jugalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 72. Носовой отросток – Processus nasalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 73. Небный отросток [Дзержинский, 1992] – Processus maxillopalatinus (palatinus) [Baumel, Witmer, 

1993]. 
 74. Предчелюстной отросток – Processus premaxillaris [Baumel, Witmer, 1993]. 
75. Небная кость – Os palatinum [Baumel, Witmer, 1993]. 
 76. Каудомедиальный угол – Angulus caudomedialis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 77. Дорсолатеральный гребень – Crista dorsolateralis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 78. Медиальный гребень – Crista medialis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 79. Вентральный гребень – Crista ventralis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 80. Латеральный гребень – Crista lateralis [Baumel, Witmer, 1993].  
 81. Суставная поверхность для парасфеноида – Facies articularis parasphenoidalis [Baumel, Witmer, 

1993]. 
 82. Суставная поверхность для сошника – Facies articularis vomeralis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 83. Каудолатеральный угол – Angulus caudolateralis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 84. Впадина хоаны – Fossa choanalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 85. Пластинка хоаны – Lamella choanalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 86. Дорсальная пластинка – Lamella dorsalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 87. Каудомедиальный отросток – Processus caudomedialis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 88. Ростральный отросток – Processus rostralis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 89. Каудолатеральная пластинка – Pars lateralis (lamella caudolateralis) [Baumel, Witmer, 1993]. 
 90. Суставная поверхность для крыловидной кости – Facies articularis pterygoidea [Baumel, Witmer, 

1993]. 
 91. Вентральная ямка – Fossa ventralis [Baumel, Witmer, 1993]. 
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 92. Верхнечелюстной отросток – Processus maxillaris [Baumel, Witmer, 1993]. 
 93. Крыловидный отросток – Processus pterygoideus [Baumel, Witmer, 1993]. 
94. Поперечная кость (эктоптеригоид) – Os ectopretygideum (Ectopterygoid) [Chiappe et al., 2001].  
95. Крыловидная кость – Os pterygoideum [Baumel, Witmer, 1993]. 
 96. Базиптеригоидная суставная поверхность – Facies articularis basipterygoidea [Baumel, Witmer, 

1993]. 
 97. Суставная поверхность для квадратной кости – Facies articularis quadratica [Baumel, Witmer, 1993]. 
 98. Небная суставная поверхность – Facies articularis palatina [Baumel, Witmer, 1993]. 
 99. Суставная поверхность для парасфеноида – Facies articularis parasphenoidalis [Baumel, Witmer, 

1993]. 
100. Скуловая дуга – Arcus jugalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 101. Скуловая кость – Os jugale [Baumel, Witmer, 1993]. 
 102. Слезный бугорок – Tuberculum lacrimale [Baumel, Witmer, 1993]. Этот бугорок на скуловой дуге 

служит местом крепления lig. jugolacrimale.  
 103.  Квадратно-скуловая кость – Os quadratojugale [Baumel, Witmer, 1993]. 
 104. Мыщелок для квадратной кости – Condylus quadraticus [Baumel, Witmer, 1993]. 
105. Квадратная кость – Os quadratum (quadratum) [Baumel, Witmer, 1993]. 
 106. Ушной отросток – Processus oticus [Baumel, Witmer, 1993]; pars otica [Elzanowski, Stidham, 2010].  
  107. Головка квадратной кости – Caput quadrati [Elzanowski, Stidham, 2010]. 

108. Медиальная суставная головка [Дзержинский, 1992] – Capitulum oticum [Baumel, Wit-
mer, 1993; Elzanowski, Stidham, 2010]. 
109. Латеральная суставная головка [Дзержинский, 1992] – Capitulum squamosum [Baumel, 
Witmer, 1993; Elzanowski, Stidham, 2010]; squamosal articulation [Howard, 1929].  
110. Межсуставная вырезка – Incisura intercapitularis [Baumel, Witmer, 1993]; vallecula in-
tercapitularis [Elzanowski, Stidham, 2010]. 

111. Медиокаудальное пневматическое отверстие – Foramen pneumaticum caudomediale [El-
zanowski, Stidham, 2010]. 

  112. Ушной гребень – Crista tympanica [Baumel, Witmer, 1993; Elzanowski, Stidham, 2010]. 
113. Пневматическая борозда – Sulcus pneumaticus [Baumel, Witmer, 1993; Elzanowski, Stidham, 
2010]. 
114. Ростромедиальное пневматическое отверстие – Foramen pneumaticum rostromediale [El-
zanowski, Stidham, 2010]. 

  115. Медиальный гребень – Crista medialis [Elzanowski, Stidham, 2010]. 
  116. Латеральный гребень – Crista lateralis [Elzanowski, Stidham, 2010]. 
 117. Глазничный отросток [Дзержинский, 1992] – Processus orbitalis [Baumel, Witmer, 1993].  

118. Крыловидная суставная поверхность – Facies articularis pterygoidea [Elzanowski, Stidham, 
2010]. 

  119. Глазничный гребень – Crista orbitalis [Elzanowski, Stidham, 2010]. 
 120. Базиорбитальное пневматическое отверстие – Foramen pneumaticum ventromediale [Livezey, Zusi, 

2006]; foramen pneumaticum basiorbitale [Elzanowski, Stidham, 2010]. 
 121. Глазнично-котилярный гребень – Crista orbitocotylaris [Elzanowski, Stidham, 2010]. 
 122. Нижнечелюстная часть – Processus mandibularis [Baumel, Witmer, 1993]; pars mandibularis [El-

zanowski, Stidham, 2010]. 
 123. Медиальный отросток – Processus medialis [Elzanowski, Stidham, 2010]. 

124. Мыщелок крыловидной кости – Condylus pterygoideus [Baumel, Witmer, 1993; Elzanowski, 
Stidham, 2010]. 
125. Медиальный мыщелок – Condylus medialis [Baumel, Witmer, 1993]; condylus mandibularis me-
dialis [Elzanowski, Stidham, 2010]. 
126. Межмыщелковая вырезка – Incisura intercondylaris [Livezey, Zusi, 2006; Elzanowski, Stidham, 
2010]. 

 127. Латеральный отросток – Processus lateralis [Elzanowski, Stidham, 2010]. 
  128. Субмеатальный бугорок – Prominentia submeatica [Elzanowski, Stidham, 2010]. 

129. Скуловая суставная ямка – Cotyla quadratojugalis [Baumel, Witmer, 1993; Elzanowski, Stidham, 
2010]. 



 67

130. Латеральный мыщелок – Condylus lateralis [Baumel, Witmer, 1993]; condylus mandibularis later-
alis [Elzanowski, Stidham, 2010]. 

  131. Надмыщелковая ямка – Depressio supracondylaris [Elzanowski, Stidham, 2010]. 
  132. Межмыщелковая борозда – Vallecula intercondylaris [Elzanowski, Stidham, 2010]. 
 133. Каудальный мыщелок – Condylus caudalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
134. Сошник – Vomer [Baumel, Witmer, 1993]. 
135. Нижняя челюсть – Mandibula [Baumel, Witmer, 1993]. 
 136. Перегиб нижней челюсти – Angulus mandibulae [Baumel, Witmer, 1993]. 
 137. Венечный отросток – Processus coronoideus [Baumel, Witmer, 1993]. 
 138. Латеральный отросток – Processus lateralis mandibulae [Baumel, Witmer, 1993]. 

139. Внутренний отросток [Дзержинский, 1992] – Processus medialis mandibulae [Baumel, Witmer, 
1993]. 

 140. Ростральное нижнечелюстное окно – Fenestra rostralis mandibulae [Baumel, Witmer, 1993]. 
 141. Каудальное нижнечелюстное окно – Fenestra caudalis mendibulae [Baumel, Witmer, 1993]. 
 142. Медиальная ямка – Fossa auditus canalis neurovascularis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 143. Латеральная ямка – Fossa lateralis mandibulae [Baumel, Witmer, 1993]. 
 144. Примордиальный канал – Canalis neurovascularis mandibulae [Baumel, Witmer, 1993]. 

145. Ложновисочный отросток (бугорок) – Processus pseudotemporalis (Tuberculum pseudotemporale) 
[Baumel, Witmer, 1993]. 

 146. Суставная ямка челюстного сустава – Fossa articularis quadratica [Baumel, Witmer, 1993]. 
  147. Каудальная суставная ямка – Cotyla caudalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
  148. Латеральная суставная ямка – Cotyla lateralis [Baumel, Witmer, 1993]. 
  149. Медиальная суставная ямка – Cotyla medialis [Baumel, Witmer, 1993]. 
  150. Межсуставная борозда – Sulcus intercotylaris [Baumel, Witmer, 1993]. 

151. Межсуставной бугорок (гребень) – Tuberculum intercotylare (Crista intercotylaris) [Baumel, 
Witmer, 1993]. 

 152. Задний отросток [Дзержинский, 1992] – Processus retroarticularis [Baumel, Witmer, 1993]. Русское 
название «задний отросток» представляется удобным, поскольку не у всех птиц этот отросток 
образован сочленовной костью – в некоторых случаях он формируется на основании угловой кости 
(например, [Posso, Donatelli, 2005]).  

 153. Каудальная ямка – Fossa caudalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 154. Предзубная кость – Os predentale [Livezey, Zusi, 2006]. 
 155. Зубная кость – Os dentale [Baumel, Witmer, 1993]. 
 156. Угловая кость – Os angulare [Baumel, Witmer, 1993]. 
 157. Сочленовная кость – Os articulare [Baumel, Witmer, 1993]. 
 158. Пневматическое отверстие сочленовной кости – Foramen pneumaticum articulare [Baumel, Witmer, 

1993]. 
 159. Венечная кость – Os coronoideum [Baumel, Witmer, 1993]. 
 160. Предсочленовная кость – Os prearticulare [Baumel, Witmer, 1993]. 
 161. Пластинчатая кость – Os spleniale [Baumel, Witmer, 1993]. 
 162. Надугловая кость – Os supraangulare [Baumel, Witmer, 1993]. 
 163. Мандибулярный симфиз – Rostrum [Symphysis] mandibulae [Baumel, Witmer, 1993]. 
164. Слуховой столбик (стремечко) [Дзержинский, 1992] – Columella [Baumel, Witmer, 1993]. 
Подъязычный аппарат – Apparatus hyobranchialis 
1. Энтоглоссум [Корзун, 1978] – Entoglossum [Baumel, Witmer, 1993]. В Nomina Anatomica Avium название 

entoglossum приводится лишь в качестве синонима paraglossum. В отечественной литературе [Кор-
зун, 1978; Дзержинский, 1992] термин paraglossum употребляется для парных окостенений задней 
части скелета языка.  

2. Базигиале [Корзун, 1978] – Basihyale [Baumel, Witmer, 1993]. 
6. Урогиале [Корзун, 1978] – Urohyale [Baumel, Witmer, 1993]. 
7. Рожок подъязычного аппарата [Корзун, 1978] – Cornu branchiale [Baumel, Witmer, 1993]. 
 8. Цератобранхиале (проксимальный членик рожка) – Ceratobranchiale [Baumel, Witmer, 1993]. 
 9. Эпибранхиале (средний членик рожка) – Epibranchiale [Baumel, Witmer, 1993]. 
 10. Фарингобранхиале (дистальный членик рожка) – Pharyngobranchiale [Baumel, Witmer, 1993]. 
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Рис. 20. Номенклатура позвоночного столба птиц 
(на примере Aquila chrysaetos Linnaeus, 1758): а – шей-
ный позвонок сверху, б – хвостовой позвонок спереди, 
в – шейный позвонок снизу, г – атлант спереди, д – груд-
ной позвонок спереди, е – эпистрофей сбоку. Обозна-
чения см. в тексте (по [Howard, 1929] с изменениями) 

 
Позвоночный столб – Columna vertebralis (рис. 20) 
Общая номенклатура 
1. Тело позвонка [Дзержинский, 1992] – Corpus ver-
tebrae [Baumel, Witmer, 1993]; Centrum [Howard, 
1929]. 
2. Каудальная суставная поверхность – Facies articu-
laris caudalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
3. Краниальная суставная поверхность – Facies ar-
ticularis cranialis [Baumel, Witmer, 1993]. 
4. Латеральное углубление – Concavitas lateralis 
[Baumel, Witmer, 1993]. 
5. Латеральная борозда – Sulcus lateralis [Baumel, 
Witmer, 1993]. 
6. Реберная ямка – Fovea costalis [Baumel, Witmer, 
1993]. 
7. Реберный отросток [Дзержинский, 1992] – Proces-
sus costalis [Baumel, Witmer, 1993]; pleurapophysis 
[Howard, 1929]. Эволюционная история реберных 
отростков у позвоночных рассмотрена А. Кэйвом 
[Cave, 1975]. Отличие плевропофизов от парапофи-
зов см. там же.  
8. Бугристость коллатеральной связки – Tuberositas 
lig. collateralis [Baumel, Witmer, 1993]. 
9. Сонный отросток [Дзержинский, 1992] – Processus 
caroticus [Baumel, Witmer, 1993]; haemapophysis 

[Howard, 1929].  
10. Сонный желобок [Дзержинский, 1992] – Sulcus caroticus [Baumel, Witmer, 1993]. 
11. Вентральный гребень (отросток) – Crista (processus) ventralis corporis [Baumel, Witmer, 1993]. 
12. Краниолатеральная ямка – Fovea craniolateralis [Baumel, Witmer, 1993]. 
13. Невральная дуга [Дзержинский, 1992] – Arcus vertebrae [Baumel, Witmer, 1993]. 
14. Латеральная пластинка – Lamina lateralis arcus [Baumel, Witmer, 1993].  
15. Дорсальная пластинка – Lamina dorsalis arcus [Baumel, Witmer, 1993]. 
16. Отпечаток эластичной связки – Area lig. elastici [Baumel, Witmer, 1993]. 
17. Остистый отросток – Processus spinosus [Baumel, Witmer, 1993]; neural spine [Howard, 1929].  
18. Поперечный отросток [Дзержинский, 1992] – Processus transversus [Baumel, Witmer, 1993]; diapophysis 
[Howard, 1929].  
19. Задний сочленовный отросток [Дзержинский, 1992] – Zygapophysis (Processus articularis) caudalis 
[Baumel, Witmer, 1993]; postzygapophysis [Howard, 1929].  
20. Передний сочленовный отросток [Дзержинский, 1992] – Processus articularis cranialis [Baumel, Witmer, 
1993]; prezygapophysis [Howard, 1929]. 
21. Поперечнореберная петля – Ansa costotransversaria [Baumel, Witmer, 1993]. 
22. Поперечное отверстие [Дзержинский, 1992] – Foramen transversarium [Baumel, Witmer, 1993]. 
23. Позвоночное отверстие – Foramen vertebrale [Baumel, Witmer, 1993]; neural canal [Howard, 1929].  
24. Межпозвоночное отверстие [Дзержинский, 1992] – Foramen intervertebrale [Baumel, Witmer, 1993]. 
Эпистрофей – Axis 
25. Зубовидный отросток – Dens [Baumel, Witmer, 1993]; odonoid process [Howard, 1929].  
Спинная кость – Notarium 
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Рис. 21. Грудина Columba livia (Gmelin, 

1789) сбоку (а) и сверху (б). По: [Baumel, 
Witmer, 1993]. Обозначения см. в тексте 

 
26. Канал спинной кости – Canalis notarii 
[Baumel, Witmer, 1993]. 
27. Дорсальный гребень – Crista spinosa 
(dorsalis) notarii [Baumel, Witmer, 1993]. 
28. Вентральный гребень – Crista ventralis 
notarii [Baumel, Witmer, 1993]. 
29. Латеральный реберный выступ – Emi-
nentia costolateralis [Baumel, Witmer, 1993]. 
Синсакрум – Synsacrum 
30. Межпоперечные отверстия [Зиновьев, 
2010] – Fenestrae intertransversariae [Bau-
mel, Witmer, 1993]. 
31. Дорсальный гребень [Зиновьев, 2010] – 
Crista dorsalis synsacri [Baumel, Witmer, 
1993]. 
32. Вентральная борозда – Sulcus ventralis 
synsacri [Baumel, Witmer, 1993]. 
Пигостиль – Pygostylus 
33. Тело – Corpus pygostyli [Baumel, Wit-
mer, 1993]. 
34. Пластинка – Lamina pygostyli [Baumel, 
Witmer, 1993]. 
35. Диск – Discus pygostyli [Baumel, Wit-
mer, 1993]. 
 

Грудина – Sternum (рис. 21) 
1. Рострум грудины – Rostrum sterni [Baumel, Witmer, 1993]; manubrium [Howard, 1929]. 
2. Дорсальная ость – Spina interna [Baumel, Witmer, 1993]; dorsal manubrial spine [Howard, 1929]. 
3. Вентральная ость – Spina externa [Baumel, Witmer, 1993]; ventral manubrial spine [Howard, 1929].  
4. Переднебоковой отросток [Дзержинский, 1992] – Processus craniolateralis [Baumel, Witmer, 1993]; sterno-
coracoidal process [Howard, 1929].  
5. Коракоидная борозда – Sulcus articularis coracoideus [Baumel, Witmer, 1993]. 
6. Коракоидная суставная поверхность – Facies articularis coracoidei. У некоторых птиц (например, у Upu-
pidae) сочленение грудины с коракоидом осуществляется, помимо классической борозды, еще и отдельной 
суставной поверхностью (у удодов она расположена дорсальнее коракоидной борозды).  
7. Наружная губа – Labrum externum [Baumel, Witmer, 1993]; ventral lip of coracoidal sulcus [Howard, 1929].  
8. Внутренняя губа – Labrum internum [Baumel, Witmer, 1993]; dorsal lip of coracoidal sulcus [Howard, 1929].  
9. Наружный коракоидный выступ – Tuberculum labri externi sternae [Livezey, Zusi, 2006]; ventral labial 
prominence [Howard, 1929].  
10. Межреберные вырезки – Incisurae costales [Baumel, Witmer, 1993]. 
11. Коракоидное утолщение – Pila coracoidea [Baumel, Witmer, 1993]. 
12. Килевое утолщение – Pila carinae [Baumel, Witmer, 1993]. 
13. Киль грудины [Дзержинский, 1992] – Carina sterni [Baumel, Witmer, 1993]. 
14. Краниальная борозда киля – Sulcus carinae [Baumel, Witmer, 1993]. 
15. Краниальный выступ киля – Apex carinae [Baumel, Witmer, 1993]. 
16. Латеральный гребень киля – Crista lateralis carinae [Baumel, Witmer, 1993]. 
17. Реберный отросток – Processus costalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
18. Реберное утолщение – Pila costalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
19. Мускульная поверхность – Facies muscularis sterni [Baumel, Witmer, 1993]. 
20. Межмускульная линия – Linea intermuscularis [Baumel, Witmer, 1993]. 
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21. Срединная борозда – Sulcus medianus sterni [Baumel, Witmer, 1993]. 
22. Сердечная часть – Pars cardiaca [Baumel, Witmer, 1993]. 
23. Печеночная часть – Pars hepatica [Baumel, Witmer, 1993]. 
24. Пневматическое отверстие – Foramen pneumatiucum [Baumel, Witmer, 1993]. 
25. Медиальная вырезка (окно) – Incisura (fenestra) medialis [Baumel, Witmer, 1993]. 
26. Латеральная вырезка (окно) – Incisura (fenestra) lateralis [Baumel, Witmer, 1993].  
27. Срединная трабекула – Trabecula mediana [Baumel, Witmer, 1993]. Эту трабекулу в современной орни-
тологической литературе часто называют «Xiphoid process». 
28. Промежуточная трабекула – Trabecula intermedia [Baumel, Witmer, 1993].  
29. Латеральная трабекула – Trabecula lateralis [Baumel, Witmer, 1993]; posterior lateral process [Howard, 
1929]. 
30. Каудальный край – Margo caudalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
31. Заднебоковой отросток – Zyphoid process [Clarke et al., 2006]. Этот ориентированный наружу отрос-
ток отмечен у некоторых раннемеловых орнитурных птиц [Clarke et al., 2006; O’Connor, Zelenkov, 2013]. 
Он расположен на латеральном краю кости краниальнее латеральной трабекулы.   
 

Вилочка – Furcula (рис. 22) 
1. Плечевая часть – Extremitas omalis claviculae [Bau-
mel, Witmer, 1993]. 
2. Акрокоракоидная суставная поверхность – Facies ar-
ticularis acrocoracoidea [Baumel, Witmer, 1993]; cora-
coidal facet [Howard, 1929].  
3. Акромиальный отросток – Processus acromialis clavi-
culae [Baumel, Witmer, 1993]; scapular tuberosity [How-
ard, 1929].  
4. Тело ключицы – Corpus claviculae [Baumel, Witmer, 
1993].  
5. Грудинная часть – Extremitas sternalis claviculae 
[Baumel, Witmer, 1993]. 
6. Гипоклейдиум [Дзержинский, 1992] – Apophysis fur-
culae (Hypocleideum) [Baumel, Witmer, 1993]; furcular 
process [Howard, 1929].  
7. Межключичный симфиз (синостоз) – Synostosis in-
terclavicularis [Baumel, Witmer, 1993]; symphysis clavi-
cularis [Livezey, Zusi, 2006].  

 

Лопатка – Scapula (рис. 23) 
1. Головка лопатки [Дзержинский, 1992] – Extremitas 
cranialis [Caput] scapulae [Baumel, Witmer, 1993]. 
2. Акромион (акромиальный отросток) [Дзержин-
ский, 1992] – Acromion [Baumel, Witmer, 1993]. 
3. Гребень lig. acrocoraco-acromiale – Crista lig. acro-
coracoacromiale [Baumel, Witmer, 1993]. 
4. Суставная поверхность для сочленения с вилочкой 
– Facies articularis clavicularis [Baumel, Witmer, 1993]. 
5. Гленоидный отросток – Processus glenoidalis scapu-
lae [Baumel, Witmer, 1993]. 
6. Гленоидная суставная поверхность (суставная по-
верхность для сочленения с плечевой костью) – Fa-
cies articularis humeralis [Baumel, Witmer, 1993]; gle-
noid facet [Howard, 1929]. 
7. Поверхность прокоракоидного синартроза – Facies 
articularis coracoidea [Baumel, Witmer, 1993]. Акроми-
альная часть поверхности для соединения с коракоидом. На вентрокраниальной поверхности акромиона 
лопатки птиц располагается обычно узкая поверхность для соедининения с коракоидом посредством си-

 
 

Рис. 22. Вилочка Aquila chrysaetus с каудальной 
стороны (по [Howard, 1929] с изменениями). Обо-
значения см. в тексте 

 
 

Рис. 23. Левая лопатка Aquila chrysaetus: а – с 
медиальной стороны; б – с латеральной стороны (по 
[Howard, 1929] с изменениями). Обозначения см. в 
тексте 
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нартроза (синдесмоза или синходроза). Каудальнее эта поверхность переходит на краниальное ребро 
гленоидного отростка. Во многих случаях (например, у Phasianidae, Musophagidae) акромиальная и глено-
идная части поверхности для соединения с коракоидом четко разделены. Акромиальная часть соединя-
ется с прокоракоидным отростоком коракоида (или с его рудиментом, как у Phasianidae), что и объясня-
ет предложенное здесь русское название.  
8. Коракоидная (суставная) поверхность (бугорок) – Tuberculum coracoideum [Baumel, Witmer, 1993]. Гле-
ноидная часть поверхности для соединения с коракоидом. Эта часть контактирует со стержнем кора-
коида и обычно отделена от акромиальной части. У ряда групп в гленоидной части коракоидо-лопаточ-
ного сочленения формируется сустав – в таких случаях гленоидная часть коракоидной суставной поверх-
ности лопатки формирует бугорок (по сути, мыщелок), который носит название tuberculum coracoideum 
[Baumel, Witmer, 1993]. Нужно заметить, что Nomina Anatomica Avium не предлагает названия для гле-
ноидной части суставной поверхности в тех случаях, когда мыщелок (бугорок) не сформирован.  
9. Пневматическое отверстие – Foramen pneumaticum.  
10. Шейка лопатки – Collum scapulae [Baumel, Witmer, 1993]. 
11. Тело лопатки [Дзержинский, 1992] – Corpus scapulae [Baumel, Witmer, 1993]. 
12. Каудальная вершина – Extremitas caudalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
Cтруктуры, характерные для лопатки Enantiornithes: 
13. Краниальная ямка – Fossa cranialis [Курочкин, 1999].  
14. Каудальная впадина – Depressio caudalis [Курочкин, 1999]. 
 
Коракоид – Coracoideum (рис. 24). Для поверхностей 
коракоида нет устоявшихся названий в связи с наклон-
ной ориентацией кости в скелете птиц. Мы использу-
ем термины «дорсальный» и «вентральный» в соот-
ветствии с Nomina Anatomica Avium [Baumel, Witmer, 
1993]. Ссылки на недавно пересмотренную терминоло-
гию коракоида птиц [Elzanowski et al., 2012] даны лишь 
в тех случаях, когда новые предложенные названия от-
личаются от приведенных в Nomina Anatomica Avium. 
1. Лопаточная часть – Extremitas omalis coracoidei [Bau-
mel, Witmer, 1993]. 
2. Акрокоракоидный отросток [Дзержинский, 1992] – 
Processus acrocoracoideus [Baumel, Witmer, 1993].  
3. Головка акрокоракоида – Caput acrocoracoidei [El-
zanowski et al., 2012]. 
4. Апикальная поверхность – Facies apicalis [Elzanowski 
et al., 2012]. 
5. Отпечаток двуглавой мыщцы плеча – Facies m. bicipi-
tis [Butendiek, 1980]; Impressio bicipitalis [Elzanow-ski et 
al., 2012]; bicipital attachement [Howard, 1929].  
6. Отпечаток передней коракоидно-плечевой мыщцы – 
Impressio coracobrachialis [Elzanowski et al., 2012]. Этот 
отпечаток располагается на вентральной или вентро-
латеральной поверхности головки акрокоракоида ла-теральнее отпечатка двуглавой мышцы плеча, но 
выражен он лишь у небольшого числа птиц (например, Procellariiformes, Ardeiformes). У многих групп пе-
редняя коракоидно-плечевая мыщца не оставляет отпе-чатка на коракоиде: ее волокна могут начинать-
ся от начального сухожилия коракоидной головки двугла-вой мыщцы плеча или на lig. acrocoracohumeralis. 
В ряде случаев мыщца полностью редуцирована.  
7. Ключичная суставная поверхность – Facies articularis clavicularis [Baumel, Witmer, 1993]. Традиционно в 
литературе по палеорнитологии птиц ключичной суставной поверхностью называют медиальную по-
верхность головки акрокоракоида. В действительности же только у немногих групп птиц (например, у 
Strigiformes, Accipitriformes, Suliformes) между вилочкой и коракоидом формируется сустав. Но даже в 
этих случаях ключичная суставная поверхность (обычно хорошо выраженная) располагается не на меди-
альной, а на вентральной (Strigiformes, Accipitriformes) или вентромедиальной поверхности акрокорако-

 
 

Рис. 24. Правый коракоид Haematopus ostrale-
gus Linneaues, 1758: а – с вентральной стороны; 
б – с дорсальной стороны. Обозначения см. в тексте 
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идного отростка. Медиальная поверхность акрокоракоида в коракоидно-ключичном суставе не участву-
ет и здесь называется «трехкостным бугорком» (см. ниже).  
8. Трехкостный бугорок – Tuberculum brachiale [Baumel, Witmer, 1993]; brachial tuberosity [Howard, 1929]. 
Медиальная стенка акрокоракоидного отростка у птиц служит для крепления связки или связок, соеди-
няющих коракоид и вилочку (ligg. acrocoracoclavicularii), но не является суставной поверхностью и по-
этому не может называться facies articularis clavicularis (см. выше). Эта поверхность, представляющая 
собой выступ, часто нависающий над бороздой надкоракоидного мускула, часто называется tuberculum 
brachiale, однако это латинское название явно неудачное, поскольку данная структура не имеет связи с 
плечевой костью [Baumel, Witmer, 1993]. Предложенное здесь название «трехкостный бугорок» связано с 
участием этой структуры  в формировании обрамления трехкостного канала. У некоторых птиц (на-
пример, Gaviiformes, Ardeiformes, Galliformes) трехкостный бугорок представляет собой дорсовентраль-
но вытянутую медиально ориентированную поверхность. У Anseriformes он может быть разделен вы-
резкой, в таком случае для дорсальной и вентральной части иногда используются названия «dorsal and 
ventral lobes of clavicular facet» [Worthy, 2009].  
9. Шейка акрокоракоида – Collum acrocoracoidei [Ballmann, 1969a, b; Elzanowski et al., 2012]. 
10. Отпечаток акрокоракоидно-плечевой связки – Impressio lig. acrocoracohumeralis [Baumel, Witmer, 
1993]; coraco-humeral surface [Howard, 1929].  
11. Акрокоракоидный гребень – Crista acrocoracoidea [Elzanowski et al., 2012]. 
12. Вентрокраниальный гребень – Crista subcapalis [Elzanowski et al., 2012]. 
13. Плечевая суставная поверхность – Facies articularis humeralis [Baumel, Witmer, 1993], Facies glenoidalis 
[Elzanowski et al., 2012]; glenoid facet [Howard, 1929].  
14. Гленоидная губа – Labrum glenoidale [Baumel, Witmer, 1993]. 
15. Лопаточная (суставная) поверхность – Cotyla scapularis; facies articularis scapularis [Baumel, Witmer, 
1993]. В большинстве случаев соединение лопатки с коракоидом у птиц происходит вдоль краниального 
края прокоракоидного отростка. Латеральная часть сочленовной поверхности для лопатки располага-
ется на стержне коракоида и может быть представлена как ямкой, так и плоской фасеткой – мы ис-
пользуем единое название для данной структуры, независимо от ее морфологии, в отличие от номен-
клатуры, принятой в Nomina Anatomica Avium [Baumel, Witmer, 1993]. 
16. Прокоракоидный отросток – Processus procoracoideus [Baumel, Witmer, 1993]. 
17. Борозда надкоракоидного мускула – Sulcus m. supracoracoidei, sulcus supracoracoideus [Baumel, Witmer, 
1993]; triosseal canal [Howard, 1929].  
18. Вентральная межмускульная линия – Linea intermuscularis ventralis [Baumel, Witmer, 1993]. 
19. Латеральный край – Margo lateralis [Baumel, Witmer, 1993]. 
20. Медиальный край – Margo medialis [Baumel, Witmer, 1993]. 
21. Вырезка (отверстие) надкоракоидного нерва – Incisura (foramen) n. supracoracoidei [Baumel, Witmer, 
1993].  
22. Межкоракоидная суставная поверхность – Facies articularis intercoracoidea [Baumel, Witmer, 1993]. 
23. Надкраевой гребень – Crista epimarginalis [Elzanowski et al., 2012]. 
24. Медиальный угол – Angulus medialis [Baumel, Witmer, 1993]; internal distal angle [Howard, 1929]. 
25. Латеральный угол – Angulus lateralis [Baumel, Witmer, 1993]. 
26. Латеральный отросток – Processus lateralis [Baumel, Witmer, 1993]; sterno-coracoidal process [Howard, 
1929]. 
27. Каудолатеральный край – Margo caudolateralis [Elzanowski et al., 2012]. 
28. Отпечаток грудинно-коракоидной мышцы – Impressio m. sternocoracoidei [Baumel, Witmer, 1993]. 
29. Грудинная суставная поверхность – Facies articularis sternalis [Baumel, Witmer, 1993]. Грудинная сус-
тавная поверхность обычно имеет сложнуую структуру и неодинаково устроена у разных групп птиц. 
Входящие в ее состав три гребня и две суставные поверхности могут в разных сочетаниях присутство-
вать или отсутствовать.  
30. Дорсальная cуставная поверхность – Facies interna [Baumel, Witmer, 1993]; labrum internum coracoidei 
[Livezey, Zusi, 2006].  
31. Дорсальный грудинный гребень – Crista dorsalis [Butendiek, 1980]; labrum internum [Elzanowski et al., 
2012]. 
32. Вентральная суставная поверхность – Facies externa [Baumel, Witmer, 1993]; labrum externum coracoidei 
[Livezey, Zusi, 2006].  
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33. Вентральный грудинный гребень – Crista ventralis [Butendiek, 1980]; labrum externum [Elzanowski et al., 
2012]. 
34. Средний гребень – Crista intermedia [Baumel, Witmer, 1993]. 
Cтруктуры, характерные для коракоида Enantiornithes: 
35. Лопаточный бугорок – Tuberculum scapulare.  
36. Дорсомедиальный гребень диафиза – Crista dorsomedialis.  
37. Дорсальная яма – Fossa dorsalis [Chiappe et al., 2007]. 
 

Плечевая кость – Humerus (рис. 25). Названия сто-
рон плечевой кости в этой работе приняты по Nomi-
na Anatomica Avium. Ориентация плечевой кости у 
энанциорнисовых птиц принимается за идентичную 
таковой у современных. Однако не исключена веро-
ятность, что поверхность плечевой кости, традици-
онно называемая краниальной, у энанциорнисов могла 
при жизни быть ориентирована вентрально [Зелен-
ков, 2011].  
1. Головка плечевой кости [Дзержинский, 1992] – Ca-
put humeri [Baumel, Witmer, 1993]. 
2. Вырезка плечевой головки [Дзержинский, 1992] – 
Incisura capitis [Baumel, Witmer, 1993]; capital groove 
[Howard, 1929].  
3. Гребень вырезки плечевой головки – Crista incisu-
rae capitis [Baumel, Witmer, 1993]. 
4. Дорсальный бугорок – Tuberculum dorsale [Baumel, 
Witmer, 1993]; external tuberosity [Howard, 1929]. 
5. Пекторальный гребень [Дзержинский, 1992] – 
Crista deltopectoralis [Baumel, Witmer, 1993]; del-toid 
crest [Howard, 1929].  
6. Отпечаток грудной мышцы – Impressio m. pectoralis 
[Baumel, Witmer, 1993]. 
7. Вентральный бугорок – Tuberculum ventrale [Bau-
mel, Witmer, 1993]; internal tuberosity [Howard, 1929]. 
8. Биципитальный гребень – Crista bicipitalis [Baumel, 
Witmer, 1993]. 
9. Пневматическая впадина [Дзержинский, 1992] – 
Fossa pneumotricipitalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
10. Дорсальный гребень пневматической впадины – 
Crus dorsale fossae [Baumel, Witmer, 1993]; median 
crest [Howard, 1929].  
11. Вентральный гребень пневматической впадины – Crus ventrale fossae [Baumel, Witmer, 1993]. 
12. Борозда (канал) коракоидно-плечевого нерва – Sulcus (Canalis) n. coracobrachialis [Baumel, Witmer, 
1993]. 
13. Плечевое утолщение – Intumescentia humeri [Baumel, Witmer, 1993]; bicipital surface [Howard, 1929].  
14. Поперечная борозда – Sulcus transversus [Baumel, Witmer, 1993]; ligamental furrow [Howard, 1929].   
15. Отпечаток коракоидно-плечевой мышцы – Impressio coracobrachialis [Baumel, Witmer, 1993]; bicipital 
furrow [Howard, 1929].  
16. Отпечаток конечного сухожилия надкоракоидной мышцы – Impressio m. supracoracoidei [Butendieck, 
1980].  
17. Отпечаток m. scapulohumeralis cranialis – Impressio m. scapulohumeralis cranialis. 
18. Отпечаток m. scapulohumeralis caudalis – Impressio m. scapulohumeralis caudalis. 
19. Бугристость  m. latissimus dorsi – Linea m. latissimi dorsi [Baumel, Witmer, 1993]. 
20. Каудальный гребень стержня – Crista caudalis. У некоторых птиц (например, Burhinidae) на каудаль-
ной поверхности плечевой кости бывает выражен гребень, ориентированный проксимо-дистально и на-
чинающийся либо от головки, либо дистальнее ее. В тех случаях, когда гребень присутствует, попереч-
ное сечение плечевой кости выглядит субтреугольным на его уровне.  

 
 

Рис. 25. Левая плечевая кость Scolopax rusticola 
Linnaeus, 1758: а – с каудальной стороны; б – с кра-
ниальной стороны. Обозначения см. в тексте 
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21. Дорсальный мыщелок – Латеральный мыщелок [Дзержинский, 1992]; Condylus dorsalis [Baumel, Wit-
mer, 1993]; external condyle [Howard, 1929]. 
22. Вентральный мыщелок – Медиальный мыщелок [Дзержинский, 1992]; Condylus ventralis (entepicondy-
lus) [Baumel, Witmer, 1993]; internal condyle [Howard, 1929].  
23. Межмыщелковая вырезка – Incisura intercondylaris [Baumel, Witmer, 1993]. 
24. Отпечаток плечевой мышцы – Fossa m. brachialis [Baumel, Witmer, 1993]. 
25. Дорсальный надмыщелок – Латеральный надмыщелок [Дзержинский, 1992]; epicondylus dorsalis (ec-
tepicondylus) [Baumel, Witmer, 1993]; ectepicondyle [Howard, 1929].  
26. Вентральный надмыщелок – Медиальный надмыщелок [Дзержинский, 1992]; Epicondylus ventralis 
[Baumel, Witmer, 1993]; entepicondyle [Howard, 1929].  
27. Сгибательный отросток – Processus flexorius [Baumel, Witmer, 1993]. 
28. Дорсальный надмыщелковый бугорок – Tuberculum supracondylare dorsale [Baumel, Witmer, 1993]; ec-
tepicondylar prominence [Howard, 1929].  
29. Дорсальный надмыщелковый отросток – Processus suprocondylaris dorsalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
Этот бугорок служит местом отхождения m. extensor carpi radialis. 
30. Вентральный надмыщелковый бугорок – Tuberculum supracondylare ventrale [Baumel, Witmer, 1993]; at-
tachement of anterior artcular ligament [Howard, 1929].  
31. Отпечаток m. pronator superficialis – Fossa m. pronator superficialis [Сыч, 1999]; attachement of pronator 
brevis [Howard, 1929]; tuberculum m. pronator superficialis [Livezey, Zusi, 2006]. На вентрокраниальной по-
верхности плечевой кости у птиц располагаются несколько хорошо выраженных отпечатков крепления 
сухожилий мускулов крыла, однако терминология для данной области остается практически не разра-
ботанной. Так, в Nomina Anatomica Avium [Baumel et al., 1993] указано, что m. pronator superficialis начи-
нается на вентральном надмыщелковом бугорке (tuberculum supracondylare ventrale), в то время как 
этот бугорок служит местом крепления вентральной коллатеральной связки (lig. collaterale ventrale). M. 
pronator superficialis, в действительности, отходит вентральнее этого бугорка на вентрокраниальной 
поверхности кости (см. [Зеленков, Курочкин, 2010, рис. 1]). Более неопределенна номенклатура отпечат-
ков, расположенных дистальнее на вентральном надмыщелке. В недавней работе [Hiroshige, Yoshikazu, 
2007] наиболее дорсальный и краниальный из дистальных отпечатков отмечен как место отхождения 
дистальной головки m. pronator superficialis, что явно ошибочно, поскольку дистальная головка короткого 
пронатора не отмечена для птиц [Baumel et al., 1993; Сыч, 1999]. На самом деле от данной ямки отхо-
дит начальное сухожилие m. pronator profundus [Зеленков, Курочкин, 2010, рис. 1]. В упомянутой работе 
[Hiroshige, Yoshikazu, 2007] также ошибочно определяются места отхождения ряда других мускулов 
крыла.  
32. Отпечаток глубокого пронатора – Fossa m. pronator profundus.  
33. Локтевая ямка – Fossa olecrani [Baumel, Witmer, 1993]. 
34. Дорсальная триципитальная борозда – Sulcus scapulotricipitalis [Baumel, Witmer, 1993]; external tricipital 
groove [Howard, 1929]. 
35. Вентральная триципитальная борозда – Sulcus humerotricipitalis [Baumel, Witmer, 1993]; internal tricipi-
tal groove [Howard, 1929].  
 
Локтевая кость – Ulna (рис. 26). 
1. Дорсальный суставной отросток – Processus cotylaris dorsalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
2. Дорсальная суставная ямка – Cotyla dorsalis [Baumel, Witmer, 1993]; external cotyla [Howard, 1929]. 
3. Вентральная суставная ямка – Cotyla ventralis [Baumel, Witmer, 1993]; internal cotyla [Howard, 1929].  
4. Межсуставной гребень – Crista intercotylaris [Baumel, Witmer, 1993]. 
5. Отпечаток лопаточной головки трехглавой мышцы плеча – Impressio m. scapulotricipitis [Baumel, Wit-
mer, 1993]; tricipital attachement [Howard, 1929].  
6. Отпечаток плечевой мышцы– Impressio brachialis [Baumel, Witmer, 1993]. 
7. Лучевая вырезка – Incisura radialis [Baumel, Witmer, 1993]; depressio radialis proximalis [Howard, 1929; 
Ballman, 1969a, b].  
8. Локтевой отросток [Дзержинский, 1992] – Olecranon [Baumel, Witmer, 1993]. 
9. Сухожильная борозда – Sulcus tendinosus [Baumel, Witmer, 1993]; humero-ulnar depression [Howard, 
1929]. В Nomina Anatomica Avium эта борозда присутствует в списке названий и в описании, но ошибочно 
обозначена на рисунке как trochlea humero-ulnaris [Baumel, Witmer, 1993, fig. 4.13], которая на самом деле 
является сухожильной структурой. В действительности борозда вмещает сухожилие m. flexor capri ul-
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naris совместно с частью trochlea humeroulnaris или без нее, а также служит местом крепления выше-
упомянутой trochlea. 
 

10. Бугорок двуглавой мышцы – Tuberculum bicipi-
tale ulnae [Baumel, Witmer, 1993]. 
11. Бугорок (отпечаток) вентральной коллатераль-
ной связки – Tuberculum lig. collateralis ventralis 
[Baumel, Witmer, 1993]; facies ligament interni [Ball-
mann, 1969a, b]; prominence for anterior articular liga-
ment [Howard, 1929].   
12. Трехглавая впадина – Depressio humerotricipi-
talis nom. nov. Дорсальная поверхность локтевого 
отростка служит местом крепления плечевой го-
ловки трехглавой мышцы плеча. У некоторых птиц 
(например, у дневных хищников, дятлов и куликов) 
эта поверхность формирует отчетливую впадину.  
13. Межмускульная линия – Linea intermuscularis 
[Baumel, Witmer, 1993]. 
14. Каудальные бугорки второстепенных маховых 
перьев – Papillae remigales caudaes [Baumel, Witmer, 
1993]. 
15. Вентральные бугорки второстепенных маховых 
перьев – Papillae remigales ventrales [Baumel, Wit-
mer, 1993]. 
16. Дорсальный мыщелок – Condylus dorsalis ulnae 
[Baumel, Witmer, 1993]; external condyle [Howard, 
1929].  
17. Вентральный мыщелок – Condylus ventralis ul-
nae [Baumel, Witmer, 1993]; internal condyle [How-
ard, 1929].  
18. Межмыщелковая борозда – Sulcus intercondy-
laris [Baumel, Witmer, 1993]. 
19. Пястный бугорок – Tuberculum carpale [Baumel, 
Witmer, 1993]; carpal tuberosity [Howard, 1929].  
20. Пястная вырезка – Incisura tuberculi carpalis 
[Baumel, Witmer, 1993]. 
21. Лучевая ямка – Depressio radialis [Baumel, Wit-
mer, 1993]. Эта ямка, служащая местом крепления 
lig. interosseum radioulnare, правильно описана в 
Nomina Anatomica Avium, но на рис. 4.13 в этом из-
дании [Baumel, Witmer, 1993] некорректно обозна-
чена на вентральной стороне кости.   
22. Сухожильная вырезка – Incisura tendinosa [Bau-
mel, Witmer, 1993]. 
 
Лучевая кость – Radius (рис. 27).  
1. Суставная ямка – Cotyla humeralis [Baumel, Wit-
mer, 1993]. 
2. Проксимальная локтевая суставная поверхность 
– Facies articularis ulnaris [Baumel, Witmer, 1993]; ul-
nar facet [Howard, 1929].  
3. Бугорок двуглавой мышцы плеча – Tuberculum bicipitale radii [Baumel, Witmer, 1993]; bicipital tubercle 
[Howard, 1929].  
4. Межмускульные линии – Lineae intermusculares [Baumel, Witmer, 1993]. 
5. Суставная поверхность для лучевой кости запястья – Facies articularis radiocarpalis [Baumel, Witmer, 
1993]; scapholunar facet [Howard, 1929].  

 
 

Рис. 26. Левая локтевая кость Falco subbuteo Linna-
eus, 1758: а – с краниальной стороны; б – с каудальной 
стороны; в – с вентрокаудальной стороны. Обозначе-
ния см. в тексте 
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6. Дистальная ямка – Depressio ligamentosa [Baumel, Witmer, 1993]; ulnar depression [Howard, 1929]. 
7. Сухожильная  борозда – Sulcus tendinosus  [Baumel,  Wit- 
 

mer, 1993]. В дистальной части дорсальной поверхности 
лучевой кости у птиц обычно хорошо выражена борозда, 
вмещающая конечные сухожилия мускулов-разгибателей 
кисти. У некоторых групп (например, Anatidae, Gaviidae, 
Otididae) эта борозда подразделена на две: широкая кра-
ниальная вмещает сухожилие m. extensor carpi radialis, а 
узкая каудальная – сухожилие m. extensor longus alulae. 
8. Бугорок вентрального апоневроза – Tuberculum aponeu-
rosis ventralis [Baumel, Witmer, 1993]. Этот бугорок распо-
лагается на краниовентральной поверхности дистальной 
части лучевой кости и в различной степени выражен у 
разных птиц. В Nomina Anatomica Avium этот бугорок обо-
значен совершенно не корректно: во-первых, он показан на 
каудальной стороне кости, во-вторых – указан при виде с 
дорсальной стороны. Корректное изображение этого бу-
горка имеется в ряде других работ [Howard, 1929; Buten-
dieck, 1980; Bocheński, Tomek, 2009].  
 
Кости запястья – Ossa carpi (рис. 28).  
Ладьевидно-полулунная кость [“лучевая кость запястья”] – 
Os carpi radiale [Baumel, Witmer, 1993]; os scapholunare 
[Lambrecht, 1933]. Эмбриологические данные [Шмальгау-
зен, 1947; Kundrat, 2009; Botelho et al., 2014] свидетельст-
вуют о том, что данная кость у птиц и крокодилов фор-
мируется в результате слияния зачатков radiale и interme-
dium. В связи с этим в современной литературе часто ис-
пользуется термин «scapholunare».  
 1. Пястная суставная поверхность – Facies articularis 

metacarpalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 2. Лучевая суставная поверхность – Facies articularis 

radialis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 3. Локтевая суставная поверхность – Facies articularis 

ulnaris [Baumel, Witmer, 1993]. 
Гороховидная кость [“локтевая кость запястья”] – Os carpi 
ulnare [Baumel, Witmer, 1993]; os cuneiform [Lambrecht, 
1933]. Эмбриональный зачаток ulnare исчезает в раннем 
онтогенезе птиц [Hinchliffe, Hecht, 1984], а дефинитивная 
os carpi ulnare, вероятнее всего, представляет гомолог 
рептилийной pisiformes [Botelho et al., 2014]. Установлено, 
что os carpi ulnare птиц, как и pisiformes рептилий, по су-
ти является сезамоидом и формируется в связи с конеч-
ным сухожилием m. flexor carpi ulnaris [Botelho et al., 2014]. 
Однако точная гомология данной кости все же остается 
не до конца ясной: имеются данные, что в состав этого 
окостенения также может входить эмбриональный ма-
териал ulnare [Шмальгаузен, 1947; Kundrat, 2009]. В Nomi-
na Anatomica Avium [Baumel, Witmer, 1993, fig. 4.14] ориен-
тация этой кости приведена не вполне корректно. Поверх-
ность, названная в этом руководстве дорсальной, в дейст-
вительности ориентирована в значительной мере дис-
тально. Соответственно, противоположную поверхность 
этой кости, в сторону которой ориентирована facies articularis ulnaris, более корректно называть про-
ксимальной [Butendieck, 1980; Livezey, Zusi, 2006]. 

 
 

Рис. 27. Правая лучевая кость Falco subbu-
teo: а – с вентральной стороны; б – с дорсаль-
ной стороны. Обозначения см. в тексте 
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4. Длинная ножка – Crus longum [Baumel, Witmer, 1993]; ramus ventralis [Livezey, Zusi, 2006]. 
5. Короткая ножка – Crus breve [Baumel, Witmer, 1993]; ramus dorsalis [Livezey, Zusi, 2006]. 

 

6. Пястная вырезка – Incisura metacarpale [Baumel, Witmer, 
1993]. 
7. Мускульный отросток – Processus muscularis [Baumel, 
Witmer, 1993]. 
 
 

8. Локтевая суставная поверхность – Facies articu-
laris ulnaris [Baumel, Witmer, 1993]. 
9. Пястная суставная поверхность – Facies articu-
laris metacarpalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 

Карпометакарпус (пряжка) – Carpometacarpus (рис. 
29). Карпометакарпус птиц сформирован слившимися 
дистальными костями запястья и пястными костями 
(метакарпалиями). Новейшие эмбриологические дан-
ные показывают, что в формировании проксимальной 
части карпометакарпуса принимают участие гомоло-
ги трех дистальных карпалий рептилий [Botelho et al., 
2014]. Сейчас уже не возникает сомнений в том, что 
дефинитивные пальцы птиц развиваются из мезенхи-
мальных зачатков лучей, соответствующих II-IV паль-
цам. Однако по молекулярной характеристике (экс-
прессия определенных генов на ранних стадиях разви-
тия конечности) пальцы птиц все же показывают 
сходство с I-III пальцами задней конечности и I-III 
пальцами в конечности других тетрапод. Таким обра-
зом, по-видимому, в эмбриогенезе кисти птиц реализу-
ется программа развития I-III пальцев на основе II-IV 
мезенхимальных зачатков [Young et al., 2011]. Ввиду 
этого несоответствия здесь, вслед за Nomina 
Anatomica Avium, оставлены названия «большая мета-
карпалия», «малая метакарпалия» и «метакарпалия 
крылышка». 
1. Метакарпалия крылышка – Os metacarpale alulare 
[Baumel, Witmer, 1993]; metacarpal I [Howard, 1929].  
2. Отросток крылышка – Processus alularis [Baumel, 
Witmer, 1993]. 
3. Суставная поверхность крылышка – Facies articularis alularis [Baumel, Witmer, 1993]; pollical facet [How-
ard, 1929]. 
4. Передний пястный отросток [Дзержинский, 1992] – Processus extensorius [Baumel, Witmer, 1993]. 
5. Пястный блок – Trochlea carpalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
6. Суставная поверхность для локтевой кости запястья – Facies articularis ulnocarpalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
7. Суставная поверхность для лучевой кости запястья – Facies articularis radiocarpalis [Baumel, Witmer, 
1993]. 

 
 

Рис. 28. Номенклатура костей запястья птиц: 
а – ладьевидно-полулунная кость Podargus stri-
goides (Latham, 1801) с проксимальной стороны, 
б – гороховидная кость P. strigoides с прокси-
мальной стороны. Обозначения см. в тексте (по 
[Livezey, Zusi, 2006] с изменениями) 

 

 
 

Рис. 29. Правый карпометакарпус Anthropoides 
virgo (Linnaeus, 1758): а – с дорсальной стороны, 
б – с вентральной стороны. Обозначения см. в тек-
сте 
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8. Вентральная пястная ямка – Fossa infratrochlearis [Baumel, Witmer, 1993]; Fossa carpalis interna [Ballmann, 
1969a, b]. 
9. Дорсальная пястная ямка – Fossa supratrochlearis [Baumel, Witmer, 1993]; Facies ligamentalis externa 
[Ballmann, 1969a, b]. 
10. Каудальная пястная яма – Fovea carpalis caudalis [Baumel, Witmer, 1993]; Fossa carpalis posterior 
[Ballmann, 1969a, b]. 
11. Краниальная пястная яма – Fovea carpalis cranialis [Baumel, Witmer, 1993]; Fossa carpalis anterior [Ball-
mann, 1969a, b]; anterior carpal fossa [Howard, 1929]. Несмотря на правильное описание и синонимизацию, в 
Nomina Anatomica Avium на рис. 4.14 эта яма отмечена некорректно. Краниальной ямкой, несомненно, 
нужно считать углубление, имеющееся у ряда птиц проксимальнее пястного отростка, т.е. именно на 
краниальной поверхности кости. То, что в Nomina Anatomica Avium отмечено как краниальная пястная 
яма, на самом деле представляет собой вентральное мускульное углубление (см. ниже).  
12. Гороховидный отросток [Дзержинский, 1992] – Processus pisiformis [Baumel, Witmer, 1993].  
13. Вентральное мускульное углубление – Depressio muscularis interna [Ballmann, 1969a, b]. 
14. Дорсальное мускульное углубление – Depressio muscularis externa [Ballmann, 1969a, b]. 
15. Дорсальная вырезка – Incisura externa [Ballmann, 1969a, b]. Термины incisura externa и incisura interna 
были введены Бальманом, однако четкого понимания, что именно они обозначают, нет. Вероятнее всего, 
подразумеваются вырезки между суставными поверхностями пястного блока и метакарпалиями.  
16. Вентральная вырезка – Incisura interna [Ballmann, 1969a, b].  
17. Большая метакарпалия (пястная кость) – Os metacarpale majus [Baumel, Witmer, 1993]; metacarpal II 
[Howard, 1929]. 
18. Сухожильная борозда – Sulcus tendineus [Baumel, Witmer, 1993]. 
19. Межпястный отросток [Дзержинский, 1992] – Processus intermetacarpalis [Baumel, Witmer, 1993]; inter-
metacarpal tuberosity [Howard, 1929].  
20. Пястный выступ – Protuberantia metacarpalis [Baumel, Witmer, 1993]. У некоторых групп птиц (напри-
мер, Passeriformes) на краниальной поверхности большой метакарпалии имеется один или несколько 
рельефных выступов, ограничивающих сухожильную борозду.  
21. Малая метакарпалия (пястная кость) – Os metacarpale minus [Baumel, Witmer, 1993]; metacarpal III 
[Howard, 1929].  
22. Межпястный промежуток – Spatium intermetacarpale [Baumel, Witmer, 1993]. 
23. Дистальный симфиз – Symphysis metacarpalis distalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
24. Межкостная борозда – Sulcus interosseus [Baumel, Witmer, 1993]. 
25. Суставная поверхность большого пальца крыла – Facies articularis digitalis major [Baumel, Witmer, 
1993]; facet for digit II [Howard, 1929]. Корректное латинское название для данной структуры – Facies ar-
ticularis digiti majoris.  
26. Суставная поверхность малого пальца крыла – Facies articularis digitalis minor [Baumel, Witmer, 1993]; 
facet for digit III [Howard, 1929]. Корректное латинское название  – Facies articularis digiti minoris. 
 
Кости пальцев кисти – Ossa digitorum manus. О гомологии пальцев кисти птиц см. замечания при опи-
сании карпометакарпуса.  
Фаланга пальца крылышка – Phalanx digiti alulae [Baumel, Witmer, 1993]. 
Проксимальная фаланга большого пальца крыла – Phalanx proximalis digiti majoris [Baumel, Witmer, 1993]. 
Суставная поверхность карпометакарпуса – Facies articularis metacarpalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
Дистальная суставная поверхность – Facies articularis phalangealis [Baumel, Witmer, 1993]. 
Дорсальная ямка – Fossa dorsalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
Вентральная ямка – Fossa ventralis [Baumel, Witmer, 1993]. 
Дистальная фаланга большого пальца крыла – Phalanx distalis digiti majoris [Baumel, Witmer, 1993].  
 
Таз – Pelvis, os coxae (рис. 30).  
1. Вертлужная впадина [Дзержинский, 1992] – Acetabulum [Baumel, Witmer, 1993]; ацетабулярная ямка, 
fossa acetabuli [Зиновьев, 2010].  
2. Вертлужное отверстие [Дзержинский, 1992] – Foramen acetabuli [Baumel, Witmer, 1993]; ацетабулярное 
отверстие [Зиновьев, 2010]. 
3. Противовертел [Дзержинский, 1992] – Antitrochanter [Baumel, Witmer, 1993]; противовертлуг [Зиновьев, 
2010].  
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4. Подвздошно-крестцовый канал [Дзержинский, 1992] – canalis iliosynsacralis [Зиновьев, 2010]. 
5. Подвздошно-крестцовый гребень – crista iliosyn-
sacralis [Зиновьев, 2010]. 
 

6. Седалищно-лобковое окно [Дзержинский, 1992; 
Зиновьев, 2010] – Fenestra ischiopubica [Baumel, 
Witmer, 1993]. 
7. Подвздошно-седалищное отверстие [Дзержин-
ский, 1992; Зиновьев, 2010] – Foramen ilioischiadi-
cum [Baumel, Witmer, 1993]. 
8. Запирательное отверстие [Дзержинский, 1992; 
Зиновьев, 2010] – Foramen obturatum [Baumel, Wit-
mer, 1993]. 
9. Почечная ямка [Дзержинский, 1992; Зиновьев, 
2010] – Fossa renalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
10. Подвздошно-крестцовый синостоз – Sutura ilio-
synsacralis [Baumel, Witmer, 1993]. 
11. Подвздошная кость – Ilium [Baumel, Witmer, 
1993]. 

12. Преацетабулярное крыло подвздошной 
кости [Дзержинский, 1992; Зиновьев, 2011]  – 
Ala preacetabularis ilii [Baumel, Witmer, 1993].  
13. Дорсальный подвздошный гребень [Дзер-
жинский, 1992; Зиновьев, 2010]  – Crista iliaca 
dorsalis [Baumel, Witmer, 1993].  
14. Постацетабулярное крыло подвздошной 
кости [Дзержинский, 1992; Зиновьев, 2010] – 
Ala postacetabularis ilii [Baumel, Witmer, 1993]. 
15. Подвздошно-хвостовая ямка [Зиновьев, 
2010] – Fossa iliocaudalis [Baumel, Witmer, 
1993]. 
16. Краниолатеральный выступ – Vertex cra-
niolateralis ilii [Livezey, Zusi, 2006].  
17. Дорсолатеральный подвздошный гребень [Дзержинский, 1992] – Crista dorsolateralis ilii [Baumel, 
Witmer, 1993]. 
18. Дорсолатеральный выступ – Spina dorsolateralis ilii [Baumel, Witmer, 1993]; Vertex caudolateralis ilii 
[Livezey, Zusi, 2006]. 
19. Седалищная пластинка подвздошной кости [Зиновьев, 2010] – Lamina infracristalis ilii [Baumel, 
Witmer, 1993]. 
20. Седалищная ямка подвздошной кости – Concavitas infracristalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
21. Концевой подвздошный отросток [Зиновьев, 2010] – processus marginis caudalis [Livezey, Zusi, 
2006].  

22. Предвертлужный бугорок [Дзержинский, 1992] – Tuberculum preacetabulare [Baumel, Witmer, 1993]. 
23. Седалищная кость – Ischium [Baumel, Witmer, 1993]. 

24. Тело седалищной кости [Зиновьев, 2010] – Corpus ischii [Baumel, Witmer, 1993]. 
25. Крыло седалищной кости [Зиновьев, 2010] – Ala ischii [Baumel, Witmer, 1993]. 
26. Концевой отросток седалищной кости – Processus terminalis ischia [Baumel, Witmer, 1993]. 

27. Лобковая кость – Pubis [Baumel, Witmer, 1993]. 
 
Бедренная кость – Femur (рис. 31).  
1. Головка бедренной кости [Дзержинский, 1992] – Caput femoris [Baumel, Witmer, 1993]. 
2. Круглая ямка – Fovea ligament capitis [Baumel, Witmer, 1993]. 
3. Шейка бедренной кости [Дзержинский, 1992] – Collum femoris [Baumel, Witmer, 1993]. 
4. Cуставная поверхность для противовертела – Facies articularis antitrochanterica [Baumel, Witmer, 1993]; 
iliac facet [Howard, 1929].  
5. Вертел [Дзержинский, 1992] – Trochanter femoris [Baumel, Witmer, 1993]. 

 
 

Рис. 30. Номенклатура тазовых костей птиц: а – таз 
и сложный крестец Gymnogyps californianus Shaw, 1797 
cбоку, б – таз и сложный крестец Coragyps atratus 
Bechstein, 1793 сверху. Обозначения см. в тексте (по 
[Shufeldt, 1883] с изменениями) 
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6. Гребень вертела – Crista trochanteris [Baumel, Witmer, 1993]. 
7. Краниальная межмускульная линия [Зиновьев, 2010] – Linea intermuscularis cranialis [Baumel, Witmer, 
1993]. 
 

8. Каудальная межмускульная линия – Linea intermus-
cularis caudalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
9. Латеральный мыщелок [Дзержинский, 1992] – Con-
dylus lateralis [Baumel, Witmer, 1993]; external condyle 
[Howard, 1929].  
10. Отпечаток крепления сухожилия m. tibialis cranialis 
– Fovea tendinis m. tibialis cranialis [Baumel, Witmer, 1993]. 
11. Малоберцовый блок [Дзержинский, 1992] – Фибу-
лярный блок [Зиновьев, 2011]; trochlea fibularis [Baumel, 
Witmer, 1993]; fibular condyle [Howard, 1929]; semicon-
dylus fibularis [Elzanowski, 2008]. В Nomina Anatomica 
Avium указано, что синонимом trochlea fibularis (пред-
ставляющего собой суставную поверхность для сочле-
нения с малоберцовой костью) должен считаться sul-
cus fibularis [Ballmann, 1969a, b]. А. Эльжановски [Elza-
nowski, 2008] оставил trochlea fibularis и sulcus fibularis 
в качестве синонимов, а для сочленовной поверхности с 
малоберцовой костью предложил новое название semi-
condylus fibularis. В то же время в Nomina Anatomica 
Avium указано, что под термином trochlea fibularis по-
нимается блоковидная суставная поверхность, а не вы-
резка, что позволяет использовать это латинское на-
звание и в дальнейшем.  
12. Малоберцовая вырезка – Sulcus fibularis [Ballmann, 
1969a, b; Elzanowski, 2008]; fibular groove [Howard, 1929].  
13. Берцовый гребень – Тибиофибулярный гребень [Зи-
новьев, 2010]; Crista tibiofibularis [Baumel, Witmer, 1993]. 
14. Латеральный надмыщелковый гребень [Зиновьев, 
2010] – Crista supracondylaris lateralis [Baumel, Witmer, 
1993]. 
15. Медиальный мыщелок [Дзержинский, 1992] – Con-
dylus medialis [Baumel, Witmer, 1993]; internal condyle 
[Howard, 1929]; condylus internus [Ballmann, 1969a, b].  
16. Медиальный надмыщелковый гребень [Зиновьев, 
2010] – Crista supracondylaris medialis [Baumel, Witmer, 
1993]. 
17. Латеральный надмыщелок [Зиновьев, 2010] – Epi-
condylus lateralis [Baumel, Witmer, 1993]. 
18. Отпечаток латеральной коллатеральной связки – 
Impressio lig. collateralis lateralis [Baumel, Witmer, 1993]. 
19. Медиальный надмыщелок [Зиновьев, 2010] – Epicondylus medialis [Baumel, Witmer, 1993]. 
20. Подколенная ямка [Дзержинский, 1992] – Fossa poplitea [Baumel, Witmer, 1993]. 
21. Отпечатки крепления сухожильной петли m. iliofibularis – Impressiones ansae m. iliofibularis [Baumel, 
Witmer, 1993]. 
22. Межмыщелковая борозда [Зиновьев, 2010] – Sulcus intercondylaris [Baumel, Witmer, 1993]. 
23. Вырезка коленной чашечки – Пателлярная канавка [Дзержинский, 1992]; пателлярная борозда 
[Зиновьев, 2010]; sulcus patellaris [Baumel, Witmer, 1993]; rotular grove [Howard, 1929].  
24. Отпечаток крепления крестообразных связок – Impressio lig. cruciati cranialis [Baumel, Witmer, 1993].  

 
 

Рис. 31. Номенклатура бедренной кости птиц: 
а – правая бедренная кость Anthropoides virgo с кау-
дальной стороны, б–г – дистальный фрагмент ле-
вой бедренной кости Lophogallus naranbulakensis 
Zelenkov et Kurochkin, 2010 с краниальной (б), с 
дистальной (в) и с латеральной (г) сторон (по [Зе-
ленков, Курочкин, 2010] с изменениями). Обозна-
чения см. в тексте 
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Коленная чашечка [Дзержинский, 1992] – Patella [Bau-
mel, Witmer, 1993]. 
 
Кости голени (Ossa cruris): тибиотарзус (Tibiotarsus) 

и малая берцовая кость (Fibula) (рис. 32). 
1. Тибиотарзус – Tibiotarsus. 
2. Малая берцовая кость – Fibula.  
3. Проксимальное межкостное отверстие [Зиновьев, 
2010] – Foramen interosseum proximale [Baumel, Witmer, 
1993]. 
 

 

4. Дистальное межкостное отверстие [Зиновьев, 2010] – 
Foramen interosseum distale [Baumel, Witmer, 1993]. 
5. Межсуставная площадка [Зиновьев, 2010] – Area in-
terarticularis [Baumel, Witmer, 1993]. 
6. Латеральная суставная поверхность – Facies articu-
laris lateralis [Baumel, Witmer, 1993]. 
7. Медиальная суставная поверхность – Facies articu-
laris medialis [Baumel, Witmer, 1993]. 
8. Синовиальная ямка – Fossa retropatellaris [Baumel, 
Witmer, 1993]. 
9. Краниальный кнемиальный гребень [Зиновьев, 2010] 
– Передний кнемиальный гребень [Дзержинский, 1992]; 
Crista cnemialis cranialis [Baumel, Witmer, 1993]; inner 
cnemial crest [Howard, 1929].  
10. Латеральный кнемиальный гребень [Дзержинский, 
1992; Зиновьев, 2010] – Crista cnemialis lateralis [Bau-
mel, Witmer, 1993]; outer cnemial crest [Howard, 1929].  
11. Пателлярный гребень [Дзержинский, 1992; Зиновь-
ев, 2010] – Crista patellaris [Baumel, Witmer, 1993]; rotu-
lar crest [Howard, 1929].  
12. Межгребневая борозда – Межгребенная борозда [Зи-
новьев, 2010]; Sulcus intercnemialis [Baumel, Witmer, 1993].  
13. Большеберцовая вырезка – Incisura tibialis [Baumel, 
Witmer, 1993]. 
14. Икроножная поверхность – Facies gastrocnemialis 
[Baumel, Witmer, 1993].  
15. Отпечаток крепления конечного сухожилия сгиба-
телей голени – Impressio tend. m. flexorium cruris [Зи-
новьев, 2010].  
16. Сгибательная ямка – Fossa flexoria [Baumel, Witmer, 
1993]. 
17. Малоберцовый гребень – Crista fibularis [Baumel, 
Witmer, 1993]. 
18. Экстензорная линия [Зиновьев, 2010] – Linea exten-
soria [Baumel, Witmer, 1993]. 
19. Наружная и внутренняя линии малоберцового мус-
кула – Lineae m. fibularis [Baumel, Witmer, 1993]. 
20. Латеральный мыщелок [Дзержинский, 1992] – Con-
dylus lateralis [Baumel, Witmer, 1993]; external condyle 
[Howard, 1929]. 
21. Медиальный мыщелок [Дзержинский, 1992] – Con-
dylus medialis [Baumel, Witmer, 1993]; internal condyle 
[Howard, 1929].  
22. Латеральный надмыщелок – Epicondylus lateralis 
[Baumel, Witmer, 1993]. Использование термина «надмыщелок» по отношению к тибиотарзусу птиц не-

 
 

Рис. 32. Номенклатура костей голени птиц: ле-
вые тибиотарзус и малая берцовая кость Buteo bu-
teo Buteo, 1758 с краниальной (а) и проксимальной 
(б) сторон, в – дистальный фрагмент тибиотарзуса 
Buteo buteo с каудальной стороны. Обозначения см. 
в тексте 

 



 82

сколько неопределенно. Традиционное анатомическое понимание термина связано с не участвующей в со-
членении выступающей структурой на мыщелке. У птиц обычно надмыщелками называют боковые по-
верхности мыщелков, не участвующие в сочленении. Эти боковые поверхности у подавляющего большин-
ства птиц не только не выступают, но и зачастую вогнуты. Типичный выступающий латеральный над-
мыщелок имеется у Psittaciformes и Apodiformes, в меньшей степени развит у Falconidae. Неясно выра-
женный медиальный надмыщелок имеется у Accipitridae и Gruiformes. 
23. Медиальный надмыщелок – Epicondylus medialis [Baumel, Witmer, 1993]. 
24. Разгибательная борозда (канал) – Канал для сухожилия длинного разгибателя пальцев [Дзержинский, 
1992]; борозда разгибателя [Зиновьев, 2010]; Sulcus (canalis) extersorius [Baumel, Witmer, 1993]. 
25. Медиальный апофиз – Apophysis interna ligamenti obliqui [Ballmann, 1969a]. Бугорки для крепления reti-
naculum extensorium tibiotarsi в Nomina Anatomica Avium называются совместно tuberositas retinaculi ex-
tensori [Baumel, Witmer, 1993]. Корректное название для этой структуры – Apophysis internum ligamenti 
obliqui.  
26. Латеральный апофиз – Apophysis externa ligamenti obliqui [Ballmann, 1969a]. Корректное название для 
этой структуры – Apophysis externum ligamenti obliqui.  
27. Латеральная надмыщелковая ямка – Depressio epicondylaris lateralis [Baumel, Witmer, 1993]. 
28. Бугорок медиальной коллатеральной связки – Tuberositas lig. collateralis medialis; «Epicondylus medi-
alis» [Baumel, Witmer, 1993] (мы предлагаем использовать этот термин, когда на медиальной поверхно-
сти тибиотарзуса развит умеренно или слабо выраженный бугорок). 
29. Медиальная надмыщелковая ямка – Depressio epicondylaris medialis [Baumel, Witmer, 1993]. 
30. Вырезка между мыщелками тибиотарзуса (межмыщелковая вырезка [Зиновьев, 2011]) – Incisura inter-
condylaris [Baumel, Witmer, 1993]. 
31. Отпечаток lig. intercondylaris – Impressio lig. intercondylaris [Baumel, Witmer, 1993]. 
32. Блок тибиального хряща – Trochlea cartilaginis tibialis [Baumel, Witmer, 1993]. 
33. Бугорок (бугорки) малоберцовой мышцы – Tuberculum retinaculi m. fibularis [Baumel, Witmer, 1993]. 
34. Бугорок латеральной коллатеральной связки – Tuberositas lig. collateralis ventralis; Epicondylus lateralis 
[Baumel, Witmer, 1993]. 
35. Медиальный блоковый гребень – Crista trochlearis medialis.  
36. Латеральный блоковый гребень – Crista trochlearis lateralis.  
37. Надсухожильный мостик [Зиновьев, 2010] – Pons supratendineus [Baumel, Witmer, 1993]. 
38. Таранная кость – Tibiale (atragalus) [Baumel, Witmer, 1993]. Очертания таранной кости и ее восходя-
щего отростка (см. ниже), а также пяточной кости (см. ниже) прослеживаются у примитивных иско-
паемых птиц. Эти кости неполностью срастаются с большой берцовой костью у молодых энанциорнисов. 
39. Восходящий отросток таранной кости – Processus ascendens (astragalus).  
40. Пяточная кость – Fibulare (calcaneum) [Baumel, Witmer, 1993]. 
 
Тарзометатарзус – Tarsometatarsus (рис. 33).  
1. Метатарзалии I-IV – Ossa metatarsalia I-IV [Baumel, Witmer, 1993]. 
2. Межсуставная площадка – Межвпадинная площадка [Зиновьев, 2010]; area intercotylaris [Baumel, Wit-
mer, 1993]. 
3. Латеральная суставная ямка – Латеральная суставная впадина [Зиновьев, 2010]; Cotyla lateralis [Baumel, 
Witmer, 1993]; external cotyla [Howard, 1929]. 
4. Медиальная суставная ямка – Медиальная суставная впадина [Зиновьев, 2010]; Cotyla medialis [Baumel, 
Witmer, 1993]; internal cotyla [Howard, 1929].  
5. Межсуставной выступ – Межвпадинное возвышение [Зиновьев, 2010]; eminentia intercotylaris [Baumel, 
Witmer, 1993]. 
6. Отпечатки сухожильной петли – Impressiones retinaculi extensorii [Baumel, Witmer, 1993]. 
7. Гипотарзус [Дзержинский, 1992] – Hypotarsus [Baumel, Witmer, 1993]. 
8. Медиальный гребень – Crista medialis hypotarsi [Baumel, Witmer, 1993]. 
9. Латеральный гребень – Crista lateralis hypotarsi [Baumel, Witmer, 1993]. 
10. Борозда (борозды), или каналы – Sulcus (sulci) hypotarsi [Baumel, Witmer, 1993]. Гипотарзус – струк-
тура, характеризующая веерохвостых птиц. У раннемеловых представителей (например, Gansus) гипо-
тарзус представлял гладкую структуру и был лишен гребней, борозд и каналов. У современных птиц 
обычно происходит в той или иной мере погружение сухожилий мускулов-сгибателей пальцев в гипотар-
зус с формированием борозд (как у Anatidae, Phoenicopteridae, Threskiornithidae и многих других) и разде-
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ляющих их гребней. У некоторых групп (Accipitriformes, Falconiformes, Strigiformes и ряд других) гребни, 
разделяющие между собой сухожильные борозды, полностью отсутствуют. У многих групп птиц проис-
ходит замыкание борозд с формированием костных каналов. Первым замыкается канал сухожилия m. 
flexor digitorum longus  –  у многих птиц это единст-
венный замкнутый костный канал в гипотарзусе (на- 
 

пример, Phasianidae, Otididae, Columbidae). У ряда групп 
происходит дальнейшее погружение этого канала и 
формирование дополнительных каналов (до 6 у некото-
рых Passeriformes; Manegold et al., 2004). Впоследствии 
каналы могут сливаться в различных сочетаниях (на-
пример, у Psittaciformes; Mayr, 2008). Современные Co-
liidae представляют единственную группу птиц, у ко-
торых костный канал гипотарзуса включает конечное 
сухожилие m. flexor hallucis longus (а также сухожи-
лия некоторых других мускулов), в то время как сухо-
жилие m. flexor digitorum longus располагается в не-
замкнутой борозде [Berman, Raikow, 1982].   
11. Латеральная парагипотарзальная ямка – Fossa para-
hypotarsalis lateralis [Baumel, Witmer, 1993]. 
12. Медиальная парагипотарзальная ямка – Fossa para-
hypotarsalis medialis [Baumel, Witmer, 1993]. 
13. Дорсальная ямка – Дорсальная внутривпадинная 
ямка [Зиновьев, 2010]; fossa infracotylaris dorsalis [Bau-
mel, Witmer, 1993].  
14. Медиальное проксимальное сосудистое отверстие – 
Foramen vasculare proximale mediale. 
15. Латеральное проксимальное сосудистое отверстие – 
Foramen vasculare proximale laterale. 
16. Бугристость m. tibialis cranialis – Tuberositas m. tibi-
alis cranialis [Baumel, Witmer, 1993]. 
17. Разгибательная борозда – Sulcus extensorius [Bau-
mel, Witmer, 1993]. 
18. Сгибательная борозда – Sulcus flexorius [Baumel, 
Witmer, 1993]. 
19. Медиальный плантарный гребень – Crista plantaris 
medialis [Baumel, Witmer, 1993]. 
20. Латеральный плантарный гребень – Crista plantaris 
lateralis [Baumel, Witmer, 1993]. 
21. Дистальный межкостный канал – Canalis interosseus 
distalis [Baumel, Witmer, 1993]. 
22. Дистальное сосудистое отверстие – Foramen vascu-
lare distale [Baumel, Witmer, 1993]. 
23. Отпечаток (ямка) метатарзалии I – Fossa metatarsi I 
[Baumel, Witmer, 1993]; metatarsal facet [Howard, 1929].  
24. Плантарная надблоковая ямка [Зиновьев, 2010] – 
Fossa supratrochlearis plantaris [Baumel, Witmer, 1993]. 
25. Медиальная межблоковая вырезка [Зиновьев, 2010] 
– Incisura intertrochlearis medialis [Baumel, Witmer, 1993]. 
26. Латеральная межблоковая вырезка [Зиновьев, 2010] – Incisura intertrochlearis lateralis [Baumel, Witmer, 
1993]. 
27. Блок метатарзалии II – Trochlea metatarsi II [Baumel, Witmer, 1993]. 
28. Блок метатарзалии III – Trochlea metatarsi III [Baumel, Witmer, 1993]. 
29. Блок метатарзалии IV – Trochlea metatarsi IV [Baumel, Witmer, 1993]. 

 

 
 

Рис. 33. Правый тарзометатарзус Alectoris graeca 
(Meisner, 1804) с дорсальной (а), вентральной (б) и 
проксимальной (в) сторон. Обозначения см. в тексте 
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КЛАСС AVES 
Н.В. Зеленков, Е.Н. Курочкин  

 
Диагноз. Мезотарзальные бипедальные архо-

завры с контурным оперением и крылом, сохранив-
шим II, III и IV пальцы кисти. По: [Feduccia, 2012].    

Состав. Подклассы Archaeornithes Gadow, 1893, 
Confuciusornithes Zelenkov, nom. nov. и Ornithotho-
races Chiappe et Calvo, 1994.   

Общие замечания. Изучение ископаемых мате-
риалов по птицам существенно отличается от тако-
вого по другим группам наземных позвоночных. 
Палеорнитология основывается преимущественно 
на костях посткраниального скелета, и во многом – 
на изолированных и часто фрагментарных его эле-
ментах. Это связано с особенностями строения ске-
лета птиц: их тонкокостный и ажурный череп осо-
бенно легко разрушается при захоронении, как 
впрочем и остальные кости – полые с тонкими 
стенками и почти лишенные губчатой ткани. Тру-
пы птиц очень легки благодаря наличию воздуха в 
полостях тела, в костях, под перьями и в перьях, и 
поэтому, попав в воду, они долгое время плавают 
на поверхности водоема, почти до полной мацера-
ции. В захоронение попадают в основном отдель-
ные кости, среди которых часто сохраняются по-
звонки, фаланги пальцев, длинные кости конечно-
стей и кости плечевого пояса – коракоиды и ло-
патки. Вероятность сохранения в ископаемом сос-
тоянии выше для водных и околоводных птиц, по-
этому пингвины, гусеобразные, гагары, пастушко-
вые, кулики, веслоногие, трубконосые и подобные 
другие составляют основу птичьей палеонтологи-
ческой летописи. Однако из этого правила есть ис-
ключения. Так, курообразные, не связанные эколо-
гически с водными местообитаниями, все же пред-
ставляют одну из наиболее обычных в ископаемом 
состоянии групп птиц. Начиная с неогена большим 
числом остатков также представлены воробьиные 
птицы, которые в некоторых местонахождениях 
преобладают над многими другими группами.  

Первые сообщения об ископаемых птицах на 
территории Российской империи появились в сере-
дине XIX в., когда были опубликованы данные о 
находках костей в известняках в районе Одессы 
[Nordmann, 1847] и в пещерах Алтая [Эйхвальд, 
1850]. В 1873 г. А. Брандт описал целое яйцо страу-
са, найденное в 1857 г. в неогеновых отложениях 
Херсонской губернии (теперь Николаевская об-
ласть Украины), под названием Struthiolithus cher-
sonensis [Brandt, 1873]. В это же время А.С. Рого-
вич [1875] опубликовал данные о находке в голу-
бых эоценовых глинах на современной территории 
г. Киева костей "…небольшой болотной птицы Sco-
lopax Cuv." [с. 82]. Эти материалы считались уте-

рянными, но в 1989 г. часть из них была обнару-
жена А.О. Аверьяновым в хранилище Зоологиче-
ского института РАН в Санкт-Петербурге и описа-
на под названием Kievornis rogovitshi [Аверьянов и 
др., 1990].  

В начале XX в. В. Ласкарев [1912] и К. Прже-
мыский [1912, 1914], описывая местонахождение 
мэотической фауны на берегу Куяльницкого Лима-
на близ Одессы, привели данные о находках там 
Struthio sp. и Aquila sp., а Ласкарев [1912] также 
описал новое местонахождение сарматского века в 
Колкотовой балке под Тирасполем, где были най-
дены Gallus aesculapi и Urmiornis sp. В это же вре-
мя был описан Struthio novorossicus из мэотиса ок-
рестностей Одессы [Алексеев, 1915]. 

В 1930–1940-х гг. появились публикации о но-
вых третичных птицах В.И. Зубаревой [1939, 1948], 
А.Я. Тугаринова [1935, 1940а, б, в] и П.В. Сереб-
ровского [1941б]. В те же годы Серебровский опуб-
ликовал ряд работ о позднеплейстоценовых птицах 
бинагадинского местонахождения в битумах Азер-
байджана [1940а, б, 1941а, 1948]. Тугаринов напи-
сал работы по четвертичным птицам Сибири и 
Крыма [1930, 1932, 1937]. Зубарева обработала ар-
хеологические материалы по птицам Украины 
[1950]. Так или иначе, все это были отдельные Ра-
боты, пока не началось систематическое изучение 
ископаемых птиц СССР Н.И. Бурчаком-Абрамови-
чем, М.А. Воинственским, Л.А. Несовым, Е.Н. Ку-
рочкиным, А.В. Пантелеевым и др.; подробнее см. 
[Курочкин, 2011]. 

Сейчас имеется значительное число списков 
четвертичных птиц, найденных в пещерах, в аллю-
виальных отложениях рек и в других естественных 
захоронениях, но в основном при археологических 
раскопках. Наибольшее число данных имеется по 
четвертичным птицам Украины [Воинственский, 
1963, 1967; Марисова, 1968; Татаринов, Бачинский, 
1968; Бурчак-Абрамович, Цалкин, 1971; Татаринов, 
Марисова, 1971; Уманская, 1978; Барышников, По-
тапова, 1988; Гаврись и др., 2012; Цвелых, 2013; 
Gorobets, 2014; Gorobets, Matlaev, 2014; и мн. др.], 
Молдавии [Ганя, 1965а, б, 1972; и др.], Кавказа 
[Бурчак-Абрамович, 1966а, б, в, 1971, 1974; Бур-
чак-Абрамович, Лакербай, 1974; Бендукидзе, 1979; 
Бурчак-Абрамович, Бурчак, 1982; Барышников, Че-
репанов, 1985; Потапова, 1992; Потапова, Барыш-
ников, 1993; Hoffecker et al., 1991; Baryshnikov, Po-
tapova, 1995; Пантелеев, Бурчак-Абрамович, 2000; 
и мн. др.], Урала, Сибири и Дальнего Востока 
[Бурчак-Абрамович, Цалкин, 1985; Потапова, 1986, 
1990; Бурчак-Абрамович и др., 1987; Мартынович, 
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1990, 2004, 2011, 2013а, б; Пантелеев, Алексеева, 
1993; Савинецкий, 1995, 2002; Пантелеев, 1997, 1999, 
2002б, в; Burchak-Abramovich, Burchak, 1998; Pota-
pova, Panteleyev, 1999; Бородин и др., 2000а, б; 
Пантелеев, Потапова, 2000; Сатаев и др., 2004; Ze-
lenkov, 2005; Зеленков, 2008б; Zelenkov et al., 2008; 
Filippov, Martynovich, 2012; Волкова, Зеленков, 2013а; 
Мартынович, Филиппов, 2013; Martynovich, 2013; 
Мартынович, Оводов, 2014; и мн. др.], а также Ев-
ропейской части России и Республики Беларусь 
[Дементьев, 1958; Калякин, 1990, 2001; Карху, 1990, 
2002; Daugnora et al., 2002; Hamilton-Dyer, 2002; 
Zhilin, Karhu, 2002; Зеленков, 2008а; Mannermaa et 
al., 2008; Зиновьев, 2011; Саблин и др., 2011; Gali-
mova et al., 2013; и мн. др.]. Очень плохо изучен-
ными остаются четвертичные птицы с территории 
Монголии [Пантелеев, 1999; Martynovich, 2002] и в 
целом Центральной Азии (например, [Пантелеев, 
2006]).  

Всего в ископаемом состоянии в четвертичных 
отложениях на территории бывшего СССР и в 
Монголии найдено около 300 видов современных 
птиц. Обобщающих работ по четвертичной фауне 
региона, подобных тому, что сделаны для Англии, 
Швеции, Польши, Средиземноморского региона и 
Европы в целом [Mourer-Chauviré, 1993; Ericson, 
Tyrberg, 2004; Sánchez Marco, 2004; Yalden, Albarel-
la, 2009; Bocheński et al., 2012], не существует. Име-
ющиеся сводки либо сильно устарели [Dementiev, 
1960; Burčak-Abramovič, 1975], либо охватывают 
только восточные области [Пантелеев, 1999, 2002б]. 
Значительная плейстоценовая часть опубликован-
ных данных обобщена в важной работе Т. Тирберга 
[Tyrberg, 2004].  

Обобщать данные по четвертичным птицам с 
территории бывшего СССР и Монголии не входило 
в задачи настоящей сводки; здесь собраны сведе-
ния только о вымерших на данной территории в 
плейстоцене подвидах и видах современных родов 
птиц. В настоящую сводку также не полностью во-
шли данные по некоторым публикациям по неоге-
новым птицам. Так, мы не включили материалы, 
опубликованные Д.В. Соболевым [2003, 2004; Со-
болев, Марисова, 2004, 2006] – в указанных рабо-
тах отмечены новые находки миоценовых птиц 
Украины, однако не приведена информация ни по 
конкретным местонахождениям, ни по конкретным 
костям. То же самое относится и к работе Воинст-
венского [1967], которая цитируется только в связи 
с представленными в ней новыми данными по нео-
геновым птицам.  

Существующие диагнозы современных таксонов 
птиц, как высших, так и уровня видов и подвидов, 
основаны преимущественно на специфических осо-
бенностях их перьевого покрова, наружного строе-

ния клюва и лап, строения черепа и внутренних ор-
ганов. Остеологические диагнозы для подавляюще-
го большинства современных таксонов птиц не раз-
работаны. Их составление – особая и трудно вы-
полнимая задача, которая не входила в планы на-
стоящего исследования. Поэтому, в отличие от раз-
делов по другим позвоночным, в настоящей части 
не приводятся остеологические диагнозы и состав 
современных таксонов птиц (родов, семейств, отря-
дов, надотрядов).  

Синонимика для современных таксонов дана в 
кратком виде – отмечены основные публикации; 
при этом даются ссылки на основные каталоги. 
Младшие синонимы для современных родов приво-
дятся только в том случае, когда они употребляя-
лись в каталоге Дж.Л. Питерса [Peters, 1931 и по-
следующие тома] или после его опубликования. 
Более ранние (обычно многочисленные) синонимы 
читатель сможет найти в вышеуказанном каталоге 
Питерса. Для ископаемых таксонов приводится, по 
возможности, полная синонимика. Родовая и видо-
вая систематика неворобьиных птиц приводится по 
четвертому изданию «Списка видов птиц Говарда и 
Мура» [Dickinson, Remsen, 2013]. Систематика во-
робьеобразных птиц приводится по сводке «Hand-
book of the birds of the world» [Del Hoyo et al., 2003 
и последующие тома].  

Возраст неогеновых местонахождений Евразии 
дается в соответствии с представлениями Э.А. Ван-
генгейм и соавторов [Вангенгейм и др., 2005, 2006; 
Вангенгейм, Тесаков, 2008а, б] с учетом работ дру-
гих авторов [Ербаева и др., 2005; Nadachowski et al., 
2006; Зыкин, 2012; X. Wang et al., 2013; и др.]. Воз-
раст местонахождения Шарга в Западной Монго-
лии, откуда в последнее время был описан ряд но-
вых таксонов птиц, принят по В.С. Зажигину и А.В. 
Лопатину [2001]. Возраст проблематичных палео-
геновых местонахождений обсуждается в тексте 
или принят по [Vislobokova, 1997; Зыкин, 2012].  

Необходимо сделать замечание относительно 
разделения ответственности авторов этого раздела. 
Настоящая работа была начата Е.Н. Курочкиным, 
который в сентябре 2011 г. передал рукопись Н.В. 
Зеленкову для завершения. При последующей ра-
боте над данным текстом Зеленковым были пере-
смотрены систематика, диагнозы и синонимика для 
большинства палеогеновых и многих мезозойских 
таксонов птиц. Вступительная часть, разделы по 
неогеновым птицам, а также по отдельным группам 
палеогеновых и мезозойских птиц практически 
полностью написаны Зеленковым. Раздел по ран-
ней эволюции птиц также в первую очередь отра-
жает точку зрения Зеленкова и поэтому не в полной 
мере совпадает со взглядами Курочкина, которые 
вынесены в настоящем издании в отдельную главу 
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(см. «Происхождение птиц»). Представленная мак-
росистема разработана Зеленковым, при этом ос-
новные ее положения были одобрены Курочкиным 
в 2011 г. Некоторые части текста полностью отра-
жают точку зрения Курочкина: это относится к раз-
делам о родах Gobipipus, Gobipteryx, Nanantius, 
Zhyraornis, Sazavis, Incolornis, а также о различных 
представителях семейства Eogruidae.  

Принципы систематики и филогения. Ба-
зальные таксоны. В течение длительного периода 
птицы (класс Aves L., 1758) рассматривались как 
четко очерченный таксон, морфологически отде-
ленный от других классов позвоночных животных. 
Однако после находки юрского Archaeopteryx мор-
фологические границы группы заметно расшири-
лись. Это произошло в основном благодаря усили-
ям Р. Оуэна и Т. Гексли, которые убедили научную 
общественность в том, что археоптерикс – птица, 
пусть и с рядом рептильных черт. Сделать это в то 
время было не слишком сложно, поскольку дино-
завры к середине XIX в. были известны всего по 
небольшому числу крупных форм (Iguanodon, Me-
galosaurus, Plateosaurus и др.), существенно отли-
чающихся от птиц. Только в 1859 г., всего за че-
тыре года до открытия первого экземпляра архео-
птерикса, был обнаружен мелкий птицеподобный 
целюрозавр Compsognathus, которого К. Гегенбаур 
[Gegenbaur, 1864] вскоре посчитал промежуточной 
формой между рептилиями и птицами. Т. Гексли 
[Huxley, 1868b] первым подробно разобрал сход-
ство Compsognathus с птицами и поэтому считается 
основателем гипотезы происхождения птиц от ди-
нозавров, имевшей поначалу много сторонников.  

Однако уже в 1880-х гг. появляется серия работ, 
оспаривающих динозавровую гипотезу [Seeley, 
1881; Dollo, 1882; Parker, 1887; Fürbringer, 1888; и 
др.], а после публикации выдающейся книги Г. 
Хайльманна [Heilmann, 1926] превалирующей тео-
рией и вовсе становится «псевдозухиевая», соглас-
но которой предков птиц следует искать среди три-
ассовых относительно неспециализированных ар-
хозавров. Примечательно, что Хайльманн признал 
существенное сходство птиц и динозавров, но от-
верг последних как предков птиц по большому сче-
ту на основании всего одного признака – отсутст-
вия у них вилочки, хотя уже в то время наличие 
слившихся ключиц предполагалась для Oviraptor 
[Osborn, 1924]. До конца XX в. псевдозухиевая ги-
потеза доминировала, что было вызвано, в первую 
очередь, тем, что птицеподобные динозавры, вклю-
чаемые ныне в таксон Maniraptora, как, впрочем, и 
ранние птицы, долгое время оставались очень пло-
хо изученными. Черты сходства, наблюдаемые меж-
ду динозаврами и птицами, трактовались большин-
ством исследователей как конвергенции, и лишь 

после работ Дж.Г. Острома [Ostrom, 1974, 1976] ди-
нозавровая гипотеза происхождения птиц снова 
стала восприниматься всерьез. Остром основывал 
свои выводы на том, что остеологическое сходство 
между археоптериксом (других птиц он почти 
совсем не включал в анализ) и целюрозаврами (в 
первую очередь, с формами, ныне объединяемыми 
в составе клады Deinonychosauria) является продви-
нутым для рептилий. Таким образом, в основе этой 
точки зрения лежит презумпция, что археоптерикс 
– птица, а это, в свою очередь, основывается на на-
блюдении Гексли о том, что такая комбинация при-
знаков, как наличие перьев, тарзометатарзуса и ха-
рактерного строения таза не наблюдается ни у од-
ной рептилии [Huxley, 1868a]. 

В последние десятилетия наши знания о птице-
подобных динозаврах существенным образом рас-
ширились. Теперь у них найдены не только перья, 
тарзометатарзус и таз птичьего типа, но и множе-
ство других характерных птичьих черт, включая, 
например, пигостиль [Makovicky, Zanno, 2011]. 
Формальный кладистический анализ, проведенный 
Ж. Готье [Gauthier, 1986], подтвердил сестринские 
отношения между птицами и дейнонихозаврами, и 
на рубеже XX и XXI вв. такая точка зрения стала 
фактически общепринятой (например, [Padian, de 
Ricqlès, 2009]). В настоящее время лишь единич-
ные исследователи отвергают гипотезу происхож-
дения птиц от динозавров, однако всецело отрицать 
сходство динозавров и птиц невозможно, и поэтому 
противникам так называемой динозавровой гипоте-
зы приходится включать некоторых наиболее пти-
цеподобных динозавров в птиц (например, Ovirap-
torosauria) [Czerkas, Feduccia, 2014]. И хотя такую 
точку зрения нельзя полностью списывать со сче-
тов, приходится признать, что она остается крайне 
не проработанной и поэтому имеет очень мало сто-
ронников. Единственным серьезным аргументом 
против теории происхождения птиц от динозавров 
остается нерешенная пока проблема несоответст-
вия эмбриональных и палеонтологических данных 
относительно того, какие пальцы сохраняются в 
кисти птиц и тероподных динозавров. Но и для 
этой проблемы предлагаются различные варианты 
решения, часть из которых выглядят вполне прав-
доподобными [Seki et al., 2012; Xu, Mackem, 2013; 
Čapek et al., 2014; см. также Salinas-Saavedra et al., 
2014]. Недавнее эмбриологическое исследование 
указывает на возможность пересмотра гомологии 
окостенений запястья птиц, что, в свою очередь, 
позволяет проследить преемственность в строении 
проксимальных отделов кисти от тероподных дино-
завров к птицам [Botelho et al., 2014].   

Птицы действительно отличаются от теропод-
ных динозавров рядом признаков, которые в ком-
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плексе не встречаются ни у одной из групп теропод 
[Курочкин, 2006], но сам по себе этот факт не 
может считаться аргументом против динозавровой 
теории. Для любой группы животных характерно 
уникальное сочетание признаков, не характерное 
для близких филумов – именно это сочетание и 
позволяет выделять ее среди родственных групп. В 
то же время отрицать близость птиц и динозавров 
означает принимать наблюдаемое между ними 
сходство как проявление множественных конвер-
генций. Наибольшая сложность для реконструкции 
ранней эволюции птиц заключается в том, что ве-
ерохвостые птицы слишком специализированы, и 
поэтому эволюционная история отдельных черт их 
организации прослеживается с большим трудом. 
Известные в настоящее время примитивные фор-
мы, демонстрирующие порой удивительные соче-
тания признаков (см. ниже), могли бы пролить свет 
на эволюцию птиц, но систематическое положение 
подавляющего большинства из них остается пред-
метом дискуссии. В действительности именно фи-
логенетические отношения как среди птиц (см. ни-
же), так и среди динозавров остаются наиболее 
проблематичными – например, не вполне понятны 
родственные связи теризинозавров, альваресзаврид 
и сканзориоптеригид (последние, между прочим, 
могут быть очень близки птицам). Монофилетич-
ность динозавров в целом также воспринимается 
скорее как удобная конвенция, принятая подавляю-
щим большинством специалистов, но не обязатель-
но отражающая реальную филогенетическую исто-
рию. Не возникает сомнений в том, что наиболее 
птицеподобные из известных динозавров (Ovirapto-
rosauria, Deinonychosauria) не могут считаться пред-
ками птиц, однако ранняя эволюция этих групп и 
их взаимоотношения с древнейшими птицами оста-
ются очень слабо изученными. Именно решение 
этих проблем приблизит нас к пониманию ранних 
этапов эволюции птиц, которые, хотя и родственны 
динозаврам, скорее всего, не являются монофиле-
тичным таксоном [Курочкин, 2001, 2006].  

В сложившейся ситуации все больше исследова-
телей задаются вопросом, что же следует называть 
птицей; при этом понятно желание биологов отож-
дествлять понятие «птицы» с таксоном Aves. Готье 
[Gauthier, 1986] предлагал решение для этой про-
блемы, сохранив название Aves только для кроно-
вой группы птиц, т.е. включающей всех современ-
ных представителей и их общего предка [Gauthier, 
de Quieroz, 2001]. Понятно, что ближайший общий 
предок всех современных птиц – заметно более 
продвинутое животное, чем археоптерикс. Поэтому 
для более высокой клады, включающей всех по-
томков общего предка Archaeopteryx и современ-
ных птиц, Готье предложил название Avialae. Со-

гласно К. Падиану, к археоптериксу и современным 
пернатым в равной степени применимо понятие 
«птица», но линнеевский таксон Aves должен быть 
применен только по отношению к кроновой группе. 
Современные авторы не всегда последовательно 
следуют этой номенклатуре (но см. [Clarke, Norell, 
2002; Clarke, 2004]), поэтому названия Avialae и Aves 
можно рассматривать как в целом равнозначные.  

Морфологическое однообразие, характерное для 
кроновой группы птиц, существенно размывается 
при исследовании меловых представителей. В 1981 
г. были открыты энанциорнисовые птицы [Walker, 
1981], обладавшие во многих отношениях прими-
тивным скелетом – их изучение привело к форми-
рованию современной школы исследователей, под-
держивающих гипотезу Хайльманна о происхожде-
нии птиц от нединозавровых архозавроморфных 
рептилий [Martin, 1983; Feduccia, 1999, 2012; Czer-
kas, Feduccia, 2014]. Позднее Курочкин [2001, 2006; 
и др.] предложил оригинальную гипотезу дифиле-
тического происхождения птиц: археоптерикс и 
энанциорнисы, согласно Курочкину, являются по-
томками тероподных динозавров и возникли в юре, 
в то время как остальные птицы происходят от бо-
лее примитивных триасовых архозавров. Эти пред-
ставления поддерживались, с одной стороны, фун-
даментальными различиями между веерохвостыми 
и энанциорнисовыми птицами, а с другой – приня-
тием триасовой североамериканской рептилии Pro-
toavis в качестве формы, близкой к филогенетиче-
скому стволу веерохвостых птиц [Chatterjee, 1999]. 
В настоящее время считается, что Protoavis пред-
ставляет собой палеонтологическую «химеру» и, 
таким образом, едва ли может служить аргументом 
в спорах о происхождении и филогении птиц (см. 
подробнее [Witmer, 2001]). Нет никаких доказа-
тельств, что материалы, отнесенные к Protoavis, 
действительно принадлежат одному таксону. Зачас-
тую выводы Ш. Чаттерджи о морфологии прото-
ависа и, как следствие, его представления о ранней 
эволюции птиц носят отчетливо спекулятивный ха-
рактер, поскольку известные материалы по этому 
животному обладают довольно плохой сохранно-
стью (рис. 34). Триасовые следы птиц, на которые в 
своих работах ссылался Курочкин, теперь относят 
к эоцену [Melchor et al., 2013].  

Энанциорнисовые птицы, действительно, демон-
стрируют существенные отличия от веерохвостых в 
строении чуть ли не каждого элемента скелета, 
включая пигостиль. Тем не менее морфологическая 
пропасть между этими двумя линиями постепенно 
сокращается, и теперь нам известны как энанциор-
нисовые признаки у некоторых примитивных ве-
ерохвостых, так и «веерохвостые» признаки у неко-
торых примитивных энанциорнисов (см. ниже). Со- 
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Рис. 34. Protoavis texensis Chatterjee, 1991. Череп: 
а–г – реконструкция сбоку (а), сверху (б), снизу (в) и с 
каудальной стороны (г); д – сохранившийся фрагмент 
сбоку. По: [Chatterjee, 1999] 
 
временные исследователи [O’Connor et al., 2011a; и 
др.] предполагают, что необычная морфология 
энанциорнисовых птиц представляет собой комби-
нацию плезиоморфных черт, унаследованных ими 
в неизменном состоянии от предков, аутапоморф-

ных признаков, не характерных для других птиц, и 
синапоморфий, общих с птицами современного ти-
па. В то же время недавно были получены новые 
данные о существовании фундаментальных разли-
чий между современными и энанциорнисовыми 
птицами, отчасти поддерживающие представления 
Курочкина. Богатые материалы по энанциорнисо-
вым птицам из раннего мела Китая, представленные 
в том числе множеством экземпляров ювенильных 
особей, позволили проследить формирование груди-
ны у этих птиц. Оказалось, что энанциорнисовым 
птицам был присущ уникальный паттерн окостене-
ния грудины, отличающий их не только от совре-
менных птиц, но и от тероподных динозавров 
[Zheng et al., 2012]. Становится ясно, что грудина 
энанциорнисов, внешне напоминающая таковую 
современных птиц, сформировалась независимо, что 
вместе с рядом других признаков [Курочкин, 2001, 
2006] ставит под сомнение сложившиеся представ-
ления о сестринских отношениях между энанциор-
нисами и птицами современного типа. Впрочем, 
новейшие неопубликованные данные свидетельст-
вуют о том, что даже удивительный паттерн окос-
тенения грудины, по-видимому, может представ-
лять продвинутое состояние, едва ли характеризо-
вавшее обшего предка этой группы [J.K. O’Connor, 
устн. сообщ.]. 

По ряду признаков, впервые отмеченных Л. Ки-
аппе [Chiappe, 1991, 1996], энанциорнисы и совре-
менные птицы объединяются в кладу Ornitothora-
ces, однако гомология многих кажущихся синапо-
морфий остается сомнительной [Курочкин, 2001, 
2006]. При этом морфологическое разнообразие 
энанциорнисов весьма существенно: от мелких лес-
ных форм, по-видимому, экологически сходных с 
современными дятлообразными и воробьинообраз-
ными, до относительно крупных (с гуся), таких как 
Gurilynia. Для некоторых энанциорнисов предпо-
лагаются ограниченные летные способности [Chi-
appe et al., 2007]. Позднемеловые представители 
группы демонстрируют эволюционные тенденции, 
параллельные таковым у птиц современного типа: 
например, формирование беззубого клюва и харак-
терные преобразования затылочной области черепа 
[O’Connor et al., 2011a].  

Морфологические пропасти, разделяющие ар-
хеоптерикса, энанциорнисов и современных птиц, 
настолько велики, что все ранние попытки постро-
ить модели морфологической эволюции птиц с ис-
пользованием только этих таксонов казались весь-
ма спекулятивными. Только на рубеже XX и XXI 
вв. в раннем мелу Китая были открыты птицы, бо-
лее примитивные, чем энанциорнисы. Первыми бы-
ли конфуциусорнитиды [Hou et al., 1995a, b], в том 
числе знаменитый Confuciusornis sanctus, известный  
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Рис. 35. Реконструкция Confuciusornis sanctus Hou et al., 1995. По: [Chiappe et al., 1999; Зиновьев, 2009] 

 

 
 

Рис. 36. Филогенетическое древо основных групп птиц по современным представлениям. По: [O’Connor et 
al., 2011; O’Connor, Zhou, 2013] 

 
теперь по многим сотням экземпляров (рис. 35). 
Морфология конфуциусорнитид до удивительной 
степени мозаична [Chiappe et al., 1999]: наряду с 
развитым пигостилем и беззубым клювом с рамфо-
текой, эти птицы сохраняли диапсидную конструк-
цию черепа, а также примитивное строение костей 
крыла и плечевого пояса. Несмотря на несомненно 
хорошо выраженную способность к активному по-
лету, для конфуциусорнисов был характерен пол-
ностью слитый с лопаткой довольно короткий ко-
ракоид (как у бескилевых). В настоящее время кон-
фуциусорнитид выделяют в отдельный отряд Con-
fuciusornithiformes и считают сестринской группой 
к энанциорнисам и птицам современного типа (кла-

де Euornithes или Ornithothoraces); все эти три груп-
пы объединяют в кладу Pygostylia (рис. 36). 

Несколько позже конфуциусорнитид была от-
крыта еще одна группа раннемеловых примитив-
ных птиц Sapeornithidae [Zhou, Zhang, 2002a, 2003a; 
см. также Gao et al., 2012; Pu et al., 2013]. Сапеор-
нитиды – крупные птицы, несомненно более при-
митивные, чем конфуциусорнитиды, но также об-
ладавшие укороченным хвостом и хорошо развитым 
пигостилем. Это позволяет формально включать их 
в таксон Pygostylia в составе отдельного отряда Sa-
peornithiformes [Zhou, Zhang, 2006; O’Connor, Zhou, 
2013; но см. Turner et al., 2012]. Из продвинутых 
птичьих черт сапеорнитид стоит также упомянуть 
наличия гипоклейдума на вилочке и редукция когтя 
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III пальца крыла. Только у сапеорнитид из невееро-
хвостых птиц известен зоб [Zheng et al., 2011]. При-
мечательно также присутствие отверстия в пекто-
ральном гребне плечевой кости, как у конфуциус-
орнитид. Однако ряд признаков, в том числе нали-
чие субквадратного (не столбчатого) коракоида, от-
сутствие окостеневающей грудины, несрастание 
костей таза и детали строения черепа (в целом 
сходного с черепом Oviraptorosauria) указывают на 
значительную примитивность этой группы [O’Con-
nor et al., 2011a; Turner et al., 2012]. У сапеорнитид, 
по-видимому, не было грудины: на сегодняшний 
день известно не менее 100 экземпляров этих птиц, 
но ни у одного не обнаружено даже следов этого 
окостенения [Zheng et al., 2014]. Многие несомнен-
но взрослые экземпляры демонстрируют очень хо-
рошую сохранность мягких тканей, поэтому вполне 
возможно, что даже хрящевой грудины у этих жи-
вотных не было. Примечательно, что грудина так-
же не найдена ни у одного из более чем 200 эк-
земпляров позднеюрского птицеподобного динозав-
ра Anchiornis (см. ниже), обычно относимого к Tro-
odontidae [Zheng et al., 2014], и, видимо, отсутству-
ет у археоптерикса [Wellnhofer, 2008]. В то же вре-
мя грудина имелась у всех остальных примитивных 
птиц и близкородственных динозавров.  

Практически одновременно с сапеорнисами в 
раннем мелу Китая была обнаружена еще одна 
группа примитивных птиц – Jeholornithidae [Zhou, 
Zhang, 2002b]. Эти крупные длиннохвостые живот-
ные в целом обладали морфологией, промежуточ-
ной между археоптериксом и Pygostylia: из продви-
нутых признаков стоит отметить беззубый клюв, 
столбчатый коракоид, лопатку вполне современно-
го птичьего типа; из примитивных – сохранение пя-
той метатарзалии, короткий первый палец стопы, а 
также тарзалии, не сросшиеся с костями голени и 
стопы. При этом строение скелета хвоста и хвосто-
вых перьев у Jeholornithidae оказывается даже бо-
лее примитивным, чем у Archaeopteryx, и напоми-
нает таковое у теропод [Zhou, Zhang, 2003b; O’Con-
nor et al., 2011a]. Недавно на хорошо сохранивших-
ся экземплярах Jeholornis было установлено, что 
эти животные имели в основании хвоста удлинен-
ные перья, по-видимому, несущие аэродинамиче-
скую нагрузку (рис. 37). На конце же костного 
хвоста располагался еще одни веер перьев, для ко-
торых предполагается демонстрационная функция 
[O’Connor et al., 2013a]. Чжехолорнисов обычно 
выделяют в отдельный отряд Jeholornithiformes 
[Zhou, Zhang, 2006] и помещают в состав Avialae 
(Aves) в качестве сестринской группы к Pygostylia 
[Zhou, Zhang, 2002b; O’Connor, Zhou, 2013]. По 
другой точке зрения, Jeholornithidae более продви-
нуты, чем Sapeornithidae [Turner et al., 2012]. 

 
 

Рис. 37. Реконструкция Jeholornis prima Zhoue et 
Zhang, 2002 с аэродинамически функциональными 
«рулевыми» перьями в основании длинного рептиль-
ного хвоста. Масштаб 5 см. По: [O’Connor et al., 2013] 

 
Археоптерикс, Sapeornithidae и Jeholornithidae 

демонстрируют существенное сходство с теропод-
ными динозаврами из групп Oviraptorosauria и Dei-
nonychosauria (последняя включает семейства Troo-
dontidae и Dromaeosauridae). Точное филогенетиче-
ское положение птиц остается неясным, но для так-
сона Deinonychosauria+Avialae предложено название 
Paraves [Sereno, 1997]. Некоторых из наименее спе-
циализированных представителей Paraves периоди-
чески относят к птицам: это, в частности, касается 
позднемелового Rahonavis ostromi c Мадагаскара 
[Forster et al., 1998; O’Connor et al., 2011a], несом-
ненно, относящегося к Dromaeosauridae [Turner et 
al., 2012]. Совсем недавно из птиц был исключен 
еще один таксон – длиннохвостый раннемеловой 
Zhongornis haoae [O’Connor, Sullivan, 2014].  

Долгое время вопрос происхождения и ранней 
эволюции птиц изучался лишь с привлечением ме-
ловых представителей таксонов Oviraptorosauria и 
Deinonychosauria. Многие из птицеподобных дино-
завров, действительно, найдены в верхнемеловых 
отложениях, в то время как происхождение птиц 
имело место, видимо, не позднее начала поздней 
юры – так называемый «временной парадокс» [Fe-
duccia, 1999]. Однако в последнее время в юрских 
отложениях Китая было сделано сразу несколько 
громких открытий, существенным образом преоб-
разивших филогенетическое древо базальных птиц. 
Мелкий целюрозавр Anchiornis, живший примерно 
на 10 млн лет раньше, чем археоптерикс [Hu et al., 
2009; Xu et al., 2009], был отнесен к базальным тро-
одонтиям, которые ранее были известны только из 
мела (преимущественно позднего). Другой важный 
таксон с неясным систематическим положением 
среди Paraves – это Xiaotingia zhengi, описанный уже 
как ближайший родственник археоптерикса [Xu et 
al., 2011]. Филогенетический анализ Сю с соавтора-
ми [Xu et al., 2011] показал, что археоптерикс, Xia-
otingia и Anchiornis представляют монофилетиче-
скую группу (Archaeopterygidae), более родствен-
ную Deinonychosauria, чем собственно птицам. В ре-
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зультате такого заключения маниропторные дино-
завры не перестали считаться ближайшими родст-
венниками птиц, но Archaeopterygidae потеряли 
свою ключевую роль в проблеме происхождения 
класса (самой примитивной птицей отныне стал 
длиннохвостый раннемеловой Jeholornis). Таким 
образом, археоптерикс был сброшен со своей ветки 
в основании птичьего филогенетического древа, на 
которой он уверенно располагался почти 150 лет 
[Witmer, 2011], за это время успев стать настоящим 
символом эволюции. 

Исключение археоптерикса из птиц приводит к 
важному заключению, что формирование кинетич-
ного, грацильного и низкого черепа Deinonychosau-
ria произошло единственный раз в их эволюции 
[Xu, Pol, 2014]. У овирапторозавов, которые зани-
мают базальную позицию по отношению к Paraves, 
а также у наиболее примитивных птиц череп акине-
тичный, высокий и робустный (рис. 38). Филогене-
тический сценарий, при котором археоптерикс и 
родственные ему роды сближаются с Deinonycho-
sauria, привлекателен тем, что объясняет наблюда-
емое сходство в строении черепа между примитив-
ными таксонами птиц и овирапторозавров [Elza-
nowski, 1999; Lü et al., 2002; Jones et al., 2000; Mary-
anska et al., 2002; Feduccia, 2012; Xu, Pol, 2014] 
унаследованием птицами примитивных признаков 
Oviraptorosauria. Помещение археоптерикса в осно-
вание птичьего ствола, наоборот, заставляет пред-
полагать ряд эволюционных реверсий от дромео-
заврового уровня к овирапторозавровому в ранней 
эволюции птиц. Такой сценарий представляется не-
нужным усложнением, и поэтому в данной работе, 
вслед за рядом более ранних авторов [Lowe, 1935; 
Thulborn, 1984; Mayr et al., 2005; Xu et al., 2011], ар-
хеоптерикс помещен за пределы собственно класса 
Aves.  

Несмотря на то что Oviraptorosauria – близкая 
группа к птицам (иногда их даже считают вторично 
нелетающими птицами), едва ли именно они являя-
ются их предками. В анализе Сю с соавторами [Xu 
et al., 2011] сестринской группой к птицам (пони-
маемым как клада Jeholornithidae+Pygostylia) оказа-
лись Scansoriopterygidae – юрские древесные теро-
поды (?) неясного систематического положения с 
очень плохо известной морфологией. Такая пози-
ция, однако, не может считаться окончательной и 
требует дополнительных исследований. Так, недав-
нее более подробное исследование поставило под 
вопрос некоторые кодировки, выполненные Сю с 
соавторами, и показало, что Archaeopteryx – все же 
наиболее базальная птица, Anchiornis и Xiaotingia 
представляют базальных Troodontia, а Scansoriopte-
rygidae занимают сестринскую позицию по отноше-
нию к  Paraves  [Turner et al., 2012].  Парсимониаль- 

 
 

Рис. 38. Упрощенное филогенетическое древо Pa-
raves, иллюстрирующее эволюцию формы черепа. По: 
[Xu et al., 2011], с изменениями 

 
ный анализ с включением еще одной недавно от-
крытой юрской формы, Aurornis xui, по-видимому, 
близкой анхиорнису, привел к помещению всех ар-
хеоптеригид (вместе с Anchiornis и Xiaotingia) в ос-
нование филогенетической линии птиц, но правда, 
в качестве парафилетического таксона [Godefroit et 
al., 2013]. На наш взгляд, данная проблема ослож-
няется тем, что филогенетическая ветвь птиц мо-
жет быть искусственным образованием, получен-
ным вследствие неправомерного кодирования ряда 
признаков как гомологичных у примитивных птиц.  

Ornithurae. Эволюционная линия, включающая 
всех современных пернатых, имеет богатую пале-
онтологическую летопись, однако номенклатура 
высших таксонов неодинаково используется раз-
личными исследователями и поэтому требует спе-
циального обсуждения. В отечественной литерату-
ре вслед за работами Курочкина [2001, 2006] для 
современных птиц и их вымерших предков обычно 
используется название «орнитуры», «орнитурные» 
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или «веерохвостые» птицы. Термин Ornithurae 
(«птицехвостые») был предложен Геккелем в 1866 г. 
для короткохвостых птиц современного типа, в про-
тивопоставление единственной известной на тот 
момент длиннохвостой мезозойской птице архео-
птериксу. С ростом известного разнообразия мезо-
зойских птиц оказалось неясным, как следует ис-
пользовать этот термин: оставить его только для 
современных птиц (кроновой группы), для всех ко-
роткохвостых птиц (т.е. приравнять к принима-
емому сегодня таксону Pygostylia), или же для всех 
птиц кроме археоптерикса, поскольку именно его 
Геккель исключил из орнитур [Gauthier, de Queiroz, 
2001].  

Примечательно, что после Геккеля термин Orni-
thurae долгое время не использовался. Уже в конце 
XIX в. считалось, что между археоптериксом и ны-
не живущими птицами не существует фундамен-
тальной разницы в строении хвоста – поскольку 
можно обнаружить ряд промежуточных форм, а у 
страусов и киви присутствие пигостиля и вовсе 
подвержено индивидуальной изменчивости [New-
ton et al., 1896, с. 753]. Только в конце XX в. этот 
термин снова ввел в научный обиход Л. Мартин 
[Martin, 1983], отнесший к Ornithurae, помимо совре-
менных птиц, также меловых зубастых гесперорни-
сов и ихтиорнисов, которых до этого обычно либо 
выделяли в подкласс Odontornithes [Marsh, 1872, 
1875, 1880], либо включали в подкласс Carinatae 
[Fürbringer, 1888]. Орнитурных птиц Мартин про-
тивопоставил ящерохвостым Sauriurae, также гек-
келевскому таксону, в который Мартин впервые, 
помимо археоптерикса, включил энанциорнисов.  

Предложенная Мартином дихотомическая сис-
тема птиц долгое время не принималась исследо-
вателями. Готье [Gauthier, 1986] использовал назва-
ние Ornithurae для обозначения клады, включаю-
щей современных птиц и всех ископаемых, более 
родственных современным, нежели археоптериксу. 
Энанциорнисов Готье вообще не упоминает в своей 
работе, поэтому остается неясным, насколько так-
сон Ornithurae sensu Gauthier, 1986 соответствует 
таксону Ornithurae sensu Martin, 1983. Дж. Крэ-
крафт [Cracraft, 1986] трактует Ornithurae так же, 
как Готье, но при этом включает в этот таксон 
энанциорнисов (!). Курочкин в своих ранних рабо-
тах по эволюции птиц термина Ornithurae не ис-
пользовал вовсе, не противопоставляя энанциорни-
совых птиц остальным веерохвостым [Kurochkin, 
1985a; Курочкин, 1988]. Только в классификации 
1995 г. [Kurochkin, 1995a] он впервые использует 
название Ornithurae sensu Martin, 1983.  

Современный морфологический тип птиц фор-
мировался весьма постепенно, и поэтому возможны 
различные определения таксона Ornithurae. Боль-

шинство современных исследователей следуют оп-
ределению, предложенному Готье и Де Кирозом 
[Gauthier, de Queiroz, 2001], которые предлагают 
относить к этому таксону птиц, родственных совре-
менным, но с длиной костного хвоста, не превы-
шающей длину бедренной кости, и с пигостилем 
современного типа. Это так называемое определе-
ние клады по апоморфии – «character-based defini-
tion». Основываясь на таком определении, в Orni-
thurae включают всех короткохвостых меловых птиц 
[Zhou, 2004; Clarke et al., 2006; Zhou et al., 2012; и 
мн. др.]. По сути этому же определению следовал в 
своих работах Курочкин [2001, 2006; и др.].  

С начала 1990-х гг. название Ornithurae активно 
использует в своих работах Киаппе [Chiappe, 1991, 
1996], подразумевая под ним всех потомков общего 
предка гесперорнисов и современных птиц (так на-
зываемое узловое определение клады – «node-based 
definition»). Исходя из такого определения, прими-
тивные меловые веерохвостые птицы (в том числе 
Ambiortus), занимающие на филогенетическом дре-
ве базальное положение по отношению к геспер-
орнисам и современным птицам, не могут быть 
включены в Ornithurae. Более высокий таксон, 
включающий Ornithurae и их более примитивных 
родственников, Киаппе предлагает называть Orni-
thuromorpha [Chiappe, 2002]. Согласно данной тер-
минологии, важные для понимания ранней эволю-
ции современных птиц мезозойские орнитуромор-
фы Patagopteryx, Yixianornis, Yanornis, Ambiortus, 
Apsaravis и Gansus (рис. 39) формально не вклю-
чаются в число орнитурных птиц [You et al., 2006; 
O’Connor et al., 2010, 2011a; O’Connor, Zelenkov, 
2013; и мн. др.].  

Следует заметить, что выбор узла гесперорнис 
+современные птицы для фиксации названия Orni-
thurae крайне субъективен. Определенный таким 
образом таксон не только не несет биологической 
информации, но и не соответствует изначальному 
определению Геккеля. Гесперорнис существенно 
отличается от современных птиц остеологически и 
по ряду признаков выглядит более архаично, чем 
остальные примитивные орнитуроморфы (напри-
мер, имеет примитивный коракоид). В то же время 
раннемеловые орнитурные птицы Yixianornis, Ya-
nornis и ряд других, открытых в последнее время, 
имеют морфологию вполне современного типа, в том 
числе коракоид, который едва ли можно отличить 
от такового ныне живущих птиц. Определение Or-
nithurae, данное Готье и Де Кирозом, выглядит бо-
лее обоснованно, поскольку оно одновременно со-
относится с оригинальным диагнозом таксона (на-
личие настоящего птичьего хвоста) и несет сущест- 
венную биологическую нагрузку (характеризует 
птиц  современной  эволюционной  линии).   Именно 
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Рис. 39. Филогенетическое древо основных таксонов мезозойских птиц: а – по [Clarke, Middleton, 2008], 
цифры обозначают апостериорные вероятности для каждой клады; б – по [O’Connor, Zelenkov, 2013] 

 
поэтому в данной работе используется определение 
Готье и Де Кироза [Gauthier, de Queiroz, 2001].  

Кроновая группа птиц, включающая современ-
ных палеогнат и неогнат, чаще всего называется не 
Aves, как это предлагал Готье (см. выше), а Neorni-
thes Gadow, 1893 [Cracraft, 1988]. Современное ис-
пользование данного термина не соответствует его 
изначальной интерпретации, поскольку Г.Ф. Гадов 
включал в неорнисовых птиц известных ему зуба-
стых гесперорнисов и ихтиорнисов. Таким образом, 
таксон Neornithes в первоначальном объеме оказы-
вается полностью синонимичным таксону Ornithu-

rae в понимании Киаппе [Chiappe, 1996, 2002]. Фор-
мальное выделение клады Neornithes как кроновой 
группы птиц не имеет биологического смысла и по-
этому не поддерживается в данной работе (см. 
классификацию ниже). В то же время во избежание 
путаницы мы используем этот термин, но не в так-
сономическом смысле, а в вышеупомянутом обще-
принятом – для обозначения кроновой группы 
птиц.  

Кайнозойское разнообразие птиц и время фор-
мирования современных таксонов. Из кайнозой-
ских отложений известны ископаемые остатки толь-
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ко кроновой группы птиц («Neornithes»), которые 
делятся на две филогенетические ветви: палеогнат 
и неогнат. Отечественные исследователи [Kuroch-
kin, 2000] относили к палеогнатам раннемеловую 
монгольскую птицу Ambiortus dementjevi, что по-
зволяло датировать базальную радиацию неорнисо-
вых птиц, как минимум, ранним мелом [Курочкин, 
Карху, 1991]. Сходные оценки дают и новейшие 
молекулярные исследования [Haddrath, Baker, 2012]. 
Однако в последние десятилетия в Китае была от-
крыта богатая раннемеловая фауна веерохвостых 
птиц [O’Connor et al., 2011a; Y.-M. Wang et al., 
2013; Liu et al., 2014; Zhou et al., 2014; и др.], все 
представители которой занимают базальное поло-
жение на филогенетическом древе, оставаясь за 
пределами «Neornithes» [O’Connor, Zhou, 2013]. Не-
которые из раннемеловых китайских орнитурных 
птиц (например, Yixianornis) очень сходны с Ambi-
ortus морфологически и несомненно относятся к 
той же филогенетической линии. Действительно, 
переизучение Ambiortus показало, что этот таксон 
отличается от всех современных птиц примитив-
ным строением плечевой кости и на этом основа-
нии должен быть исключен из неорнисовых 
[O’Connor, Zelenkov, 2013]. К сожалению, ни нео-
гнаты, ни палеогнаты не имеют продвинутых при-
знаков в посткраниальной морфологии, на основа-
нии которых мы могли бы однозначно отнести Am-
biortus или любую другую ископаемую форму к од-
ной из двух эволюционных линий. Морфологиче-
ские типы, характеризующие палеогнат (крупные 
нелетающие птицы, с одной стороны, и «куропо-
добные» ‒ с другой), распространены и среди нео-
гнат (Galliformes, Dromornithidae, Gastornithidae, 
Turnicidae). Поэтому наиболее вероятно, что «па-
леогнатная» морфология была характерна для всех 
веерохвостых птиц еще до их разделения на палео-
гнат и неогнат. Относя Ambiortus к палеогнатам, 
Курочкин [Kurochkin, 1999, 2000] сравнивал его в 
основном с палеогеновым семейством Lithornithi-
dae, однако филогенетическое положение этой 
группы остается не ясным. Не исключено, что Li-
thornithidae тоже оказываются за пределами Neor-
nithes, как это следует из одного филогенетиче-
ского анализа [Livezey, Zusi, 2007]. Несомненные 
остатки палеогнат, таким образом, сейчас известны 
только начиная с палеоцена [Mayr, 2009a].  

Молекулярные данные [Brown et al., 2008; Pa-
checo et al., 2011; Haddrath, Baker, 2012; Gibb et al., 
2013], свидетельствующие в пользу появления боль-
шинства современных отрядов еще в мезозойскую 
эру (в меловом периоде), пока однозначно не под-
тверждаются палеонтологическими находками. Г. 
Майр [Mayr, 2009a] справедливо ставит под сомне-
ние все определения представителей современных 

отрядов из отложений меловой системы. Некото-
рые позднемеловые (маастрихтские) формы, такие 
как Vegavis, первоначально отнесенные к гусеоб-
разным [Clarke et al., 2005a], скорее всего являются 
стволовыми представителями как минимум клады 
Galloanseres (до расхождения на современные отря-
ды Anseriformes и Galliformes), но могут относить-
ся и к более базальной части радиации Neornithes. 
Курочкиным с коллегами [Kurochkin et al., 2002] из 
верхнего мела Монголии была описана еще одна 
предполагаемая гусеобразная птица, род Teviornis, 
которая также может оказаться представителем 
этой группы. Сходство ряда позднемеловых Gallo-
anseres с современными гусеобразными, по-види-
мому, не случайно. Недавно было показано, что 
посткраниальный скелет древнейших известных 
несомненных курообразных (палеогеновое семей-
ство Gallinuloididae) по многим признакам сходен 
именно с таковым гусеобразных [Mayr, 2006a]. 
Таким образом, посткраниальный морфологический 
тип гусеобразных может быть первичным (прими-
тивным) для Galloanseres, в то время как строение 
черепа гусеобразных, наоборот, представляется бо-
лее продвинутым [Дзержинский, 1982]. Последнее 
наблюдение также подтверждается морфологией 
квадратной кости раннепалеогеновых гусеобразных 
Presbyornithidae, которая у этих птиц удивительным 
образом сходна с таковой примитивных курообраз-
ных [Elzanowski, Stidham, 2010; Elzanowski, 2014].  

Разделение современных птиц на таксоны Gallo-
anseres (гусеобразные и курообразные) и Neoaves 
(все остальные новонебные птицы) представляет 
одну из базальных дихотомий в филогенетическом 
древе птиц; не исключено, что отряды гусеобраз-
ных и курообразных могли возникнуть в самом на-
чале кайнозоя (в палеоцене) за счет викариации не-
когда гомогенной группы стволовых мезозойских 
Galloanseres, сходных с гусеобразными в строении 
посткраниального скелета, но еще не имевших спе-
циализированного аппарата фильтрационного пита-
ния. В таком случае молекулярные данные могут 
отражать генетическую дивергенцию отрядов, про-
изошедшую в мезозое еще до начала морфологи-
ческой эволюции, приведшей к формированию со-
временных гусеобразных и курообразных (см. так-
же [Brown et al., 2008]).  

Для воробьеобразных1 (Passeriformes), самого раз-
нообразного из современных отрядов птиц, пробле-
ма несоответствия палеонтологической летописи и 

                                                           
1 Традиционное русское название отряда Passeriformes, «во-
робьинообразные», представляется неправильным, посколь-
ку оно образовано от названия семейства, в то время как все 
остальные названия отрядов образованы от родов. Поэтому 
здесь вслед за Кобликом с соавторами [Коблик и др., 2014] 
мы используем название «воробьеобразные».  
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молекулярных датировок подробно обсуждается 
Майром [Mayr, 2013a] и может рассматриваться 
как пример конфликта данных и для других отря-
дов. Молекулярные данные (см. обзор [Mayr, 2013a]) 
свидетельствуют о базальной дивергенции воробье-
образных еще в меловое время. Такая датировка 
следует в основном из предположения о том, что 
новозеландские крапивники (Acanthisittidae) отде-
лились от филогенетического ствола всех осталь-
ных воробьеобразных (Eupasseres) вместе с отделе-
нием Новой Зеландии от Австралии и Антарктиды 
еще в начале позднего мела (более 80 млн л.н.). В 
то же время викариационное происхождение Acan-
thisittidae выглядит маловероятным, поскольку в 
палеогене Новая Зеландия скорее всего практиче-
ски полностью погружалась под воду [Crisp et al., 
2011; но см. Sharma, Wheeler, 2013]; кроме того, 
ископаемые остатки воробьеобразных современно-
го типа не известны вплоть до олигоцена [Mayr, 
2013a]. Хотя в конце мелового периода веерохвос-
тые птицы уже преобладали в фаунах птиц и были 
представлены рядом морфологических типов (на-
пример, [Mayr, 2009a; Longrich et al., 2011]), отнес-
ти их с уверенностью к современным отрядам пока 
не получается. Таким образом, происхождение со-
временных отрядов новонебных птиц, по-видимо-
му, имело место в интервале с раннего палеоцена 
(из палеоцена известны, например, пингвины и со-
вообразные) до конца эоцена (начала олигоцена).  

Современные и ископаемые семейства птиц, су-
дя по палеонтологическим данным, формировались 
в палеогене или на рубеже палеогена и неогена. 
Отнесение ископаемых видов птиц к тому или ино-
му семейству обычно не вызывает серьезных затруд-
нений (но см. ниже), однако в данном случае суще-
ственные трудности создает неполнота палеонтоло-
гической летописи. В настоящее время относитель-
но неплохо известны эоцен-олигоценовые птицы 
Европы, а также в основном раннеэоценовые пти-
цы Северной Америки, в то время как летопись па-
леогеновых птиц в других частях света остается 
весьма скудной [Mayr, 2009a].  

Имеющиеся данные указывают на то, что в па-
леоцене и в раннем‒среднем эоцене в авифаунах 
Европы и Северной Америки доминировали ныне 
вымершие группы птиц. Наиболее характерные се-
мейства континентальных фаун Северного полуша-
рия этого времени: Lithornithidae из палеогнат, очень 
крупные нелетающие Gastornithidae, Presbyornithi-
dae из гусеобразных, Paraortygidae и Gallinuloididae 
из курообразных, Juncitarsinae из фламингообраз-
ных, Messelornithidae и Eogruidae из журавлеобраз-
ных, Idiornithidae из кариамообразных, Archaeotro-
gonidae из «козодоеобразных», Aegialornithidae из 
«стрижеобразных», Sandcoleidae из филогенетиче-

ской линии птиц-мышей, Protostrigidae из совооб-
разных, Quercypsittidae из попугаеобразных, Primo-
bucconidae из ракшеобразных, Zygodactylidae из 
филогенетической линии воробьеобразных и ряд 
других [Mourer-Chauviré, 1980, 1992a, b; Hesse, 1988; 
Houde, Olson, 1992; Mayr, 1998, 2009a; Mayr, Zelen-
kov, 2009; и др.]. Наиболее характерные морские 
птицы Северного полушария в первой половине па-
леогена – Pelagornithidae и Prophaethontidae [Mayr, 
2009a]. Некоторое количество эоценовых филоге-
нетических линий птиц достойны статуса отдель-
ных отрядов – это Pelagornithidae, Gastornithidae, 
Zygodactylidae и Sandcoleidae из вышеперечислен-
ных, а также такие группы, как Gracilitarsidae и Hal-
cyornithidae, родственные связи которых остаются 
не до конца понятными.  

В палеоцене современные семейства птиц пока 
не отмечены (хотя нужно иметь в виду, что палео-
ценовая летопись птиц остается практически не 
изученной), а в раннем и среднем эоцене в Европе 
присутствует лишь небольшое их число: Threskior-
nithidae, Podargidae, Nyctibiidae, Apodidae, Trochili-
dae, Coliidae, Leptosomidae, Trogonidae [Mayr, 2009a, 
b] и под вопросом ряд других. Из Северной Амери-
ки этого времени также известны Steatornithidae и 
Fregatidae [Mayr, 2009a]. Раннепалеогеновые пред-
ставители вышеназванных семейств отличаются от 
современных родственников рядом примитивных 
признаков (например, [Mayr, 2009a, b; Mayr, Bertel-
li, 2011; N.D. Smith et al., 2013]), что указывает на 
их базальное филогенетическое положение (так на-
зываемые «стволовые» представители) и может вы-
зывать сомнения в правомерности их отнесения к 
современным семействам. Действительно, ряд ав-
торов, в основном приверженцы филогенетической 
номенклатуры, оставляют современные семейства 
только для кроновых групп: так, Д.Т. Чепка и 
Дж.А. Кларк [Ksepka, Clarke, 2010] включают в се-
мейство Coliidae только современных птиц-мышей, 
а палеогеновые формы, такие как Masillacolius и 
Palaeospiza, помещают в более высокий таксон Co-
lii. Сходным образом Кларк с соавторами [Clarke et 
al., 2003] относит к семейству Spheniscidae только 
современных пингвинов. Такая позиция выгодна 
тем, что обеспечивает стабильность таксономическо-
го состава отдельно взятого семейства, однако вызы-
вает ряд дополнительных сложностей в работе с ис-
копаемыми. Например, при данном подходе гипо-
тетический сестринский таксон современных Coli-
idae, который уже мог иметь все характерные для 
современных птиц-мышей апоморфии, но по слу-
чайности не дожил до современности, не может 
быть включен в это современное семейство. Чтобы 
избежать подобной ситуации, мы предлагаем вклю-
чать в Coliidae всех представителей филогенетиче-
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ской линии современных птиц-мышей, более про-
двинутых, чем ископаемое семейство Chascacocoli-
idae [Zelenkov, Dyke, 2008]. Раннепалеогеновые Co-
liidae, несомненно, отличаются от современных пред-
ставителей, но все же имеют общие с ними продви-
нутые признаки, которые позволяют отличать их от 
представителей других ископаемых семейств.  

Если следовать филогенетической номенклатуре 
Кларк с соавторами [Clarke et al., 2003], то появле-
ние в палеонтологической летописи пингвинов (со-
временное семейство Spheniscidae) совпадает с пер-
вым появлением в летописи современного рода Sphe-
niscus, что, в свою очередь, датируется ранним 
миоценом [Acosta Hospitaleche, 2011]. Вслед за 
многими другими авторами мы считаем, что иско-
паемые роды пингвинов должны быть включены в 
семейство Spheniscidae, которое, таким образом, 
становится известным, как минимум, с конца ран-
него эоцена (см. [Ksepka, Ando, 2011]). Только па-
леоценовые новозеландские пингвины, обычно от-
носимые к роду Waimanu, по-видимому, заслужи-
вают выделения в отдельное семейство.  

В позднем эоцене и на рубеже эоцена и олиго-
цена число стволовых представителей современных 
семейств в палеонтологической летописи Европы 
существенно возрастает (к сожалению, этот интер-
вал развития фаун птиц остается очень слабо изу-
ченным для других территорий). Именно в позднем 
эоцене ‒ раннем олигоцене Европы отмечены древ-
нейшие находки Anatidae, Phasianidae, Phalacroco-
racidae и несомненных Rallidae [Mayr, 2009a]. При 
этом предполагается, что многие современные се-
мейства проникают в то время в Европу из Азии 
благодаря закрытию Тургайского пролива [Mayr, 
2009a]. Это позволяет считать, что часть современ-
ных семейств, отсутствовавших в раннем палеогене 
Европы и Северной Америки, все же могли суще-
ствовать в то время в других частях света. Однако 
имеющиеся данные пока не подтверждают эти 
предположения: немногочисленные находки ранне- 
и среднеэоценовых птиц с территории Азии пред-
ставлены исключительно ископаемыми группами: 
крупными нелетающими Gastornithidae, своеобраз-
ными гусеобразными Presbyornithidae, Romainvilli-
nae из утиных, вымершими совообразными Proto-
strigidae, а также предполагаемыми попугаеобраз-
ными Vastanavidae, похожими на пастушков Song-
ziidae и некоторыми другими [Zhou et al., 2008b; 
Mayr, 2009a; Kurochkin, Dyke, 2010; Mayr et al., 2010, 
2013; Курочкин, Дайк, 2011; Wang et al., 2012a, b; 
Buffetaut, 2013; Stidham, Ni, 2014]. Еще хуже изуче-
ны раннепалеогеновые фауны Южной Америки и 
Африки, откуда вместе пока известны только Pela-
gornithidae, Phorusrhacidae, Prophaethontidae, куро-
образные и кукушки неясного систематического 

положения, а также Spheniscidae и предполагаемые 
Rheidae [Mayr, 2009a; Bourdon et al., 2010; Mourer-
Chaivuré et al., 2011a, b, 2013a]. 

На рубеже олигоцена и миоцена известные фау-
ны птиц из разных частей света уже состоят в ос-
новном из представителей современных семейств. 
Лишь очень немногие палеогеновые группы дожи-
вают до неогена – в Евразии это Paraortygidae из 
курообразных, нелетающие журавлеобразные Ergil-
ornithidae, а также родственные воробьеобразным 
Zygodactylidae. Несколько групп раннепалеогено-
вых по своему происхождению птиц просущество-
вали на протяжении всего неогена: так, в Южной 
Америке на протяжении миоцена и плиоцена были 
обычны крупные хищники фороракосовые (Phorus-
rhacidae), проникшие в плиоценe в Северную Аме-
рику и дожившие там до плейстоцена. Очень круп-
ные морские парильщики ложнозубые (Pelagorni-
thidae) имели всесветное распространение в палео-
гене и успешно дожили практически до рубежа 
плиоцена-плейстоцена [Mourer-Chauviré, Geraads, 
2010]. В Австралии гигантские нелетающие гусеоб-
разные Dromornithidae существовали вплоть до 
конца плейстоцена. В современной фауне раннепа-
леогеновыми реликтами, морфологически слабо из-
менившимися, можно считать такие семейства, как 
Nyctibiidae, Steatornithidae, Podargidae, Leptosomi-
dae и, возможно, ряд других.  

Таким образом, имеющиеся данные свидетель-
ствуют в пользу того, что раннепалеогеновые фау-
ны птиц были составлены из ныне вымерших так-
сонов семейственного или даже отрядного ранга. 
Современные семейства в виде исключения извест-
ны с раннего эоцена, но в основном появляются в 
конце эоцена или даже в олигоцене. При этом не 
исключено, что некоторые современные семейства 
имеют более древний возраст, однако пока остаются 
не найденными в нижнепалеогеновых отложениях.  

В отношении времени происхождения современ-
ных эволюционных линий (в традиционном пони-
мании «родов», многие из которых на деле оказа-
лись парафилетическими) представления палеонто-
логов за последние четверть века существенно из-
менились. Ранее считалось, что современные роды 
птиц возникают в палеогене, поэтому предполага-
лось, что олигоценовые и раннемиоценовые (ок. 
30–15 млн л.н.) фауны включали множество совре-
менных родов птиц. Теперь все больше ископа-
емых видов, первоначально описанных в составе 
современных родов, выделяется в вымершие роды. 
Так, в опубликованном в 1995 г. списке таксонов 
раннемиоценового местонахождения Сан-Жеран-
ле-Пюи во Франции 19 форм из около 60 все еще 
относились к современным родам [Mourer-Chauvi-
ré, 1995]. Работы последних лет [Mlíkovský, 1998, 
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2002; De Pietri, 2013; De Pietri, Mayr, 2012] исклю-
чили из этого списка еще восемь видов (обновлен-
ный список см. [Mourer-Chauviré et al., 2013b]). При 
этом раннемиоценовых чайковых, ранее относимых 
к современному роду Larus, теперь и вовсе поме-
щают за пределы радиации Laridae [De Pietri et al., 
2011], а раннемиоценовый европейский ибис ока-
зался частью радиации ибисов, ныне живущих в 
Новом Свете [De Pietri, 2013]. Не приходится со-
мневаться в том, что шесть форм воробьиных из 
Сан-Жеран-ле-Пюи также нужно исключить из со-
временных родов и даже, возможно, семейств. 
Большая часть оставшихся таксонов также несомнен-
но должна быть подвергнута ревизии. Сходные дан-
ные мы получаем и по другим раннемиоценовым 
местонахождениям, что явно свидетельствует в поль-
зу более позднего происхождения подавляющего 
большинства современных эволюционных линий.  

Однако некоторые из современных родов птиц 
все-таки известны из раннего миоцена. Это, напри-
мер, страусы, которые теперь описаны из раннего 
миоцена Намибии [Mourer-Chauvirè et al., 1996], и 
фламинго, представленные в раннем миоцене рода-
ми Phoenicopterus и Phoeniconaias [Cheneval et al., 
1991; Mourer-Chauviré et al., 2013b]. Из раннего мио-
цена также указана змеешейка Anhinga [Cheneval et 
al., 1991], марабу Leptoptilos [Miller et al., 1997], га-
гара Gavia [Švec, 1982], а также аисты из современ-
ного рода Ciconia [Dyke, Walker, 2008; Boles, 2006], 
совиный лягушкорот Aegotheles и ныряющий буре-
вестник Pelecanoides [Worthy et al., 2007]. Приме-
чательны находки в нижнем миоцене США остат-
ков тетеревиной птицы из рода Tympanuchus [Becker, 
1987], а в терминальном нижнем миоцене Аргенти-
ны – рода Cariama [Noriega et al., 2009] и тинаму, 
близкого современному роду Crypturellus [Chand-
ler, 2012]. Известен и ряд других находок, надеж-
ность отнесения которых к современным родам ос-
тается под вопросом. Тем не менее очевидно, что 
уже в самом начале миоцена фауны птиц включали 
некоторое (хотя, очевидно, все еще небольшое) 
число современных родов, а если учесть, что ряд 
таксонов птиц [Hugueney et al., 2003] и многие мле-
копитающие [Scherler et al., 2013] успешно пере-
шагнули олигоцен-миоценовую границу, то следу-
ет ожидать находок отдельных современных родов 
птиц и в позднем олигоцене2. 

Примечательно, что находки отдельных совре-
менных родов птиц в нижнем миоцене всегда при-
урочены к определенной территории и не встреча-
ются глобально, как это характерно для более позд-
них отрезков палеонтологической летописи птиц. 

                                                           
2 Род Phoenicopterus, действительно, был отмечен в верхнем 
олигоцене Австралии [Boles, 2006].  

Это может свидетельствовать о том, что формиро-
вание современных родов, действительно, началось 
на рубеже олигоцена и миоцена (или в раннем мио-
цене), но многие из них пока не найдены в ископа-
емом состоянии в это время из-за их локального 
распространения.  

Значительно больше эпизодов первого появле-
ния в летописи современных родов птиц относятся 
к среднему миоцену (ок. 11–16 млн л.н.). При этом 
в Европе в начале среднего миоцена фауны птиц 
(как и млекопитающих) еще были очень похожи на 
раннемиоценовые (например, [Göhlich, 2002]). Пе-
релом, очевидно, происходит на рубеже лангия и 
серравалия, т.е. около 13.7 млн л.н. Начиная с этого 
времени в летописи появляются утки, очень близ-
кие современным Anas, A. velox в Европе и A. sopo-
rata в Монголии [Cheneval, 2000; Зеленков, Куроч-
кин, 2012], цапли из рода Ardea [Зеленков, 2011б], 
сипухи Tyto [Pavia, Mourer-Chauviré, 2011], имеют-
ся указания на присутствие в среднем миоцене со-
временных родов Clangula и Mergus [Heizmann, 
Hesse, 1995; Kessler, 2009a], а также тиркушек Gla-
reola [Ballman, 1979]. В Северной Америке в сред-
нем миоцене впервые появляются современные ро-
ды краксов Ortalis, зубчатоклювых куропаток Cyr-
tonyx [Becker, 1987], аистов Mycteria [Olson, 1991] и 
лапчатоногов Heliornis [Olson, 2003]. В среднемио-
ценовых континентальных фаунах птиц Европы и 
Монголии ископаемые роды все же преобладают 
над современными [Ballmann, 1969a; Heizmann, 
Hesse, 1995; Cheneval, 2000; Зеленков, Курочкин, 
2011], в то время как в морском среднем миоцене 
Северной Америки отмечены в основном современ-
ные роды [Olson, Rasmussen, 2001]. Примечатель-
но, что часть современных родов, впервые обнару-
женных в среднем миоцене (например, Anas), в это 
время уже имеют достаточно широкое распростра-
нение, что может свидетельствовать об их более 
раннем (раннемиоценовом?) появлении.  

В позднем миоцене фауны птиц принимают 
окончательный современный облик. Птицы начала 
позднего миоцена пока еще очень плохо изучены, 
однако имеющиеся данные по уткам [Зеленков, 
2013б] указывают, что наиболее заметное измене-
ние таксономического состава могло произойти в 
начале второй половины позднего миоцена. По-ви-
димому, в Центральной и Восточной Европе данная 
смена фаун в основном имела место при переходе 
от валлезия к туролию, т.е. на границе биозон MN 
10 и 11 (ок. 9 млн л.н). Именно в это время в Ев-
ропе исчезли многие ранне- и среднемиоценовые 
формы млекопитающих и стали окончательно до-
минировать такие современные группы, как Bovi-
dae и Cervidae [Maridet, Costeur, 2010; и др.]. В позд-
немиоценовых туролийских (8–5.4 млн л.н.) фаунах 
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птиц Евразии и Северной Америки подавляющее 
большинство составляют современные роды птиц, 
многие из которых (в частности, околоводные) в это 
время имели широкое распространение в Голарк-
тике [Зеленков, Курочкин, 2011].  

Этапы эволюции фаун птиц, начиная с раннего 
миоцена и вплоть до второй половины позднего 
миоцена, остаются в целом довольно плохо из-
ученными. Известен ряд богатых местонахожде-
ний, однако для каждого стратиграфического ин-
тервала имеются значительные пробелы для тех 
или иных регионов. Так, для Азии и Восточной 
Европы очень мало или практически нет данных о 
птицах раннего, первой половины среднего и на-
чала позднего миоцена, в Западной Европе имеется 
серьезный пробел в отношении фаун птиц всего 
позднего миоцена. Сходная ситуация и с другими 
континентами. Все это пока не позволяет делать 
заключения о том, насколько одновременно про-
исходила смена авифаун.  

Современные виды птиц появились в истории 
Земли относительно недавно. Многие из плиоцено-
вых (5.3–2.6 млн л.н.) таксонов, несомненно, при-
надлежат к современным филогенетическим лини-
ям, но при этом в большинстве случаев отличаются 
от рецентных видов деталями остеологии. Однако, 
поскольку ни биологическая, ни эволюционная 
концепция вида не исключают возможности мор-
фологического изменения вида как в пространстве, 
так и во времени (подробнее по отношению к пале-
орнитологии см. [Зеленков, 2013a]), эти различия не 
обязательно свидетельствуют о видовой самостоя-
тельности вымерших форм.  

Скорость морфологических изменений сущест-
венно различается в разных эволюционных линиях 
птиц. Это влияет не только на разрешающую спо-
собность палеонтологического метода, но и обус-
ловливает различия в трактовках таксономического 
статуса ископаемых форм. Так, гагары, по-видимо-
му, изменялись очень быстро [Olson, Rasmussen, 
2001], поэтому современные виды легко различимы 
не только по размерам, но и морфологически. Мио-
ценовые и раннеплиоценовые гагары существенно 
отличались от современных, и поэтому никогда не 
включались в современные виды. Другие группы 
околоводных птиц, например, буревестниковые, 
наоборот, демонстрируют крайне консервативную 
остеологию на протяжении неогена. С.Л. Олсон и 
П.С. Расмуссен [Olson, Rasmussen, 2001] отмечают, 
что остатки этих птиц из среднемиоценовых (14–15 
млн л.н.) и раннеплиоценовых (4.8 млн л.н.) отло-
жений в местонахождении Ли Крик Майн (США) 
практически неразличимы. Соответственно ранне-
плиоценовые буревестники из этого местонахож-

дения были отнесены к нескольким современным 
видам [Olson, Rasmussen, 2001].  

Определения современных видов подорожников 
в раннем плиоцене США [Emslie, 2007] мы считаем 
крайне сомнительными [Зеленков, 2014]. К сожале-
нию, раннеплиоценовые фауны птиц до сих пор ос-
таются плохо изученными, поэтому неясно, на-
сколько широко современные виды были представ-
лены в авифаунах этого времени. Только в нижнем 
плиоцене восточного побережья США было обна-
ружено большое число форм, близкородственных 
современным видам (см. выше). Есть ряд указаний 
на современные виды птиц в раннем плиоцене Ав-
стралии. В частности, из отложений нижнего – ни-
зов верхнего плиоцена были указаны несколько ви-
дов современных гусеобразных, голенастых, а также 
волнистый попугайчик Melopsittacus undulatus [Bo-
les, 2006; Worthy, 2008]. В нижнем плиоцене цен-
тральной Африки (Чад) были обнаружены формы, 
сходные с современными Phalacracorax carbo и An-
hinga melanogaster [Louchart et al., 2004]. В то же 
время фауна раннеплиоценового местонахождения 
Лангебаанвег в Южной Африке, откуда известны 
десятки тысяч костей птиц, включает исключитель-
но вымершие виды и зачастую роды [Manegold et 
al., 2013]. В раннем плиоцене Южной Америки 
также преобладают ископаемые виды и роды [Tam-
bussi, Degrange, 2013]. Только современный андский 
кондор был указан для терминального раннего 
плиоцена (4 млн л.н.) Патагонии [Tonni, Noriega, 
1998]. Новое исследование богатой раннеплиоце-
новой фауны птиц Западной Монголии [Зеленков, 
Курочкин, 2011; Зеленков, 2012а; Zelenkov, 2013a] 
выявило только один предполагаемый современ-
ный вид (Vanellus leucurus) среди нескольких де-
сятков установленных видовых таксонов.  

В совокупности имеющиеся данные указывают 
на то, что в раннем плиоцене современные виды, 
несомненно, присутствовали в фаунах, но могли 
быть неравномерно распространены географически. 
Интересно, что распределение современных видов 
в разных отрядах птиц в раннем плиоцене также 
было неравномерным. Так, например, курообразные 
птицы были представлены ископаемыми видами и 
родами (по крайней мере в Евразии) еще в конце 
плиоцена и даже в раннем плейстоцене,  поскольку 
древнейшие современные виды имеют возраст бли-
же к 1 млн л.н. [Boev, 1997a, 2002a; Sanches Marco, 
2009; Pavia et al., 2012; Pavia, Bedetti, 2013; Зелен-
ков, Курочкин, 2009б, 2010]. 

В позднем плиоцене общее число форм, сход-
ных с современными видами, значительно возрас-
тает, хотя в это время еще продолжают существо-
вать  многие  ископаемые роды и даже ряд  ископа- 
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Рис. 40. Филогенетическое дерево современных отрядов птиц на основе совмещенного анализа нуклеотидов 
и так называемых «инделов» ядерной ДНК. Цифрами указана статистическая поддержка клад (превышающая 
50%). * ‒ 100% поддержка. По: [Yuri et al., 2013] 

 
емых семейств (Pelagornithidae, Phorusrhacidae, Te-
ratornithidae). Формы, сходные с современными ви-
дами, были обнаружены в позднем плиоцене (2.6 млн 
л.н.) Марокко [Mourer-Chauviré, Geraads, 2010]. 
При этом несомненных современных видов почти 
или вовсе не обнаружено в позднеплиоценовых 
(около 2.6 млн л.н.) фаунах Монголии [Зеленков, 

Курочкин, 2009б, 2011; Zelenkov, Kurochkin, 2012], 
а также в богатой фауне из самых низов плейсто-
цена (2.2–2.4 млн л.н.) местонахождения Выршец в 
Болгарии [Boev, 2002b, 2012, 2013]. В то же время 
примечательно, что в сходных по возрасту отложе-
ниях Флориды было установлено присутствие ряда 
современных видов птиц [Emslie, 1998]. В более 
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поздних фаунах (2.0–1.0 млн л.н.) современные ви-
ды весьма обычны и зачастую преобладают [Ems-
lie, 1998, 2004; Sanchez Marco, 2004, 2009; Prassack, 
2010; Bedetti, Pavia, 2013; Pavia, Bedetti, 2013; и др.]. 

Таким образом, палеонтологическая летопись под-
водит нас к мысли о том, что становление совре-
менных видов едва ли было связано с узким вре-
менным интервалом, как это считалось в середине 
XX в. В некоторых группах процесс формирования 
видов, существующих и поныне, начался, очевид-
но, еще в конце миоцена или в начале плиоцена, од-
нако большинство видов, составляющих современ-
ную фауну, появились на рубеже плиоцена и плей-
стоцена (около 2.6 млн л.н.) или позднее. Такая карти-
на вполне согласуется и с молекулярными данными.  

Система класса птиц, принимаемая в данной 
работе. Все современные классификации базаль-
ных таксонов птиц филогенетические. Их перевод в 
ранговую классификацию продиктован необходи-
мостью унификации систем, используемых в нас-
тоящем издании. Мы сохраняем для таксона Aves 
ранг класса, включая в него общего предка Jeholor-
nis prima и Passer domesticus, а также всех его по-
томков. Объединение энанциорнисов с археоптерик-
сом в составе монофилетической группы Sauriurae 
[Martin, 1983; Kurochkin, 1995a] не поддерживается 
современными исследованиями филогении птиц и 
новыми находками наиболее примитивных предста-
вителей класса. Многие из типично энанциорнисо-
вых признаков теперь известны у примитивных ор-
нитурных птиц (см. ниже), поэтому здесь таксону 
Enantiornithes придается ранг инфракласса.  

В последние два десятилетия макросистема со-
временных птиц, остававшаяся стабильной на протя-
жении практически столетия, подверглась сущест-
венной переработке (рис. 40). Несмотря на большое 

число работ, посвященных макрофилогении птиц 
[Smith, 2010; Mayr, 2011a; Nabholz et al., 2011; Paśko 
et al., 2011; Ericson, 2012; Haddrath, Baker, 2012; Matz-
ke et al., 2012; Wang et al., 2012; Gibb et al., 2013; 
Kimball et al., 2013; McCormack et al., 2013; J.V. Smith 
et al., 2013; Yuri et al., 2013; обзор более ранних ис-
следований см. в Зеленков, 2013в; Cracraft, 2013], 
разработанной и общепринятой системы, которая бы 
отражала новые взгляды на родственные отношения 
птиц, не существует. Макросистема Б.К. Лайвизи и 
Р.Л. Цуси [Livezey, Zusi, 2007] основана на неудач-
ном филогенетическом анализе [Mayr, 2008а] и по 
этой причине не может быть использована в 
данной работе. Данные современной филогенетики 
были учтены при создании региональных списков 
птиц [Christidis, Boles, 2008; Chesser et al., 2010, 
2011; Gill et al., 2010], но только Крэкрафт пред-
ложил полную макросистему для всех современных 
птиц [Cracraft, 2013] с включением надотрядных 
группировок. Во всех спорных случаях Крэкрафт 
без обсуждения следует филогении Ш.Дж. Хэккетт 
с соавторами [Hackett et al., 2008], даже если под-
держка ветвей в указанной работе оказалась низка. 
Нами была независимо разработана компромиссная 
система отрядного уровня [Зеленков, 2013в], кото-
рая также учитывает достижения современной фи-
логенетики, но в спорных случаях мы опирались на 
данные остеологии и палеонтологии.  

В общем виде принимаемая в данной работе 
система класса Aves, основанная на предложенной 
[Зеленковым, 2013в] классификации с учетом но-
вых данных по филогении современных и вымер-
ших птиц, приведена ниже. Эта первая подобная 
ранговая классификация, включающая как все ис-
копаемые, так и современные семейства птиц.  

 
КЛАСС  AVES  LINNAEUS, 1758 
ПОДКЛАСС  «ARCHAEORNITHES»  GADOW, 18933 

Отряд Jeholornithiformes Zhou et Zhang, 2006 
 †Семейство Jeholornithidae Zhou et Zhang, 2006 
Отряд Sapeornithiformes Zhou et Zhang, 2006 
 †Семейство Sapeornithidae Zhou et Zhang, 2006 

ПОДКЛАСС  CONFUCIUSORNITHES  Zelenkov, nom. nov.  
Отряд Confuciusornithiformes Hou, Zhou, Gu et Zhang, 1995 
 †Семейство Confuciusornithidae Hou, Zhou, Gu et Zhang, 1995 

ПОДКЛАСС  ORNITHOTHORACES CHIAPPE ET CALVO, 1994 
Инфракласс Enantiornithes Walker, 1981 

Отряд Gobipterygiformes Elzanowski, 1974 
 †Семейство Pengornithidae X. Wang, O’Connor, Zheng, M. Wang, Hu et Zhou, 2014 

                                                           
3 Группировка Archaeornithes, несомненно, парафилетична и приводится здесь для полноты классификации.  
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 †Семейство Protopterygidae  Zhou et Zhang, 2006 
 †Семейство Longipterygidae Zhang, Zhou, Hou et Gu, 2000 
 †Семейство Longirostravisidae Zhou et Zhang, 2006 
 †Семейство Iberomesornithidae Sanz et Bonaparte, 1992 
 †Семейство Bohaiornithidae Wang, Zhou, O’Connor et Zelenkov, 2014 
 †Семейство Cathayornithidae Zhou, Jin et Zhang, 1992 
 †Семейство Jibeiniaithidae Hou, Zhang et Gu, 1999 
 †Семейство Liaoningornithidae Hou, 1996 
 †Семейство Avisauridae Brett-Surman et Paul, 1985 
 †Семейство Alexornithidae Brodkorb, 1976 
 †Семейство Gobipterygidae Elzanowski, 1974 

Инфракласс  Ornithurae  Haeckel, 1866 
Парвкласс  Vorones  Zelenkov, nom. nov.  

Отряд Mystiornithiformes Kurochkin, Zelenkov, Averianov et Leshchinskiy, 2011 
 †Семейство Mystiornithidae Kurochkin, Zelenkov, Averianov et Leshchinskiy, 2011 
Отряд Patagopterygiformes Alvarenga et Bonaparte, 1992 
 †Семейство Patagopterygidae Alvarenga et Bonaparte, 1992 
Отряд Voroniformes Zelenkov, nom. nov. 
 †Семейство Voronidae Zelenkov, fam. nov. 
Отряд Hollandiformes Zelenkov, nom. nov. 
 †Семейство Hollandidae Zelenkov, fam. nov. 

Парвкласс  Apsaraves  Zelenkov, nom. nov. 
Отряд  Apsaraviformes  Livezey et Zusi, 2007 
 †Семейство Apsaravidae Zelenkov, fam. nov. 
 †Семейство Schizoouridae Zelenkov, fam. nov.  

Парвкласс  Ambiortes  Zelenkov, nom. nov.  
Отряд Ambiortiformes Kurochkin, 1982 
 †Семейство Ambiortidae Kurochkin, 1982 
 †Семейство Gansuidae Hou et Liu, 1984 
 †Семейство Yixianornithidae Zhou et Zhang, 2006 
 †Семейство Yanornithidae Zhou et Zhang, 2001 
 †Семейство Songlingornithidae Hou, 1997 
 †Семейство Chaoyangornithidae Hou, 1997 
 †Семейство Hongshanornithidae O’Connor, Gao et Chiappe, 2010 

Парвкласс  Hesperornithes  Fürbringer, 1888 
Отряд Hesperornithiformes Sharpe, 1899 
 †Семейство Brodavidae Martin, Kurochkin et Tokaryk, 2012 
 †Семейство Enaliornithidae Fürbringer, 1888 
 †Семейство Baptornithidae Richmond et Lucas, 1910 
 †Семейство Hesperornithidae Marsh, 1872 

Парвкласс  Ichthyornithes  Marsh, 1873 
Отряд Ichthyornithyformes Marsh, 1873 
 †Семейство Ichthyornithidae Marsh, 1873 

Парвкласс  Palaeognathae  Pycraft, 1900 
Надотряд Lithornithimorphae Zelenkov, nom. nov. 
Отряд Lithornithiformes Houde, 1988 
 †Семейство Lithornithidae Houde, 1988 
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Надотряд Struthionimorphae Livezey et Zusi, 2007 
Отряд Struthioniformes Latham, 1970 

 Семейство Struthionidae Vigors, 1825 
 Отряд Aepyornithiformes Newton, 1884 
  †Семейство Aepyornithidae Bonaparte, 1853 
 Надотряд Tinamimorphae Cracraft, 2013 
 Отряд Dinornithiformes Gadow, 1893 
  †Семейство Emeidae Bonaparte, 1854 
  †Семейство Megalapterygidae Bunce et al., 2010 
  †Семейство Dinornithidae Bonaparte, 1849 
 Отряд Tinamiformes Huxley, 1872 
  Семейство Tinamidae Gray, 1840 
 Надотряд Rheimorphae Cracraft, 2013 
 Отряд Rheiformes Forbes, 1884 
  Семейство Rheidae Bonaparte, 1849 
 Надотряд Casuariimorphae Livezey et Zusi, 2007 
 Отряд Casuariiformes Forbes, 1884 
  Семейство Casuariidae Kaup, 1847 
 Отряд Apterygiformes Haeckel, 1866 
  Семейство Apterygidae Gray, 1840 
 Palaeognathae  incertae cedis 
  †Семейство Palaeotididae Peters, 1988 
  †Семейство Remiornithidae Martin, 1992 
Парвкласс  Neognathae  Pycraft, 1900 
 Когорта Galloanseres Sibley, Ahlquist et Monroe, 1988, rank nov.  
 Надотряд Galloanserimorphae Livezey et Zusi, 2007 
 Отряд Odontopterygiformes Howard, 1957 
  †Семейство Pelagornithidae Fürbringer, 1888 
 Отряд Gastornithiformes Stejneger, 1885 
  †Семейство Gastornithidae Fürbringer, 1888 
 Отряд Dromornithiformes Fürbringer, 1888 
  †Семейство Dromornithidae Vigors, 1825 
 Отряд Anseriformes Wagler, 1831 
  †Семейство Presbyornithidae Wetmore, 1926 
  †Семейство Brontornithidae Moreno et Mercerat, 1891 
  Семейство  Anhimidae Stejneger, 1885 
  Семейство Anseranatidae Sclater, 1880 
  Семейство Anatidae Vigors, 1825 
 Отряд Galliformes Temminck, 1820 
  †Семейство Gallinuloididae Lucas, 1900 
  †Семейство Paraortygidae Mourer-Chauviré, 1992  
         †Семейство Quercymegapodiidae Mourer-Chauviré, 1992  

†Семейство Sylviornithidae Mourer-Chauviré et Balouet, 2005 
  Семейство Megapodiidae Lesson, 1831 
  Семейство Cracidae Vigors, 1825 
  Семейство Numididae Reichenbach, 1850 
  Семейство Odontophoridae Gould, 1844 
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  Семейство Phasianidae Vigors, 1825 
 Когорта Neoaves Sibley et al., 1988, rank nov. 
 Надотряд Phoenicopterimorphae Cracraft, 2013 
 Отряд Phoenicopteriformes Fürbringer, 1888 
  †Семейство Palaelodidae Stejneger, 1885 
  Семейство Phoenicopteridae Bonaparte, 1831 
 Отряд Podicipediformes Fürbringer, 1888 
  Семейство Podicipedidae Bonaparte, 1831 
 Надотряд Phaethontimorphae Cracraft, 2013 
 Отряд Phaethontiformes Sharpe, 1891 
  †Семейство Prophaethontidae Harrison et Walker, 1976 
  Семейство Phaethontidae Brandt, 1840 
 Надотряд Aequornithes Mayr, 2011 
 Отряд Gaviiformes Coues, 1903 
  Семейство Gaviidae Allen, 1897 
 Отряд Sphenisciformes Huxley, 1867 
  Семейство Spheniscidae Bonaparte, 1831 
 Отряд Procellariiformes Fürbringer, 1888 
   †Семейство Diomedeoididae Fischer, 1985 
  Семейство Oceanitidae Forbes, 1882 
  Семейство Diomedeidae Gray, 1840 
  Семейство Procellariidae Leach, 1920 
  Семейство Hydrobatidae Mathews, 1912 
 Отряд Pelecaniformes Sharpe, 1891 
  †Семейство Plotopteridae Howard, 1969 
  Семейство Balaenicipitidae Bonaparte, 1853 
  Семейство Scopidae Bonaparte, 1849 
  Семейство Pelecanidae Rafinesque, 1815 
  †Семейство Protoplotidae Van Tets, Rich et Marino-Hadiwardoyo, 1989 
  Семейство Fregatidae Degland et Gerbe, 1867 
  Семейство Sulidae Reichenbach, 1849 
  Семейство Anhingidae Reichenbach, 1849 
  Семейство Phalacrocoracidae Reichenbach, 1849 
 Отряд Ardeiformes Wagler, 1830 
  †Семейство Xenerodiopidae Rasmussen, Olson et Simons, 1987 
  Семейство Ardeidae Leach, 1820 
 Отряд Ciconiiformes Bonaparte, 1854 
  Семейство Threskiornithidae Poche, 1904 
  Семейство Ciconiidae Sundevall, 1836 
 Надотряд Gruimorphae Cracraft, 2013 
 Отряд Gruiformes Bonaparte, 1854 
   †Семейство Eogruidae Wetmore, 1934 
  †Семейство Ergilornithidae Kozlova, 1960 
  †Семейство Songzidae Hou, 1990 
  †Семейство Messelornithidae Hesse, 1988 
  †Семейство Parvigruidae Mayr, 2005 
  †Семейство Geranoididae Wetmore, 1933 
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  Семейство Gruidae Vigors, 1825 
  Семейство Aramidae Bonaparte, 1842 
  Семейство Psophiidae Bonaparte, 1831 
  Семейство Rallidae Rafinesque, 1815 
  Семейство Heliornithidae Gray, 1840 
 Надотряд Charadriimorphae Cracraft, 2013 
 Отряд Charadriiformes Huxley, 1867 
  Семейство Burhinidae Mathews, 1912 
  Семейство Chionidae Lesson, 1828 
  Семейство Pluvianidae Reichenbach, 1848  
  Семейство Haematopodidae Bonaparte, 1838 
  Семейство Ibidorhynchidae Bonaparte, 1856 
  Семейство Recurvirostridae Bonaparte, 1831 
  Семейство Charadriidae Leach, 1820 
  Семейство Pedionomidae Bonaparte, 856 
  Семейство Thinocoridae Sundevall, 1836 
  Семейство Rostratulidae Mathews, 1913 
  Семейство Jacanidae Chenu et des Murs, 1854 
  Семейство Scolopacidae Rafinesque, 1815 
  Семейство Turnicidae Gray, 1840 
  Семейство Dromadidae Gray, 1840 
  Семейство Glareolidae Brehm, 1831 
  Семейство Alcidae Leach, 1820 
  Семейство Stercorariidae Gray, 1870 
  †Семейство Laricolidae De Pietri, Costeur, Güntert et Mayr, 2011 
  Семейство Laridae Rafinesque, 1815 
 Надотряд Otidimorphae Cracraft, 2013 
 Отряд Otidiformes Wagler, 1830 
  Семейство Otididae Rafinesque, 1815 
 Надотряд Eurypygimorphae Cracraft, 2013 
 Отряд Eurypigiformes Fürbringer, 1888 
  Семейство Eurypygidae Selby, 1840 
  Семейство Rhynochetidae Carus, 1868  
 Надотряд Columbimorphae Cracraft, 2013 
 Отряд Columbiformes Latham, 1790 
  Семейство Columbidae Leach, 1820 
 Отряд Pterocliformes Huxley, 1868 
  Семейство Pteroclidae Bonaparte, 1831 
 Надотряд Cuculimorphae Cracraft, 2013 
 Отряд Leptosomiformes Shapre, 1891 
  Семейство Leptosomidae Blyth, 18384 
 Отряд Mesitornithiformes Wetmore, 1960 
  Семейство Mesithornithidae Wetmore, 1960 
 Отряд Cuculiformes Wagler, 1830 
  Семейство Cuculidae Leach, 1820 

                                                           
4 Часто использовавшееся в ранней орнитологической литературе название семейства Leptosomatidae некорректно [см. 
Bock, 1994].  
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 Надотряд Musophagimorphae Cracraft, 2013 
 Отряд Musophagiformes Seebohm, 1890 
  †Семейство Foratidae Olson, 1992 
  Семейство Opisthocomidae Swainson, 1837 
  Семейство Musophagidae Lesson, 1828 
 Надотряд Strisores Baird, 1858 
 Отряд Steatornithiformes Sharpe, 1891 
  Семейство Steatornithidae Bonaparte, 1842 
 Отряд Podargiformes Sharpe, 1891 
  †Семейство Fluvioviridavidae Mayr, 2005 
  Семейство Podargidae Gray, 1847 
 Отряд Nyctibiiformes Zelenkov, 2013  
  Семейство Nyctibiidae Chenu et des Murs, 1851 
 Отряд Caprimulgiformes Ridgway, 1881 
  †Семейство Archaeotrogonidae Mourer-Chauviré, 1980 
  Семейство Caprimulgidae Vigors, 1825 
 Отряд Apodiformes Peters, 1940 
  †Семейство Eocypselidae Harrison, 1984 
  †Семейство Aegialornithidae Lydekker, 1891 
  †Семейство Jungornithidae Karhu, 1988 
  Семейство Aegothelidae Bonaparte, 1853  
  Семейство Hemiprocnidae Oberholser, 1906 
  Семейство Trochilidae Vigors, 1825 
  Семейство Apodidae Olphe-Gailliard, 1887 
 Надотряд Strigimorphae Cracraft, 2013 
 Отряд Strigiformes Wagler, 1830 
  †Семейство Sophiornithidae Mourer-Chauviré, 1987  
  †Семейство Protostrigidae Wetmore, 1933 
  †Семейство Heterostrigidae Kurochkin et Dyke, 2011 
  †Семейство Ogygoptyngidae Rich et Bohaska, 1981 
  †Семейство Palaeoglaucidae Mourer-Chauviré, 1987  
  Семейство Tytonidae Mathews, 1912 
  Семейство Strigidae Leach, 1820 
 Надотряд Cariamae Wagler, 1830 
 Отряд Cariamiformes Wagler, 1830 
  †Семейство Phorusrhacidae Ameghino, 1889 
  †Семейство Idiornithidae Brodkorb, 1965 
  †Семейство Bathornithidae Wetmore, 1933 
  †Семейство Ameghinornithidae Mourer-Chauviré, 1981  
  †Семейство Salmilidae Mayr, 2002 
  Семейство Cariamidae Bonaparte, 1850 
 Надотряд Accipitrimorphae Cracraft, 2013  
 Отряд Accipitriformes Vieillot, 1816 
  †Семейство Teratornithidae Miller, 1909 
  †Семейство Horusornithidae Mourer-Chauviré, 1991  
  Семейство Cathartidae Lafresnaye, 1839 
  Семейство Sagittariidae Finsch et Hartlaub, 1870 
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  Семейство Pandionidae Bonaparte, 1854 
  Семейство Accipitridae Vigors, 1824 
 Надотряд Eufalconimorphae Suh et al., 2011 
 Отряд Falconiformes Sharpe, 1874 
  Семейство Falconidae Leach, 1820 
 Отряд Halcyornithiformes Zelenkov, ordo. nov. 
  †Семейство Halcyornithidae Harrison et Walker, 1972 
  †Семейство Messelasturidae Mayr, 2005 
 Отряд Psittaciformes Wagler, 1830 
  †Семейство Vastanavidae Mayr et al., 2010 
  †Семейство Quercypsittidae Mourer-Chauviré, 1992  
  Семейство Strigopidae Bonaparte, 1849 
  Семейство Cacatuidae Gray, 1840 
  Семейство Psittacidae Rafinesque, 1815 
  Семейство Psittaculidae Vigors, 1825 
 Отряд Passeriformes Nitzsch, 1820 
  †Семейство Zygodactylidae Brodkorb, 1971 
  †Семейство Songzidae Hou, 1990 
  Подотряд Acanthisitti Walters, 1977 
  Подотряд Tyranni Wetmore et Miller, 1926 
  Подотряд Passeri Linnaeus, 1758 
 Надотряд Coliimorphae Zelenkov, nom. nov.  
 Отряд Sandcoleiformes Houde et Olson, 1992  
  †Семейство Sandcoleidae Houde et Olson, 1992 
 Отряд Coliiformes Murie, 1872 
  †Семейство Chascacocoliidae Zelenkov et Dyke, 2008 
  †Семейство Selmidae Zelenkov et Dyke, 2008 
  Семейство Coliidae Swainson, 1836 
 Надотряд Eucavitaves Yuri et al., 2013 
 Отряд Trogoniformes American Ornithologists Union, 1886 
  Семейство Trogonidae Lesson, 1828 
 Отряд Bucerotiformes Fürbringer, 1888 
  Семейство Bucerotidae Rafinesque, 1815 
  †Семейство Messelirrisoridae Mayr, 1998 
  Семейство Upupidae Leach, 1820 
  Семейство Phoeniculidae Bonaparte, 1831 
 Отряд Piciformes Linnaeus, 1758 
  †Семейство Sylphornithidae Mourer-Chauviré, 1988  
  Семейство Bucconidae Horsfield, 1821 
  Семейство Galbulidae Vigors, 1825 
  †Семейство Miopiconidae Mayr, 1998 
  Семейство Rhamphastidae Vigors, 1825 
  Семейство Indicatoridae Swainson, 1837 
  Семейство Picidae Leach, 1820 
 Отряд Coraciiformes Forbes, 1884 
  †Семейство Primobucconidae Brodkorb, 1970 
  †Семейство Eocoraciidae Mayr et Mourer-Chauviré, 2000 
  †Семейство Geranopteridae Mayr et Mourer-Chauviré, 2000 
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  Семейство Brachypteraciidae Bonaparte, 1854 
  Семейство Coraciidae Rafinesque, 1815 
  Семейство Meropidae Rafinesque, 1815 
  Семейство Alcedinidae Rafinesque, 1815 
  Семейство Todidae Vigors, 1825 
  Семейство Momotidae Gray, 1840 
Neoaves incertae sedis 

 †Cемейство Cimolopterygidae Brodkorb, 1963 
 †Cемейство Graculavidae Fürbringer 1888 
 †Семейство Eremopezidae Rothschild, 1911 

  †Cемейство Gracilitarsidae Mayr, 2001 
  †Cемейство Parvicuculidae Harrison, 1982 
  †Cемейство Cladornithidae Ameghino, 1895 
  †Cемейство Qianshanornithidae Mayr, Yang, de Bast, Li et Smith, 2013 
Ornithurae incertae sedis 
  †Cемейство Apatornithidae Fürbringer, 1888 
Pygostylia incertae sedis  
 †Cемейство Kuszholiidae Nessov, 1992  
 

По вышеприведенной системе необходимо сде-
лать несколько замечаний. Подкласс Archaeornithes 
был выделен Гадовым для археоптерикса, которого 
мы здесь исключаем из состава класса Aves. Тем не 
менее, мы считем возможным использовать данное 
название для примитивных птицеподобных репти-
лий, занимающих наиболее базальное положение 
на филогении птиц. В приведенную систему мы по-
старались включить все известные семейства иско-
паемых птиц. Из мезозойских птиц семейства Sin-
ornithidae Hou, 1997, Concornithidae Kurochkin, 1996 
и Alethoalaornithidae Li et al., 2006 рассматриваются 
нами как младшие синонимы Cathayornithidae Zhou, 
Jin et Zhang, 1992, семейство Boluochidae Zhou et 
Zhang, 2006 – в качестве младшего синонима Lon-
gipterygidae Zhang, Zhou, Hou et Gu, 2000, а Enan-
tiornithidae Kurochkin, 1996 – в качестве младшего 
синонима Avisauridae Brett-Surman et Paul, 1985. Из 
кайнозойских птиц семейство Diatrymidae Shufeldt, 
1913 мы считаем младшим синонимом Gastornithi-
dae Fürbringer, 1888; семейства Nautilornithidae Wet-
more, 1926 и Telmabatidae Howard, 1955 – младши-
ми синонимами Presbyornithidae Wetmore, 1926; се-
мейства Odontopterygidae Lydekker 1891, Cyphorni-
thidae Wetmore, 1928, Dasornithidae Harrison et Wal-
ker, 1976 и Pseudodontornithidae Lambrecht, 1933 – 
младшими синонимами Pelagornithidae Fürbringer, 
1888; семейства Darwinornithidae Moreno et Merce-
rat 1891, Devincenziidae Kraglievich, 1932, Eleutheror-
nithidae Wetmore, 1951, Hermosiornidae Rovereto, 
1914, Mesembriorniidae Kraglievich, 1932, Patagorni-
thidae Mercerat, 1897, Pelecyornidae Ameghino, 1891, 
Psilopteridae Dolgopol de Saez, 1927 и Stereornithidae 

Moreno et Mercerat 1891 – младшими синонимами 
Phorusrhacidae Ameghino, 1889; семейство Opistho-
dactylidae Ameghino, 1895 – младшим синонимом 
Rheidae Bonaparte, 1849; семейство Palaeospizidae 
Wetmore, 1925 – младшим синонимом Coliidae 
Swainson, 1837. Семейство Scaniornithidae Lambrecht, 
1933, первоначально отнесенное к фламингообраз-
ным, здесь не считается валидным. Скоре всего, 
оно является младшим синонимом одного из се-
мейств гесперорнисообразных [Hope, 2002].  

Для нескольких таксонов, крайне важных для 
понимания эволюции и систематического разнооб-
разия птиц, названия семейств не были предложе-
ны ранее. Данная система была бы неполной без 
включения этих форм, поэтому мы здесь приводим 
несколько новых названий уровня семейства и их 
диагнозы:  

†Семейство Schizoouridae Zelenkov, fam. nov.: 
беззубые птицы с низким нижнечелюстным симфи-
зом, робустной вилочкой с хорошо развитым гипо-
клейдиумом, широкими коракоидами (общие приз-
наки см. также в диагнозе Apsaraves), более род-
ственные Schizooura lii Zhou et al., 2012, чем Apsa-
ravis ukhaana Norell et Clarke, 2002. Типовой род – 
Schizooura Zhou et al., 2012. 

†Семейство Voronidae Zelenkov, fam. nov.: пти-
цы с укороченным метатарзусом и копланарно сра-
стающимися метатарзалиями, более родственные 
Vorona berivotrensis Forster et al., 1996, чем Patago-
pteryx deferrariisi Alvarenga et Bonaparte, 1992. Ти-
повой род – Vorona Forster et al., 1996. 

Диагнозы других выделенных в данной работе 
семейств см. в соответствующих разделах.  
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СИСТЕМАТИЧЕСКИЙ РАЗДЕЛ 
 

ПОДКЛАСС  CONFUCIUSORNITHES Zelenkov, nom. nov. 
 

Отряд Confuciusornithiformes Hou, 
Zhou, Gu et Zhang, 1995 

 
Принципы систематики и филогения. Конфу-

циусорнитиды – необычная группа примитивных 
птиц, впервые открытых в нижнемеловых отложе-
ниях провинции Ляонин на северо-востоке Китая 
только в середине 1990-х гг. [Hou et al., 1995a, b]. 
Первоначально конфуциусорнитиды, демонстрирую-
щие удивительную мозаику примитивных и про-
двинутых черт, были помещены в Enantiornithes 
[Hou et al., 1995b], затем их стали считать сестрин-
ской группой к энанциорнисам [Hou et al., 1996; 
Martin et al., 1998], но вскоре стало ясно, что эта 
группа представяет обособленную линию в ранней 
эволюции птиц и не является близкородственной 
ни веерохвостым, ни энанциорнисам. Исследования 
Киаппе с соавторами [Chiappe et al., 1999] показа-
ли, что Confuciusornithidae занимают базальное по-
ложение по отношению к Ornithothoraces (рис. 36) – 
такая точка зрения принимается подавляющим 
большинством современных исследователей [см. 
O’Connor et al., 2011a]. При этом точное положение 
конфуциусорнитид на филогенетическом древе птиц 
остается неясным – иногда их помещают даже ба-
зальнее, чем Sapeornithiformes [Turner et al., 2012]. 
Курочкин [2001, 2006] и вовсе выводил конфуци-
усорнитид независимым стволом от самого основа-
ния филогенетической линии, ведущей к современ-
ным птицам, отмечая их некоторое сходство с Orni-
thurae.  

Конфуциусорнитиды характеризуются прогрес-
сивным строением передней части черепа и отчас-
ти хвостового отдела позвоночника (беззубый клюв 
с рамфотекой, примитивный пигостиль), в то время 
как затылочная область черепа и посткраниальный 
скелет у них либо сильно модифицированы, либо 
сохраняют примитивную организацию. Сохранив-
шееся оперение указывает на несомненную способ-
ность конфуциусорнисов к полету, длинные махо-
вые перья свидетельствуют о том, что форма крыла 
у них была сходна с таковой современных крачек 
[Chiappe et al., 1999]. В то же время плечевой пояс 
и скелет свободной передней конечности конфуци-
усорнитид были устроены крайне примитивным 
образом: сохранялась робустная вилочка в форме 
бумеранга (как у археоптерикса), грудина была ли-

шена киля, относительно короткий коракоид был 
полностью слит с лопаткой, кости предплечья были 
укорочены, а кисть – наоборот, удлинена; метакар-
палии сращены не полностью. Примечательно так-
же наличие робустных фаланг кисти с хорошо раз-
витыми когтями и крупного отверстия в пекто-
ральном гребне плечевой кости [Chiappe et al., 1999; 
Zhou, Hou, 2002; O’Connor et al., 2011a]. Из других 
примитивных черт конфуциусорнитид следует от-
метить сохранение примитивной диапсидной кон-
струкции черепа, брюшных ребер и пятой метатар-
залии. У многих экземпляров конфуциусорнитид 
(по-видимому, у самцов) в ископаемом состоянии 
сохраняется пара удлиненных центральных хвосто-
вых перьев, большая часть которых представлена 
расширенным стержнем; короткое опахало имеется 
только на конце пера. Такая необычная морфоло-
гия, делающая перо похожим на «ракетку», не 
встречается у современных птиц, но обнаружена у 
некоторых энанциорнисов [O’Connor et al., 2012].  

Для недавно обнаруженного представителя Con-
fuciusornithidae с территории Сибири (род Evgen-
avis) впервые для наиболее примитивных птиц бы-
ли реконструированы детали строения мускулату-
ры стопы [O’Connor et al., 2014]. Предполагается, 
что основной дорсальный сгибатель плюсны (m. ti-
bialis cranialis) у конфуциусорнитид был еще слабо 
специализирован в сравнении с таковым у совре-
менных птиц. Места крепления конечных сухожи-
лий этого мускула были относительно широко раз-
несены на стопе, что создавало большую разницу в 
плечах приложения силы. Перераспределяя нагруз-
ку между двумя сухожилиями, конфуциусорнити-
ды могли «выбирать» между скоростью сгибания и 
величиной прилагаемого усилия. Для Evgenavis так-
же реконструируются m. flexor digitorum longus, m. 
adductor digiti II и m. abductor digiti IV. Особенно-
сти развития двух последних мускулов у Evgenavis 
напоминают таковые у наиболее примитивных из 
современных птиц и таким образом могут пред-
ставлять примитивное состояние для орнитуроморф 
(см. подробнее [O’Connor et al., 2014]). Примеча-
тельно также, что у Evgenavis отсутствуют следы 
развития короткого сгибателя первого пальца. По-
видимому, управление первым пальцем у конфуци-
усорнитид еще осуществлялось «длинными» мусс-
кулами задней конечности, как у рептилий.  
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Диагноз. Клюв беззубый, имеется рамфотека; 
предчелюстные кости срастаются; имеется верхняя 
височная дуга, образованная заглазничной и чешуй-
чатой костями, и два височных отверстия; заглаз-
ничная кость контактирует со скуловой; шейные 
позвонки гетероцельные; пигостиль очень длинный, 
включает более 7 слившихся позвонков; лопатка и 
коракоид срастаются; вилочка робустная, имеет 
форму бумеранга, без гипоклейдиума; грудина ли-
шена киля; брюшные ребра присутствуют; пекто-
ральный гребень плечевой кости высокий и корот-
кий, с крупным отверстием в центре; кости пред-
плечья короче плечевой кости; метакарпалии II и 
III срастаются только проксимально; метакарпалия 
I не срастается с метакарпалией II; базальная фа-
ланга I пальца кисти превышает по длине метакар-
палию II; все три пальца кисти имеют когтевые 
фаланги (когтевая фаланга II пальца развита слабее 
всего); метатарзалии II-IV срастаются проксималь-
но; метатарзалия II робустная и укороченная; при-
сутствует рудиментарная метатарзалия V. 

Состав. Семейство Confuciusornithidae Hou, 
Zhou, Gu et Zhang, 1995. 

 
Семейство Confuciusornithidae Hou, Zhou, Gu 

et Zhang, 1995 
 

Confuciusornithidae: [Hou et al., 1995a, p. 1545; 
Hou, 1997, p. 45; Chiappe et al., 1999, p. 9; Ji et al., 
1999, p. 1; Zhou, Hou, 2002, p. 163; Zhou et al., 
2008a, p. 340; F. Zhang et al., 2008, p. 626; Z. Zhang 
et al., 2009, p. 784]. 

Типовой род – Confuciusornis Hou, Zhou, Gu et 
Zhang, 1995. 

Диагноз. Как для отряда.  
Состав. Роды Confuciusornis Hou, Zhou, Gu et 

Zhang, 1995, Eoconfuciusornis Zhang, Zhou et Ben-
ton, 2008, Changchengornis Q. Ji, Chiappe et S.-A. Ji, 
1999, Jinzhouornis Hou et Gu, 2002 – все из раннего 
мела Китая; Evgenavis O’Connor, Averianov et Ze-
lenkov, 2014, ранний мел Западной Сибири.  

Замечания. Jinzhouornis zhangjiyingia Hou et Gu, 
2002, несомненно, является младшим синонимом 

Confuciusornis sanctus Hou, Zhou, Gu et Zhang, 1995 
[Chiappe et al., 2008], но типовой вид этого рода 
Jinzhouornis yixianensis Hou et Gu, 2002 существен-
но отличается морфологией стопы [наши данные], 
что подтверждает валидность рода Jinzhouornis. Ev-
genavis (известный по единственному целому мета-
тарзусу) из раннего мела Западной Сибири пред-
ставляет первую находку семейства за пределами 
Китая. По результатам кладистического анализа 
филогенетическое положение этого рода оказыва-
ется неразрешенным [O’Connor et al., 2014], что, 
несомненно, связано с отсутствием продвинутых 
признаков в метатарзусе конфуциусорнитид. Тем 
не менее структурно метатарзус Evgenavis иденти-
чен таковым других конфуциусорнитид [O’Connor 
et al., 2014], что позволяет включать его в это се-
мейство.  

 
Род Evgenavis O’Connor, Averianov et Zelenkov, 

2014 
 

Evgenavis: [O’Connor et al., 2014, p. 648]. 
Типовой вид – Evgenavis nobilis O’Connor et al., 

2014. 
Диагноз. Метатарзус стройный, зауженный в 

центральной части.  
Видовой состав. Типовой вид. 

 
Evgenavis nobilis O’Connor, Averianov et Zelenkov, 

2014 
Табл. X, фиг. 13, 14 

 

Evgenavis nobilis: [O’Connor et al., 2014, p. 648, 
figs. 1, 2]. 

Голотип – ЗИН, PH № 1/154, полный правый 
тарзометатарзус; местонахождение Шестаково 3, 
Кемеровская обл., Россия; илекская свита, баррем, 
нижний мел.  

Материал. Голотип. 
Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 

см. [O’Connor et al., 2014]. 
Распространение. Типовое местонахождение. 

 
 

ПОДКЛАСС ORNITHOTHORACES CHIAPPE ET CALVO, 1994 
 

ИНФРАКЛАСС ENANTIORNITHES 
Walker, 1981 

 

Принципы систематики и филогения. Энанци-
орнисы – открытая только в конце XX в., но на се-
годняшний день уже довольно хорошо изученная 
группа мезозойских птиц, известных из раннего и 

позднего мела Северной и Южной Америки, Евра-
зии, Австралии и Мадагаскара. К этой группе отно-
сятся как мелкие (со скворца), так и довольно круп-
ные (с гуся) пернатые, в основном характеризую-
щиеся адаптациями к древесному образу жизни 
[Zhou, 2004]. Для большинства энанциорнисов бы-
ла характерна несовершенная анизодактильная ла-
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па с неполностью развернутым первым пальцем 
[Курочкин, Богданович, 2008], однако это обстоя-
тельство не мешало им занимать нишу современ-
ных лесных птиц в меловых экосистемах ввиду от-
сутствия конкуренции с веерохвостыми птицами 
(см. [Wang et al., 2014b]), которые в то время были 
в основном околоводными. Совсем недавно описа-
на энанциорнисовая птица Fortungavis xiaotaizicus с 
сильно загнутыми когтями на задней лапе, что по-
зволило авторам описания даже предположить для 
нее когтелазающий образ жизни [Wang et al., 2014a]. 
Однако такое предположение кажется крайне мало-
вероятным, поскольку у Fortungavis отсутствует ком-
плекс других адаптаций к когтелазанию, независи-
мо возникший в нескольких группах современных 
птиц (укороченный тибиотарзус, специфическое 
строение интертарзального и метатарзо-фалангово-
го суставов [Richardson, 1942; Feduccia, 1973; Зелен-
ков, Дзержинский, 2006; Zelenkov, Dyke, 2008]).  

Первый представитель энанциорнисов, Gobipte-
ryx minuta из верхнего мела Монголии, описанный 
по черепному материалу, поначалу были отнесен к 
древненебным птицам [Elżanowski, 1974, 1976, 1977]. 
Посткраниальная морфология энанциорнисов на-
столько своеобразна, что их кости долгое время и 
вовсе относили к рептилиям. Впервые элементы пост-
краниального скелета энанциорнисовых птиц опии-
сал П. Бродкорб, один из ведущих специалистов в 
палеорнитологии во второй половине XX в. На-
званный им таксон Alexornis antecedens он отнес к 
современным птицам, но, что весьма примечатель-
но, перепутал лопатку и коракоид [Brodkorb, 1976]. 
В этой же статье Бродкорб не согласился с отнесе-
нием Gobipteryx к птицам.  

Enantiornithes как отдельный подкласс птиц был 
распознан С. Уокером [Walker, 1981] на основании 
большого количества изолированных костей из верх-
него мела Аргентины. В настоящее время из раз-
ных регионов земного шара описано уже несколько 
десятков таксонов энанциорнисовых птиц [O’Con-
nor, 2009], однако систематика и филогения этой 
группы остаются практически непроработанными. 
Первое время к данному таксону относились толь-
ко южно-американские формы [Walker, 1981; 
Chiappe, 1991; Chiappe, Calvo, 1994], но уже вскоре 
после открытия этой группы энанциорнисы были 
найдены в Австралии и Узбекистане [Molnar, 1986; 
Несов, Ярков, 1989]. Киаппе [Chiappe, 1992] отнес 
к энанциорнисам семейство Avisauridae, первона-
чально описанное в составе хищных динозавров 
[Brett-Surman, Paul, 1985]. Мартин и позднее Куроч-
кин показали, что некоторые из таксонов, описан-
ных в качестве примитивных килевых птиц (роды 
Cathayornis, Iberomesornis, Concornis и Sinornis), а 
также Gobipteryx и Alexornis на самом деле пред-

ставляют часть радиации энанциорнисовых птиц 
[Martin, 1983, 1987, 1995; Kurochkin, 1995a]. Фило-
генетическое определение клады впервые было да-
но П. Сирино [Sereno, 1998], который обозначил 
Enantiornithes как группу, включающую все формы, 
более родственные Sinornis, чем современным пти-
цам (Neornithes).  

Посткраниальная морфология типичных энан-
циорнисов в сравнении с современными птицами 
на удивление однотипна, при этом она довольно 
сильно модифицирована по сравнению с примитив-
ным птичьим состоянием. Курочкин [Kurochkin, 
1996] приводит 34 признака, характеризующих энан-
циорнисовых птиц. Дж.А. Кларк и М.А. Норелл 
[Clarke, Norell, 2002] оставляют только четыре. В 
недавней работе Дж.К. О’Коннор и Дж. Жоу [O’Con-
nor, Zhou, 2013] уже пишут, что у энанциорнисо-
вых птиц и вовсе нет несомненных синапоморфий!  

Несколькими авторами предпринимались попыт-
ки построить систему энанциорнисовых птиц и раз-
решить филогенетические отношения между от-
дельными членами этой группы, однако до сих пор 
все усилия в этой области не увенчались успехом. 
Мартин [Martin, 1983, 1987] разделял энанциорни-
сов на три отряда: Enantiornithiformes, Gobiptery-
giformes и Alexornithiformes, в которые он включал 
по одному таксону: Enantiornis leali, Gobipteryx mi-
nuta и Alexornis antecedens соответственно. Позднее 
Киаппе [Chiappe, 1992] указал на принадлежность к 
данной группе также семейства Avisauridae. К ави-
зауридам на основании строения тарзометатарзуса 
позже были отнесены также роды Neuquenornis и 
Soroavisaurus [Chiappe, 1993; Chiappe, Calvo, 1994]. 
Необычная морфология дистального конца тарзо-
метатарзуса, характерная для Neuquenornis, Soroavi-
saurus и Avisaurus archibaldi [O’Connor, 2009)], мо-
жет быть прослежена только на трехмерных экзем-
плярах, в то время как подавляющее большинство 
таксонов энанциорнисов описано по отпечаткам 
или сплющенным образцам. В настоящее время в 
филогенетические анализы из авизаурид обычно 
включается только род Neuquenornis [Chiappe et al., 
2007; O’Connor et al., 2009, 2011a, 2013b], и поэто-
му точный состав семейства Avisauridae остается 
неясным. Проведенный нами филогенетический 
анализ не поддерживает объединение Neuquenornis 
и Avisaurus archibaldi [Kurochkin et al., 2011].  

Довольно подробная система энанциорнисов 
была предложена Мартином и включает все таксо-
ны, описанные до 1992 г. включительно [Martin, 
1995]. Мартин выделяет шесть отрядов, каждый из 
которых содержит по одному семейству, при этом 
род Avisaurus он включает в Enantiornithiformes. К 
сожалению, Мартином не приведено обоснование 
для его системы, которая, возможно, поэтому так и 
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не была принята. Вторая из предложенных систем 
энанциорнисов была предложена Курочкиным [Ku-
rochkin, 1996], который разделил «противополож-
ных» птиц на два отряда: Alexornithiformes и Euor-
nithiformes. В состав Euornithiformes, характери-
зующихся мелкой дорсальной ямкой коракоида и 
удлиненными метатарзалиями, Курочкин включил 
единственное семейство Concornithidae с родами 
Concornis, Noguerornis, Iberomesornis, Sinornis, Ca-
thayornis и Boluochia. Примечательно, что для не-
которых представителей этого семейства ранее бы-
ли предложены названия уровня отряда и семейст-
ва, которые Курочкин свел в синонимы новых 
предложенных им названий. Второй отряд энанци-
орнисов по Курочкину, Alexornithiformes, включает 
птиц с короткой цевкой и глубокой дорсальной 
ямкой  коракоида. К этому отряду были отнесены 
семейства Enantiornithidae (Enantiornis, Avisaurus и 
Soroavisaurus) и Alexornithidae, включающее в том 
числе роды Nanantius, Gobipteryx и Neuquenornis.  

Китайские специалисты по ископаемым птицам 
выделили значительное количество отрядов и се-
мейств для энанциорнисовых птиц. В каталоге ис-
копаемых рептилий Китая приводится девять отря-
дов, каждый с одним семейством [Zhou et al., 
2008b]. Кроме того, отряд Lianingornithiformes, отне-
сенный в вышеупомянутой сводке к веерохвостым 
птицам, на самом деле также представляет энанци-
орнисов [O’Connor, 2012].  

В системе энанциорнисовых птиц, приведенной 
в данной работе, сохранены многие из выделенных 
ранее семейств, но статус ряда из них требует под-
тверждения. Группу мелких (со скворца или мель-
че) раннемеловых китайских длиннокрылых, длин-
норылых и коротконогих энанциорнисов, утратив-
ших озубление верхнечелюстной кости, предпола-
галось выделить в семейство Longipterygidae [Zhang 
et al., 2001; O’Connor et al., 2009, 2011b, c]. В верх-
ней челюсти у лонгиптеригид зубы сохраняются 
только на конце рыла, и экологически эти птицы, 
по-видимому, были сходны с современными рыбо-
ядными зимородками [Zhang et al., 2001]. В част-
ности, для одного из представителей этой группы, 
рода Rapaxavis (рис. 41), были характерны удли-
ненные дистальные фаланги пальцев стопы [Mor-
schhauser et al., 2009] – признак, пока не обнару-
женный у других энанциорнисов, но характеризу-
ющий современных древесных птиц. В то же время 
точный состав этого семейства остается не ясным: 
новые исследования показывают, что подобный 
тип морфологии может оказаться примитивным для 
более широкого разнообразия энанциорнисовых 
птиц. В некоторых филогенетических анализах 
[O’Connor et al., 2013b; O’Connor, Zhou, 2013] толь-
ко роды Longipteryx  и  Boluochia представляют мо- 

 
 

Рис. 41. Rapaxavis pani Morschhauser et al., 2009. 
Общий вид голотипа (DMNH 2522). По: [Morschhau-
ser et al., 2009, fig. 1, с изменениями] 

 
нофилетическую  группу,  в  то  время как в другой 
недавней работе [Wang et al., 2014b] монофилия 
Longipterygidae была вновь поддержана. Мы из ос-
торожности разбиваем Longipterygidae на два се-
мейства, принимая валидность таксона Longirostra-
visidae, включающего роды Rapaxavis, Longirostra-
vis и Shanweiniao.  

Еще одно четкое семейство энанциорнисовых – 
Bohaiornirnithidae, которое объединяет шесть родов 
относительно крупных (размером примерно с воро-
ну) раннемеловых птиц с робустным рылом и мощ-
ными зубами (похожими на зубы дурофагов), удли-
ненным III пальцем стопы и длинными загнутыми 
когтями [O’Connor et al., 2013b; Wang et al., 2014b]. 
Экология Bohaiornirnithidae остается в целом неяс-
ной: для них предполагается хищнический образ 
жизни [Li et al., 2014], однако короткий метатарзус 
и относительно грацильные III и IV пальцы стопы 
не позволяют  считать их полными аналогами совре- 
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Рис. 42. Pengornis sp. Строение костей плечевого 
пояса. По: [Hu et al., 2014, fig. 4] 

 
менных хищных птиц [Wang et al., 2014]. Особен-
ной морфологией также обладают примитивные эн-
анциорнисовые птицы из родов Protopteryx [Zhang, 
Zhou, 2000] и Pengornis [Zhou et al., 2008a; Hu et al., 
2014], выделение которых в отдельные семейства 
абсолютно оправдано (семейство Pengornithidae 
включает два рода: Pengornis и Eopengornis). Для 
Pengornis, имевшего множество мелких зубов, пред-
полагается растительноядность [Zhou et al., 2008a]. 
Примечательно, что Pengornis и Protopteryx по ряду 
признаков более сходны с примитивными вееро-
хвостыми птицами, чем с остальными энанциорни-
сами. Так, у Pengornis лопатка имеет характерым 
образом загнутый акромион (рис. 42), как у прими-
тивных веерохвостых Ambiortus [Kurochkin, 1999; 
O’Connor, Zelenkov, 2013], а для Protopteryx, един-
ственного среди энанциорнисов, характерно нали-
чие прокоракоидного отростка коракоида. Самым 
специализированным семейством энанциорнисов 
следует считать позднемеловых Gobipterygidae, для 
которых были характерны слияние предчелюстных 
костей и полная редукция зубов, как у современ-
ных птиц.  

В целом систематика и филогения энанциорни-
сов представляют на сегодняшний день нерешен-
ную проблему. На наш взгляд, все разнообразие 
энанциорнисов может быть охарактеризовано в со-
ставе одного отряда, поскольку оно вполне соот-
ветствует отрядному разнообразию рептилий и со-
временных птиц. Мы предлагаем использовать пер-
вое из предложенных названий отрядного уровня 
Gobipterygiformes Elzanowski 1974. Отдельные так-
соны родового или семейственного ранга отлича-
ются от основной массы энанциорнисов особенно-
стями строения отдельных элементов скелета и/или 
пропорциями [O’Connor, 2009], но при этом не на-
блюдается морфологической дивергенции, которая 
бы проявлялась во всех костях. Это в корне отли-
чается от ситуации, наблюдаемой с разнообразием 
веерохвостых птиц, отряды которых характеризу-

ются уникальным строением почти каждого элемен-
та скелета. Возможно, выделения в отдельный от-
ряд среди энанциорнисов заслуживают только Peng-
ornis и Protopteryx.  

Диагноз группы разрабатывался многими авто-
рами в основном в 1990-х гг. и на рубеже тысяче-
летий, когда многие более примитивные таксоны 
птиц (в том числе примитивные энанциорнисы) еще 
не были известны. По этой причине ранние диагно-
зы энанциорнисов содержали признаки, для которых 
ныне известно, что они либо имеют более широкое 
распространение у ранних пернатых, либо что они 
определяют наиболее прогрессивных энанциорни-
сов [O’Connor, 2009]. Современные исследователи 
отмечают отсутствие несомненных синапоморфий 
энанциорнисов [O’Connor, Zhou, 2013], однако при-
чиной для таких утверждений отчасти является фор-
мальная трактовка признаков. Приведенные в диа-
гнозе (см. ниже) признаки в большинстве случаев 
позволяют отличать энанциорнисов как от вееро-
хвостых птиц, так и от более примитивных пред-
ставителей класса.  

Диагноз. Грудина полностью окостеневает; ла-
теральная трабекула хорошо выражена, а медиаль-
ная – отсутствует или едва намечается. Коракоид 
имеет столбчатую форму, плечевая суставная по-
верхность ориентирована дорсально. Головка пле-
чевой кости краниально вогнута, ее суставная по-
верхность распространяется на проксимальную по-
верхность пекторального гребня; дистальный эпи-
физ плечевой кости сильно сжат краниокаудально; 
дистальный край плечевой кости скошен таким об-
разом, что вентральная часть выдается заметно дис-
тальнее дорсальной.  

Состав. Отряд Gobipterygiformes Elzanowski, 1974, 
ранний мел Евразии и Австралии, а также поздний 
мел всех континентов, кроме Антарктиды, Африки 
и Южной Америки.  
 

Отряд Gobipterygiformes Elzanowski, 
1974 

 

Диагноз. Совпадает с диагнозом инфракласса.  
Состав. Семейства Pengornithidae X. Wang, 

O’Connor, Zheng, M. Wang, Hu et Zhou, 2014, Pro-
topterygidae Zhou et Zhang, 2006, Longipterygidae 
Zhang, Zhou, Hou et Gu, 2000, Longirostravisidae 
Zhou et Zhang, 2006, Bohaiornithidae Wang, Zhou, 
O’Connor et Zelenkov, 2014, Jibeiniaithidae Hou, Zhang 
et Gu, 1999, все ранний мел Китая; Iberomesorni-
thidae Sanz et Bonaparte, 1992, ранний мел Испании; 
Cathayornithidae Zhou, Jin et Zhang, 1992 и Liaonin-
gornithidae Hou, 1996, ранний мел Китая и Испании; 
Avisauridae Brett-Surman et Paul, 1985, поздний мел 
Северной и Южной Америки; Alexornithidae, позд-
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ний мел Мексики; Gobipterygidae Elzanowski, 1974, 
поздний мел Азии и Северной Америки.  

Замечания. Энанциорнисы также известны из 
верхнего мела Мадагаскара, Китая и Австралии, но 
их семейственная принадлежность остается неяс-
ной. К семейству Avisauridae мы относим только 
Avisaurus archibaldi и род Soroavisaurus, обладаю-
щие продвинутой морфологией метатарзуса и из-
вестные только по этой кости. Семейственное раз-
нообразие также может быть выше, чем это указано 
здесь, поскольку систематика энанциорнисов оста-
ется неразработанной. Определение систематиче-
ской принадлежности энанциорнисовых птиц на ос-
нове изолированного фрагментарного материала не 
всегда возможно ввиду однообразного строения 
многих элементов скелета у представителей этой 
группы. Это в полной мере относится ко многим 
формам энанциорнисов, описанных с территории 
бывшего СССР.  
 
Семейство Gobipterygidae Elzanowski, 1974 

 

Gobipterygidae: [Elżanowski, 1974, p. 104]. 
Типовой род ‒ Gobipteryx Elzanowski, 1974. 
Диагноз. Челюсти беззубые. Предчелюстные и 

верхнечелюстные кости слиты без видимых следов 
шва. Пальцы кисти без когтевых фаланг. Метатар-
залия IV лишь немного уже метатарзалии III.  

Состав. Роды Gobipteryx Elzanowski, 1974, позд-
ний мел Монголии; Nanantius Molnar, 1986, ранний 
мел Австралии и поздний мел Монголии; Gobipipus 
Kurochkin, Chatterjee et Mikhailov, 2013, поздний мел 
Монголии.  

Замечания. Отнесение Nanantius из раннего ме-
ла Австралии к данному семейству сомнительно. Ти-
биотарзус, по которому описан австралийский вид 
N. eos Molnar, 1986, однообразно устроен у многих 
энанциорнисовых птиц, а также у примитивных ве-
ерохвостых, и поэтому слабо диагностичен.  
 

Род Gobipteryx Elzanowski, 1974 
 

Gobipteryx: [Elżanowski, 1974, p. 104; 1977, p. 154; 
1995, p. 40; Brodkorb, 1978, p. 224; Martin, 1983,  
p. 310; 1995, p. 29; Kurochkin, 1996, p. 24; 2000,  
p. 537; Chiappe et al., 2001]. 

Типовой вид – Gobipteryx minuta Elżanowski, 
1974. 

Диагноз (дополненный). Конек клюва прямой 
и очень тонкий над носовыми отверстиями. Рост-
ральные концы предчелюстной кости и нижней 
челюсти уплощены и имеют закругленные концы. 
Нижняя челюсть с низким и узким симфизом и 
тонкими ветвями. Вентральные стороны контакта 
предчелюстной и верхнечелюстной костей с ниж-

ней челюстью и дорсальные стороны контакта ниж-
ней челюсти с костями верхней челюсти плоские. 
Продольные борозды на латеральных поверхностях 
ростральных областей предчелюстной кости и ниж-
ней челюсти отсутствуют. Дорсальный край ниж-
ней челюсти заметно выше уровня латерального 
отростка нижней челюсти. Отверстия хоан имеют 
крупные размеры и расположены в ростральной 
части небного шельфа. 

Видовой состав. Типовой вид из позднего мела 
Монголии. 

Замечания. Первоначально род Gobipteryx был 
помещен в Palaeognathae [Elżanowski, 1976, 1977], но 
позднее Мартин [Martin, 1983] отнес его к Enanti-
ornithes. На самом деле в то время для такого ре-
шения не было достаточных оснований, так как ни-
какие другие черепные материалы по энанциорни-
сам не были известны. Однако двойной сустав 
квадратной кости для сочленения с нижней челюс-
тью (имеющийся также у Galloanseres), раздвоен-
ный передний конец крыловидной кости, дополни-
тельное небное отверстие и крючковидные попе-
речные кости [Elżanowski, 1976, 1977, 1995] могли 
быть признаками Enantiornithes. В настоящее время 
описано достаточно много черепов энанциорнисо-
вых птиц разной сохранности, что позволяет делать 
заключения о характерных для этих птиц морфоло-
гических особенностях, среди которых наличие двух 
мыщелков на нижнечелюстном отростке квадрат-
ной кости [O’Connor, Chiappe, 2011]. Раздвоенный 
передний конец крыловидной кости также характе-
рен для Nanantius valifanovi [Kurochkin, 1996]. Та-
ким образом, теперь имеются определенные доказа-
тельства принадлежности Gobipteryx к Enantiornithes.  
 

Gobipteryx minuta Elzanowski, 1974 
Рис. 43; табл. X, фиг. 1–4 

 

Gobipteryx minuta: [Elżanowski, 1974, p. 104, fig. 
1, pl. XXXII, text-fig. 1, pl. XXXIII, text-figs. 1, 2; 
1976, p. 51, figs. 1, 2; 1977, p. 154, fig. 1, pl. 37, text-
fig. 1; 1995, p. 40, figs. 1–3; Brodkorb, 1978, p. 224; 
Martin, 1983, p. 309; Kurochkin, 1996, p. 25; 2000,  
p. 537; 2004, p. 33; Курочкин, 2004, с. 37; Chiappe et 
al., 2001, p. 2, figs. 1–8]. 

Голотип – ZPAL, MgR-I/12, ростральная часть 
черепа; местонахождение Хульсан, Нэмэгэтинская 
котловина, Южно-Гобийский аймак, Монголия; ба-
рунгойотская свита, верхний кампан, верхний мел. 

Материал. Голотип; ростральная часть черепа 
ZPAL, MgR-I/32 из типового местонахождения. 

Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 
см. [Elżanowski, 1974, p. 104; 1976, p. 51; 1977, p. 154; 
1995, p. 40]. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
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Рис. 43. Gobipteryx minuta Elzanowski, 1974. Фрагменты черепа: а–в – реконструкция нижней челюсти (по 
голотипу ZPAL, MgR-I/12 и экз. ZPAL, MgR-I/32) сбоку, с медиальной стороны и сверху; г – череп с вент-
ральной стороны (голотип ZPAL, MgR-I/12); д – предположительно задний конец крыловидной кости (голотип 
ZPAL, MgR-I/12); е – частичная реконструкция квадратной кости (по голотипу ZPAL, MgR-I/12) с медиальной 
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стороны; ж–и – череп (экз. ZPAL, MgR-I/32) с дорсальной стороны, снизу и сбоку [Elzanowski, 1977, fig. 1]; 
местонахождение Хульсан, Нэмэгэтинская котловина, Южно-Гобийский аймак, Монголия; барунгойотская сви-
та, поздний кампан, верхний мел. 

Обозначения: AN – угловая кость; AR – сочленовная кость; CH – внутренние ноздри; CV – шейный позвонок; D – зубная 
кость; EXT – наружный отросток нижней челюсти; FP – пневматическое отверстие; INT – внутренний отросток нижней 
челюсти; LPT – левая крыловидная кость; LV – левый сошник; MXA – восходящая ветвь верхнечелюстного отростка 
небной кости; MXP – верхнечелюстной отросток небной кости; NPM – предчелюстной отросток носовой кости; N – носовая 
кость; PAL – небная кость; PL – плевропофиз шейного позвонка; PAR – предсочленовная кость; PMM – челюстной отросток 
предчелюстной кости; PMN – носовой отросток предчелюстной кости; PST – псевдотеменной отросток; PT – крыловидная 
кость; PTB – базиптеригодное сочленение крыловидной кости; PTQ – квадратное сочленение крыловидной кости; PTT – 
наружный зубец крыловидной кости; RPT – правая крыловидная кость; RV – правый сошник; QOR – глазничный отросток 
квадратной кости; QOT – ушной отросток квадратной кости; RET – задний отросток нижней челюсти; SA – надугловая кость 

 
Замечания. G. minuta характеризуют грацильное 

строение верхней и нижней челюстей и большие 
ростральные отверстия хоан, каудально ограничен- 
ные небными костями [Elżanowski, 1995]. Дополни-
тельное препарирование голотипа открыло малень-
кую крючковидную поперечную кость [Elżanowski, 
1995], которая также была найдена у айхштетского 
и мюнхенского экземпляров Archaeopteryx [Welln-
hofer, 1974; Elżanowski, Wellnhofer, 1996; Wellnhofer, 
2009] и характерна для многих теропод. Киаппе, 
Норелл и Кларк [Chiappe et al., 2001; Chiappe, 2002] 
свели Nanantius valifanovi в младшие синонимы Go-
bipteryx minuta, что не отвечает реальным характе-
ристикам строения их черепных остатков (см. далее 
Замечания к Nanantius valifanovi). 

 
Род Nanantius Molnar, 1986 

 
Nanantius: [Molnar, 1986, p. 737; Kurochkin, 1996, 

p. 22; 2000, p. 538; Feduccia, 1999, p. 152]. 
Gobipteryx: [Chiappe et al., 2001, p. 12]. 
Типовой вид – Nanantius eos Molnar, 1986. 
Диагноз. Предчелюстная кость и нижняя че-

люсть укорочены, высоки и робустны. Конек над-
клювья очень прямой и толстый над носовыми от-
верстиями. Изогнутый диафиз плечевой кости замет-
но утоньшается в средней части. Диафиз лучевой 
кости изогнут. Проксимальная фаланга большого 
пальца крыла имеет прямоугольную вершину. Диа-
физ тибиотарзуса сильно утоньшен, вытянут и вы-
гнут латерально. На каудальной стороне прокси-
мальной сочленовной поверхности тибиотарзуса 
имеется заметное межсуставное возвышение, лате-
ральная сторона проксимальной сочленовной поверх-
ности тибиотарзуса скошена дистально. Малоберцо-
вый гребень тибиотарзуса хорошо развит, располо-
жен вдоль краниолатерального края диафиза тибио-
тарзуса и достигает края проксимальной сочленов-
ной поверхности. Проксимальный конец малобер-
цового гребня и вершина краниального кнемиаль-
ного гребня объединены. Вдоль краниального и кау-
дального оснований малоберцового гребня прохо-
дят вытянутые углубления. Медиальный мыщелок 

тибиотарзуса при виде с краниальной стороны име-
ет овальную форму. Малая берцовая кость очень ко-
ротка, плоска и тонка. Метатарзалии II–IV имеют 
сходную толщину. 

Видовой состав. N. eos Molnar, 1986, ранний мел 
(альб) Австралии; N. valifanovi Kurochkin, 1996, 
поздний мел (кампан) Монголии. 

Замечания. Отнесение N. valifanovi к одному 
роду с Nanantius eos Molnar, 1986 в достаточной 
степени условно и требует подтверждения ввиду 
географической удаленности местонахождений, раз-
ницы в геологическом возрасте, а также по причине 
сходного устройства тибиотарзуса у многих таксо-
нов примитивных птиц.  

Nanantius sp. был также указан из альба Австра-
лии [Kurochkin, Molnar, 1997].  
 

Nanantius valifanovi Kurochkin, 1996 
Рис. 44, табл. X, фиг. 15–24 

 

Nanantius valifanovi: [Kurochkin, 1996, p. 7, figs. 
1–11; 2000, p. 538, fig. 27.1]. 

Gobipteryx minuta: [Chiappe et al., 2001, p. 2, fig. 5]. 
Голотип – ПИН, № 4492/1, почти полный рас-

члененный скелет, включающий фрагменты черепа, 
позвонки, синсакрум, все кости плечевого пояса, 
таз и все элементы передней и задней конечностей; 
местонахождение Хермин-Цав, Заалтайская Гоби, 
Южно-Гобийский аймак, Монголия; барунгойот-
ская свита, верхний кампан, верхний мел. 

Материал. Голотип; экз. IGM-100/1011, фраг-
ментарный череп; местонахождение Уха-Толгод, 
Южно-Гобийский аймак, Монголия; джадохтская 
свита, верхний кампан, верхний мел.  

Диагноз. Неглубокая продольная борозда про-
ходит по дорсальной стороне предчелюстной кос-
ти. Неглубокая и широкая продольная борозда про-
ходит по вентральной стороне синсакрума. Длина 
короткого малоберцового гребня тибиотарзуса при-
близительно равна пяти поперечным ширинам его 
проксимальной сочленовной поверхности. Питатель-
ное отверстие на краниальной стороне тибиотарзу-
са расположено близко от дистального завершения 
малоберцового  гребня.  Поперечное  сечение прок-  
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Рис. 44. Nanantius valifanovi Kurochkin, 1996. Фрагменты скелета (голотип ПИН, №4492/1): а – рострумы 
надклювья и подклювья сбоку, б – верхняя челюсть сверху, в – нижняя челюсть снизу, г – костное небо снизу,  
д – костное небо сбоку, е–з – левый коракоид с дорсальной (е), латеральной (ж) и вентральной (з) сторон, и, к, 
м – левая лопатка с латеральной (и), медиальной (к) и краниальной (м) сторон, л – фрагмент вилочки с кау-
дальной стороны, н–п – кости голени с медиальной (н), краниальной (о) и каудальной (п) сторон, р–у – кости 
стопы с медиальной (р), дорсальной (с), плантарной (т) и латеральной (у) сторон [Kurochkin, 1996, fig. 2, 5, 10, 11, 
с изменениями]; местонахождение Хермин-Цав, Монголия; барунгойотская свита, поздний кампан, верхний мел. 

Обозначения: ac – акромион; ap – восходящий отросток таранной кости; dd – дорсальная яма; fc – малоберцовый 
гребень; g – гленоидная суставная поверхность; id – межсуставная площадка метатарзуса; ip – межсуставная площадка 
(выступ) ти-биотарзуса; k – бугорок; lc – латеральный мыщелок тибиотарзуса; lct – латеральная суставная ямка; lf – 
продольный желоб; ma – медиальный угол; mc – медиальный мыщелок тибиотарзуса; me – медиальный надмыщелок; mtI-
mtIV – метатарзалии I-IV; nf – питательное отверстие; r – гребень; s – борозда; sf – ямка над мыщелками тибиотарзуса; tb – 
бугорок на таранной кости 

 
симальной части диафиза тибиотарзуса имеет суб-
треугольную форму с заостренным каудальным кра-
ем. Поперечно уплощенный латеральный мыщелок 
тибиотарзуса проецируется заметно краниально при 
виде с дистальной стороны. Метатарзалия IV коро-
че метатарзалии II. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Кампанское местонахождение Хер-

мин-Цав, расположенное на восточной окраине За-
алтайской Гоби в Южной Монголии, знаменито 
многочисленными находками ископаемых яиц птиц 
эллипсоидной формы. В некоторых из этих яиц бы-
ли открыты эмбрионы [Elżanowski, 1981; Kuroch-
kin, 2000; Mikhailov, 2000]. Отложения в основной 
внутренней части разреза Хермин-Цава датируются 
поздним кампаном [Shuvalov, 2000]. 

В середине 1970-х гг. из кампанского местона-
хождения Хульсан, расположенного в средней час-
ти Нэмэгэтинской котловины, по двум фрагментам 
черепов был описан Gobipteryx minuta [Elżanowski, 
1974, 1976, 1977]. 

Почти полный скелет N. valifanovi найден на се-
верном обнажении Хермин-Цава, приблизительно в 
4 км к востоку от останца «Птичья горка», распо-
ложенного в устье Хермин-Цава, где залегают мно-
гочисленные эллипсоидные птичьи яйца. Некото-
рые кости N. valifanovi сохранились в сочленении 
(ростральные отделы верхней и нижней челюстей, 
часть небного аппарата, группы шейных позвонков, 
полный таз, карпометакарпус с фалангами пальцев, 
проксимальная часть левого бедра с тазом, метатар-
зус с частью фаланг пальцев, группы фаланг пальцев 
лап). Вместе с костями этого скелета было найдено 
множество мелких фрагментов скорлупы яиц. Эта 
скорлупа имеет левисоолитидный тип структуры, ко-
торый характерен для Enantiornithes [Kurochkin, 1996; 
Mikhailov, 2000]. Однако ее микроструктура отлича-
ется от таковой скорлупы яиц с эмбрионами, со-
бранной на «Птичьей горке», хотя также относится к 
левисоолитидному типу [Михайлов, 1996а, б]. 

Отличия в морфологии верхней и нижней челю-
стей у Gobipteryx, эмбрионов (ныне описнных как 

Gobipipus) и у Nanantius были детально показаны в 
ранее [Kurochkin, 1996, 2000, 2004; Курочкин, 2004]. 
Необходимо признать, что при описании N. valifa-
novi ростральный конец верхней челюсти был оши-
бочно принят за ростральный конец нижней челю-
сти и наоборот – нижняя челюсть была обозначена 
как рострум верхней челюсти, что было установле-
но Киаппе с соавторами [Chiappe et al., 2001] на ос-
новании более полного черепа (экз. IGM-100/1011) 
из кампанского местонахождения Уха-Толгод, на-
ходящегося в десятке километров юго-восточнее 
Хульсана. Однако существо проблемы от этого не 
меняется, так как оба фрагмента челюстей N. vali-
fanovi имеют робустную куполообразную форму, в 
отличие от плоского клюва G. minuta. Основываясь 
на мнимом сходстве челюстей N. valifanovi и ново-
го черепа из местонахождения Уха-Толгод, Киаппе 
с соавторами [Chiappe et al., 2001] свели N. valifa-
novi в синонимы G. minuta, к которому отнесли так-
же свой новый экземпляр и эмбрионы из эллипсо-
идных яиц Хермин-Цава. Опровержение такого ре-
шения было опубликовано только в двух коротких 
тезисах докладов [Курочкин, 2004; Kurochkin, 2004]. 
Поэтому здесь необходимо детальнее обсудить от-
ношения между G. minuta, эмбрионами из яиц, N. 
valifanovi и новым черепом из Уха-Толгода.  

Материалы по гобиптериксу, эллипсоидным яй-
цам и N. valifanovi происходят из отложений барун-
гойотской свиты. Но следует учитывать, что рас-
стояние между крайними точками находок – между 
Хермин-Цавом и Хульсаном составляет около 150 
км. Местонахождение Хульсан расположено в Нэ-
мэгэтинской котловине, а местонахождение Хер-
мин-Цав находится в изолированном от этой котло-
вины бассейне в Заалтайской Гоби. Отложения 
Уха-Толгода, из которых происходит экземпляр 
IGM-100/1011, относятся к джадохтской свите, счи-
тающейся более древней, чем барунгойотская [Jer-
zykiewicz, 2000], хотя существует точка зрения об 
их одновозрастности [Shuvalov, 2000]. Это место-
нахождение также находится в Нэмэгэтинской кот-
ловине. 
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Мнение о принадлежности эмбрионов из хер-
минцавских яиц к роду Gobipteryx было высказано 
вместе с их описанием [Elżanowski, 1981] исклю-
чительно на основании единственного сходства по 
удлиненному заднему отростку нижней челюсти 
[Martin, 1983], после чего прочно утвердилось в ли-
тературе [Elżanowski, 1995; Martin, 1995; Chiappe, 
2002]. Эллипсоидные яйца из Хермин-Цава стали 
называть гобиптериксовыми, несмотря на то что они 
были описаны как Gobioolithus minor [Михайлов, 
1996а].  

G. minuta основан на двух фрагментах челюстей. 
Он имеет некоторые черты сходства с N. valifanovi 
в конфигурации премаксиллы и в наличии рядов 
отверстий на верхней и нижней челюстях. Однако у 
N. valifanovi ростральные части обеих челюстей 
имеют робустную куполообразную форму (они 
плоские и низкие у G. minuta), острые концы че-
люстей (округлые у G. minuta), узкие и острые кон-
тактные края обеих челюстей (плоские у G. minuta), 
по боковым поверхностям обеих челюстей прохо-
дят глубокие продольные борозды, в которые вы-
ходят отверстия (борозды отсутствуют у G. minuta), 
отверстия располагаются только в передней части 
мандибулы (проходят вдоль всей мандибулы у G. 
minuta), размеры отверстий увеличиваются в кау-
дальном направлении (приблизительно одного раз-
мера по всей длине у G. minuta), по коньку пре-
максиллы проходит продольная борозда (отсутству-
ет у G. minuta). Следовательно, N. valifanovi и G. mi-
nuta показывают серьезные различия в морфологии 
ростральной части челюстей, которые не позволя-
ют считать их одним видом. 

Отнесенный к G. minuta череп экземпляра IGM-
100/1011 [Chiappe et al., 2001] имеет 15 признаков, 
общих с N. valifanovi: вершина предчелюстной кос-
ти заостренная и дорсально выпуклая, контактные 
края предчелюстной кости и нижней челюсти тол-
стые, но острые, на латеральных поверхностях пред-
челюстной кости имеется только один ряд отвер-
стий, свод неба арковидный, ростральная часть не-
бного свода образует отчетливую ямку, по медиаль-
ной стороне режущего края предчелюстной кости 
проходит продольная выемка, режущая поверхность 
нижней челюсти прямая, на латеральных поверхно-
стях нижней челюсти только один ряд отверстий, 
вентральные поверхности нижней челюсти ровные 
и выпуклые, симфизная область нижней челюсти 
толстая и выпуклая вентрально, ветви нижней че-
люсти формируют симфиз под углом 45º. У Gobi-
pteryx, как показано выше, все эти признаки харак-
теризуются иным строением. По другим признакам 
(например, плоская дорсальная поверхность пред-
челюстной кости, наличие борозды на латеральной 
поверхности предчелюстной кости, мелкие отвер-

стия на латеральной поверхности предчелюстной 
кости, наличие отчетливого сагиттального гребня 
на небе) экземпляр IGM-100/1011 отличается от N. 
valifanovi, поэтому IGM-100/1011, возможно, следу-
ет считать отдельным видом рода Nanantius [Ku-
rochkin, 2004]. 
 
Род Gobipipus Kurochkin, Chatterjee et Mikhailov, 

2013 
 

Типовой вид – Gobipipus reshetovi Kurochkin, 
Chatterjee et Mikhailov, 2013. 

Диагноз. Череп лишен зубов; рострум вздернут. 
Верхнечелюстная кость формирует внутренний и 
нижний край наружной ноздри. Вентральный край 
передней части срединной обонятельной кости рас-
положен внутри предглазничного окна. Латераль-
ная поверхность зубной кости с глубоким горизон-
тальным желобом сзади и двумя рядами отверстий 
спереди. Акромион лопатки с медиовентральным 
отростком. Фаланговая формула кисти 1-1-0; первый 
палец гораздо длиннее, чем второй. По: [Kurochkin 
et al., 2013].  

Видовой состав. Типовой вид.  
Замечания. Чаттержи [Chatterjee, 1997] исполь-

зовал родовое название Gobipipus Chatterjee, 1997 
без описания и диагноза, которое, таким образом, 
должно считаться nomen nudum.  
 

Gobipipus reshetovi Kurochkin, Chatterjee  
et Mikhailov, 2013 

Рис. 45 
 

Голотип – ПИН, № 4492/3, фрагментарный ске-
лет эмбриона в сочленении; местонахождение Хер-
мин-Цав, Монголия; барунгайотская свита, верхний 
кампан, верхний мел. 

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 4492/4, фраг-
мент скелета эмбриона из типового местонахожде-
ния.  

Диагноз. Вид монотипичного рода. 
Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. А. Эльжановский [Elżanowski, 1981] 

описал неполные скелеты эмбрионов птиц из мел-
ких эллипсоидных (овоидных) яиц барунгойотско-
го местонахождения Хермин-Цав в Заалтайской Го-
би, которые до этого считались яйцами крокодилов 
или черепах. Он заключил, что эмбрионы, скорее 
всего, относятся к Gobipteryx minuta Elzanowski, 1974, 
описанному из местонахождения Хульсан, находя-
щегося в 150 км восточнее Хермин-Цава, отложе-
ния в котором также относятся к барунгойотской 
свите [Jerzykiewicz, 2000; Shuvalov, 2000]. Позднее 
яйца птиц были найдены в Хульсане Совместной 
Советско-Монгольской  палеонтологической экспе- 
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Рис. 45. Gobipipus reshetovi Kurochkin et al., 2013. а–г – фрагментарный скелет эмбриона (голотип ПИН, 
№4492/3) с латеральной (а), дорсальной (б) и вентральной (в) сторон по отношению к черепу; д – фрагментар-
ный скелет (экз. ПИН, №4492/4) с латеральной стороны; местонахождение Хермин-Цав, Монголия; верхний 
кампан, верхний мел. 

Обозначения: as+ca – таранная и пяточная кости; bo – основная затылочная кость; bs – основная клиновидная кость; co – 
коракоид; d – зубная кость; fe – бедренная кость; fi – малая берцовая кость; fm – большое затылочное отверстие; fu – ви-
лочка; hu – плечевая кость; il – подвздошная кость; l – слезная кость; m – верхнечелюстная кость; mcI-mcIII – метакарпалии 
I – III; me – срединная обонятельная кость; p – теменная кость; ph – фаланга пальца; pm – предчелюстная кость; pop – за-
глазничный отросток; popr – околоушной отросток; pu – лобковая кость; q – квадратная кость; ra – лучевая кость; rad – Лу-
чевая кость запястья; sc – лопатка; soc – верхняя затылочная кость; sq – чешуйчатая кость; st – грудина; ti – большая бер-
цовая кость; trc – трехкостный канал; ul – локтевая кость; uln – локтевая кость запястья; ve – позвонок; I–III – пальцы кисти 

 
дицией (ССМПЭ). Но в Хульсане оказалось два ти-
па яиц. Один из них сходен по размеру и форме с 
яйцами из Хермин-Цава, а другой представляет бо-
лее крупные яйца, хотя также овоидные по форме 
[Михайлов, 1996а; Mikhailov, 1997, 2000]. Эмбри-
оны в обоих типах яиц из Хульсана до сих пор не-
известны. Скорлупа яиц с херминцавскими эмбри-
онами по микроструктуре отличается от таковой 
Ratitae, Galliformes и Anseriformes [Михайлов, 1996б; 
Mikhailov, 1997, 2000]. К.Е. Михайлов [Михайлов, 
1996а], установил для такой скорлупы отдельный 
тип структуры, названный левисоолитидным. От-
дельные фрагменты скорлупы с таким типом мик-
роструктуры найдены совместно со скелетом Na-
nantius valifanovi, поэтому есть все основания счи-
тать такую скорлупу принадлежащей энанциорни-
совым птицам [Mikhailov, 1997, 2000] и к ним же 
относить эмбрионов из эллипсоидных яиц Хермин-
Цава. 

Мартин [Martin, 1983, 1995] принимает эти ис-
копаемые эмбрионы за G. minuta и относит их к 
Enantiornithes. Эльжановский окончательно отнес 
эмбрионов к G. minuta только в 1995 г. [Elżanowski, 
1995]. В более ранних публикациях он лишь выска-
зывался о такой возможности. ССМПЭ также со-
брала несколько эмбрионов в Хермин-Цаве. Эм-
бриональные кости этих невылупившихся птенцов 
имеют некоторые специфические признаки строе-
ния, известные для скелетов взрослых энанциорни-
сов. Все сохранившиеся кости скелета показывают 
у них полное окостенение, несмотря на крошечные 
размеры. Это относится и к длинным костям конеч-
ностей, полностью – от одного конца до другого – 
сформированных фоссилизированой костной тка-
нью, что фундаментально отличает херминцавских 
эмбрионов от эмбрионов современных птиц. У со-
временных птиц процесс окостенения двигается от 
середины длинных костей к их концам, так что хря-
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щевые вставки между зонами окостенения сущест-
вуют у них даже еще некоторое время после вылуп-
ления из яйца. Эмбрионы из Хермин-Цава демон-
стрируют полностью окостеневшие кости еще до 
вылупления из яйца. 

Ранее считалось, что херминцавские эмбрионы 
представляют две группы птиц: энанционисовых и 
палеогнат [Kurochkin, 1995a, 1996]. Но после непо-
средственного сравнения экземпляров из коллекции 
ПИН РАН с таковыми в коллекции Института па-
леобиологии ПАН пришлось принять, что все они 
относятся к Enantiornithes. Демонстрировавшиеся 
различия между ними [Kurochkin, 1996] отражают 
возрастную изменчивость, как это и предполага-
лось Эльжановским [Elżanowski, 1981]. Однако Go-
bipteryx и эмбрионы относятся к различным таксо-
нам энанциорнитин. 

Экземпляр ZPAL, MgR-1/34 [Elżanowski, 1981] 
из Хермин-Цава определенно относится к Enantior-
nithes, так как имеет сочленение коракоида с лопат-
кой соответственно через бугорок и ямку, так же как 
показывает и другие синапоморфии энанциорнисо-
вых. Именно этот экземпляр имеет задний отросток 
нижней челюсти, который также имеется у G. minu-
ta из Хульсана; у остальных экземпляров эмбри-
онов данный отросток или не сохранился, или не 
виден. Однако этот признак служит единственной 
общей особенностью для Gobipteryx и эмбрионов. 
Эльжановский [Elżanowski, 1981] также заключил, 
что Gobipteryx и эмбрионы имеют сходное строение 
предчелюстной кости. Действительно, предчелюст-
ная кость эмбриона ZPAL, MgR-1/88 сходна по об-
щим очертаниям с таковой у Gobipteryx, но отлича-
ется большими размерами и более краниальным 
расположением носовых отверстий, а также более 
острым углом схождения латеральных поверхностей 
предчелюстной кости вдоль дорсальной стороны. 
Наиболее отчетливо различие между ними проявля-
ется в строении рострума клюва. Он тонкий и за-
остренный у Gobipteryx, но плоский и округлый у 
эмбрионов. Наружные контактирующие края пред-
челюстной кости и нижней челюсти у Gobipteryx 
узкие, но широкие и плоские у эмбрионов. Для эм-
брионов специфичны двухголовчатая квадратная 
кость с глазничным отростком, вентральный выступ 
на ростральном конце срединной обонятельной кос-
ти, латеральная борозда на нижней челюсти, замет-
но удлиненный и направленный вентромедиально 
акромион лопатки, отсутствие выраженной шейки 
лопатки, короткий и широкий акрокоракоид, объе-
динение гленоида и фасетки для сочленения с кора-
коидом, проксимальное смещение начала пектораль-
ного гребня, превышение длины большой метакар-
палии над длиной малой метакарпалии, кистевая фа-
ланговая формула 1-1-0 и спинная кость из двух ту-

ловищных позвонков. Они также демонстрируют та-
кие отличительные признаки, как маленькие носо-
вые отверстия, широкая и дорсовентрально сдавлен-
ная ростральная часть предчелюстной кости, длин-
ная базальная фаланга первого пальца лапы, очень 
короткая краниальная часть подвздошной кости, 
толстая малая берцовая кость, почти одинаковой дли-
ны с большой берцовой костью и отсутствие слия-
ния проксимального ряда тарзалий (комплекс таран-
ной и пяточной костей) с большой берцовой костью. 

Таким образом, в противоположность сложивше-
муся пониманию [Elżanowski, 1995; Martin, 1995; 
Chiappe et al., 2001; Chiappe, 2002], отнесение экзем-
пляров эмбрионов ZPAL, MgR-1/34, MgR-1/33 и 
MgR-1/88 из местонахождения Хермин-Цав к роду 
Gobipteryx, а тем более к G. minuta, неоправданно. 

 
Gobipterygiformes fam. indet. 

 
Род Elsornis Chiappe, Suzuki, Dyke, Watabe,  

Tsogtbaatar et Barsbold, 2007 
 

Elsornis: [Chiappe et al., 2007, p. 194]. 
Типовой вид – Elsornis keni Chiappe et al., 2007. 
Диагноз. Брахиальный индекс (отношение длин 

плечевой и локтевой костей) превышает единицу. 
Тело лопатки с резким изгибом в ее краниальной 
четверти. Краниальный край грудины может быть 
подразделен на три отдельных сегмента: слегка изо-
гнутый средний и два боковых. Карпометакарпус 
выгнут каудально, образуя краниальную депрессию. 
Дистальный симфиз большой и малой метакарпа-
лий занимает по крайней мере 1/3 общей длины 
карпометакарпуса. 

Видовой состав. Типовой вид из позднего мела 
Монголии. 

Замечания. Диагноз составлен на основании 
описания единственного известного представителя 
семейства Elsornis [Chiappe et al., 2007].  

 
Elsornis keni Chiappe, Suzuki, Dyke, Watabe,  

Tsogtbaatar et Barsbold, 2007 
Рис. 46 

 

Elsornis keni: [Chiappe et al., 2007, p. 194]. 
Голотип – MPD-b, №100/201, частично сочле-

ненный скелет, включающий элементы передних ко-
нечностей, плечевого пояса, шейных позвонков и 
фаланг пальцев задней конечности; местонахожде-
ние Тугрикийн-Ширэ, Южно-Гобийский аймак, Мон-
голия; джадохтский горизонт, джадохтская свита, 
?кампан, верхний мел.  

Материал. Голотип. 
Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 

см. [Chiappe et al., 2007]. 
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Рис. 46. Elsornis keni Chiappe et al., 2007. Фрагменты скелета (голотип MPD-b, №100/201): а, б – правый ко-
ракоид с вентральной (а) и дорсальной (б) сторон; в, г – правая лопатка с медиальной (в) и латеральной (г) сто-
рон; д–ж – левый (д, е) и правый (ж) метакарпусы с вентральной (д) и дорсальной (е, ж) сторон; з, и – грудина с 
краниальной (з) и дорсальной (и) сторон; к, л – левая плечевая кость с каудальной (к) и краниальной (л) сторон; 
м, о – правая локтевая кость с вентральной (м) и каудальной (о) сторон; н, п – правая локтевая кость с вентраль-
ной (н) и каудальной (о) сторон; р – вилочка с каудальной стороны [Chiappe et al., 2007, fig. 5–11]; местонахож-
дение Тугрикийн-Ширэ, Монголия; джадохтский горизонт, джадохтская свита, верхний мел 

 
Распространение. Типовое местонахождение. 

 
Род Kizylkumavis Nessov, 1984 

 

Kizylkumavis: [Несов, 1984, с. 52; Kurochkin, 1996, 
p. 23; 2000, p. 534; Аверьянов, 1999, с. 21]. 

Типовой вид – Kizylkumavis cretacea Nessov, 1984. 
Диагноз. Дистальный эпифиз плечевой кости 

сильно расширен дорсовентрально. Вентральная часть 
эпифиза заметно увеличена относительно дорсаль-
ной части. Дорсальный мыщелок широк. Межмы-
щелковая вырезка узка. Сгибательный отросток да-
леко выступает дистально. 

Видовой состав. Типовой вид из позднего мела 
Узбекистана. 

Замечания. Курочкин [Kurochkin, 1996, 2000] 
включил данный род в семейство Alexornithidae. 
Плечевые кости Kizylkumavis из Узбекистана и Ale-
xornis из Мексики [Brodkorb, 1976] в некотором от-
ношении сходны, но различаются по нескольким 
признакам [Kurochkin, 1996]. Эти роды объединяют 
заметный дистальный сдвиг вентрального надмы-
щелка, дистальное смещение мелкой локтевой ям-

ки и резкий переход от дистального эпифиза к диа-
физу. Они различаются формой дорсального мыщел-
ка (широкий и округлый у Kizylkumavis, узкий и 
овальный у Alexornis), шириной межмыщелковой 
вырезки (более широкая у Alexornis), размерами 
сгибательного отростка (незначительно выступает 
дистально у Alexornis). Перпендикулярное располо-
жение дорсального мыщелка к продольной оси кос-
ти, ориентация вентрального мыщелка под острым 
углом к ней и отсутствие отпечатка плечевой мыш-
цы подтверждают принадлежность Kizylkumavis к 
Enantiornithes. 
 

Kizylkumavis cretacea Nessov, 1984 
Табл. X, фиг. 5, 6 

 

Kizylkumavis cretacea: [Несов, 1984, с. 53, табл. VIII, 
фиг. 5; 1997, с. 150, табл. 16, фиг. 5; Nessov, 1992a, 
p. 469, fig. 4 A–C; Аверьянов, 1999, с. 21; Kurochkin, 
2000, p. 534].  

Голотип – ЦНИГР музей, № 51/11915, дисталь-
ный фрагмент правой плечевой кости; обнажение 
ЦБИ-5а, местонахождение Джаракудук, Навоий-
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ский вилоят, Узбекистан; биссектинская свита, конь-
як, верхний мел. 

Материал. Голотип.  
Диагноз. Вид монотипичного рода. Очень ма-

ленький энанциорнис, максимальная ширина дис-
тального эпифиза плечевой кости 5.1 мм. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. K. cretacea был первым представи-

телем инфракласса Enantiornithes, описанным из Ста-
рого Света [Несов, 1984]. При первоописании он 
был отнесен к Aves incertae sedis, а не к Enantior-
nithes. Однако, несмотря на фрагментарность голо-
типа, нет сомнений в принадлежности K. cretacea к 
энанциорнисам. В то же время экз. РО № 3434б, 
определявшийся как Kizylkumavis sp., вероятнее все-
го относится к веерохвостым птицам (см. ниже). 
 

Род Zhyraornis Nessov, 1984 
 

Zhyraornis: [Несов, 1984, с. 51; Kurochkin, 1996, 
p. 25; 2000, p. 534; Аверьянов, 1999, с. 33]. 

Типовой вид – Zhyraornis kashkarovi Nessov, 1984. 
Диагноз. Весь синсакрум выгнут дорсально. Кра-

ниальная 1/3 синсакрума заметно опущена вент-
рально. Дорсальный гребень синсакрума высок. Кра-
ниальный конец синсакрума расширен латерально. 
На уровне двух крестцовых позвонков синсакрум 
слегка расширен латерально и сужен между первым 
крестцовым и последним туловищным позвонками, 
входящими в состав синсакрума. Каудальная поло-
вина синсакрума сужена. Два самых больших ребер-
ных отростка двух крестцовых позвонков отклоня-
ются каудально, реберные отростки других позвон-
ков синсакрума почти не развиты. Вентральная бо-
розда не выражена. 

Видовой состав. Z. kashkarovi Nessov, 1984, Z. 
logunovi Nessov, 1992 – оба поздний мел Узбеки-
стана. 

Замечания. По синсакрумам из Джаракудука 
описано четыре вида, отнесенных к отряду Ichthy-
ornithiformes [Несов, 1984, 1986, 1990, 1992; Несов, 
Ярков, 1989; Несов, Пантелеев, 1993; Nessov, 1992a]. 
Сравнение материалов по Zhyraornis с синсакру-
мом Nanantius valifanovi Kurochkin, 1996 и с энан-
циорнисовым тазом из Эль Брете, Аргентина [Chi-
appe, Walker, 2002] показывает принадлежность Zhy-
raornis к Enantiornithes [Kurochkin, 1995a, 1996]. До-
полнительные исследования необходимы для того, 
чтобы подтвердить валидность данного рода энан-
циорнисовых птиц.  
 

Zhyraornis kashkarovi Nessov, 1984 
Табл. X, фиг. 7–10 

 

Zhyraornis kashkarovi: [Несов, Боркин, 1983, с. 110, 
таблица, рис. 8, 9; Несов, 1984, с. 51, табл. VIII, 

фиг. 4; 1992, с. 22; 1997, с. 149, 203, табл.16, фиг. 7, 
8, 13, табл. 17, фиг. 5, 6; Nessov, 1992a, p. 467, fig. 2 
I–N; Kurochkin, 1996, p. 25; 2000, p. 534; Аверьянов, 
1999, с. 33]. 

Голотип – ЦНИГР музей, № 42/11915, неполный 
синсакрум, содержащий не менее 7 слитых позвон-
ков в краниальной части, при отсутствии большей 
части каудального отдела; обнажение ЦБИ-5а, место-
нахождение Джаракудук, Навоийский вилоят, Узбе-
кистан; биссектинская свита, коньяк, верхний мел. 

Материал. Голотип и туловищный позвонок, 
экз. ЦНИГР музей, № 43/11915. 

Диагноз. Первый позвонок синсакрума постепен-
но расширяется краниально. Поперечные отростки 
второго позвонка синсакрума слегка проявляются 
на дорсальной поверхности. Реберные отростки двух 
крестцовых позвонков тонкие и характерно накло-
нены каудально. Весь синсакрум вытянут и узок. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Кроме туловищного позвонка ЦНИГР 

музей, № 43/11915, к Z. kashkarovi были также от-
несены из местонахождения Джаракудук диафиз лок-
тевой кости ЗИН, РО № 3394, левая лопатка ЦНИГР 
музей, № 44/11915 и диафиз левой плечевой кости 
ЦНИГР музей, № 45/11915 [Несов, 1984; Несов, Бо-
ркин, 1983; Nessov, 1992b]. Позвонок ЦНИГР музей, 
№ 43/11915 имеет большой невральный канал, глу-
бокие выемки на латеральных поверхностях тела и 
почти плоские сочленовные поверхности тела по-
звонка. Он сопоставим по размеру с синсакрумом 
Z. kashkarovi и вполне может относиться к этому 
виду [Несов, 1997; Nessov, 1992a]. Строение гленоид-
ной фасетки и акромиона лопатки показывает оп-
ределенное сходство с таковыми энанциорнисов 
(Enantiornis, Nanantius), но этого недостаточно для 
отнесения ее к Z. kashkarovi. Диафиз плечевой кос-
ти определенно не относится к Enantiornithes, по-
скольку сосудистое отверстие находится в типич-
ном месте для веерохвостых птиц, у Enantiornithes 
оно располагается на противоположной стороне 
диафиза [Kurochkin, 1996]. Диафиз локтевой кости 
не определим точнее, чем Aves indet. 
 

Zhyraornis logunovi Nessov, 1992 
Табл. X, фиг. 11, 12 

Zhyraornis logunovi: [Несов, 1990, рис. 2, фиг. 2; 
1992, с. 42, табл. I, фиг. 1; 1997, с. 150, 203, табл. 17, 
фиг. 7; Kurochkin, 1996, p. 26; 2000, p. 535; Аверь-
янов, 1999, с. 33]. 

Голотип – ЗИН, PO № 4600, краниальная часть 
синсакрума, включающая по крайней мере 5 сли-
тых позвонков; обнажение ЦБИ-5а, местонахожде-
ние Джаракудук, Навоийский вилоят, Узбекистан; 
биссектинская свита, коньяк, верхний мел. 

Материал. Голотип. 
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Диагноз. Первый позвонок синсакрума резко 
расширен латерально в краниальном направлении. 
Поперечные отростки второго позвонка синсакру-
ма заметно проявляются на дорсальной поверхно-
сти. Две пары самых больших реберных отростков 
тонкие. Реберные отростки второго позвонка синсак-
рума расположены перпендикулярно к сагитталь-
ной плоскости синсакрума. Синсакрум в целом рас-
тянут и расширен, краниальная часть незначитель-
но наклонена вентрально. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
 

Род Sazavis Nessov, 1989 
 

Sazavis: [Несов, Ярков, 1989, с. 81; Kurochkin, 
1996, p. 23; 2000, p. 535; Аверьянов, 1999, с. 27]. 

Gobipteryx: [Elżanowski, 1995, p. 40]. 
Типовой вид – Sazavis prisca Nessov, 1989. 
Диагноз. Дистальный эпифиз тибиотарзуса ши-

рокий. Проксимальная сторона крупного медиаль-
ного мыщелка при виде с краниальной стороны за-
круглена. Латеральная и медиальная надмыщелко-
вые ямки на наружной и внутренней поверхностях 
мыщелков соответственно очень глубоки и широ-
ки. Межмыщелковая выемка несколько смещена 
латерально, поэтому латеральный мыщелок узок. 
Большеберцовый блок на каудальной и каудодис-
тальной поверхностях широк с покатыми краями и с 
незначительно выступающими ребрами мыщелков. 
Диафиз резко сужается от эпифиза в проксималь-
ном направлении. Сухожильный бугорок на крани-
альной стороне восходящего отростка таранной кос-
ти выражен слабо и расположен близко к эпифизу. 
Размеры мелкие. 

Видовой состав. Типовой вид из позднего мела 
Узбекистана. 

Замечания. Исходный диагноз Sazavis [Несов, 
Ярков, 1989] дополнен оригинальными наблюдени-
ями и уточнен, так как в нем были перепутаны ла-
теральный и медиальный мыщелки. Sazavis был от-
несен к (?) Alexornithidae [Несов, Ярков, 1989] или 
к Enantiornithes [Несов, 1992; Nessov, 1992a]. Энан-
циорнисовая принадлежность этого рода подтверж-
дается на основании бульбовидной формы крупно-
го медиального мыщелка, уменьшенного и латеро-
медиально уплощенного латерального мыщелка и 
наличия маленького бугорка в центре восходящего 
отростка таранной кости. Сближение Sazavis prisca 
с Gobipteryx [Elżanowski, 1995] лишено каких-либо 
оснований, поскольку у последних тибиотарзус не-
известен. От Nanantius данный род отличается уз-
ким латеральным мыщелком и расширенным лате-
рально дистальным эпифизом. По этой причине 
объединение Sazavis с Nanantius в составе одного 
семейства [Kurochkin, 2000] представляется необо-

снованным, и, таким образом, семейственная принад-
лежность этого рода требует специального иссле-
дования.   
 

Sazavis prisca Nessov, 1989 
Табл. II, фиг. 4–6 

 

Enantiornithes?: [Несов, 1988, с. 120, рис. 1.2]. 
Sazavis prisca: [Несов, Ярков, 1989, с. 83, рис. 1, 

фиг. 2; Несов, 1992, с. 22; 1995, табл. XI, фиг. 9; Не-
сов, 1997, с. 149; Nessov, 1992a, p. 467, fig. 2 W–Y; 
Kurochkin, 2000, p. 536; Аверьянов, 1999, с. 27]. 

Gobipterygidae seo Gobipteryx: [Elżanowski, 1995, 
p. 40]. 

Голотип – ЗИН, PO № 3472, дистальный фраг-
мент правого тибиотарзуса; обнажение ЦБИ-14, ме-
стонахождение Джаракудук, Навоийский вилоят, Уз-
бекистан; биссектинская свита, коньяк, верхний мел. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Вид монотипичного рода. 
Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. S. prisca – очень мелкий энанциор-

нис из местонахождения Джаракудук. Его размеры 
сопоставимы с Kizylkumavis cretacea, поэтому мож-
но предполагать конгенеричные или даже конспе-
цифичные отношения этих двух форм, что может 
быть установлено лишь при появлении дополни-
тельных материалов.  
 

Род Lenesornis Kurochkin, 1996 
 

Ichthyornis: [Несов, 1986, с. 34]. 
Lenesornis: [Kurochkin, 1996, p. 26; 2000, p. 535]. 
Типовой вид – Lenesornis maltshevskyi (Nessov, 

1986). 
Диагноз. Краниальная часть синсакрума только 

слегка загнута вентрально. Краниальная сочленов-
ная поверхность первого позвонка синсакрума име-
ет овальную форму и уплощена дорсовентрально. 
Самые большие реберные отростки расположены на 
третьем и четвертом позвонках синсакрума. Ребер-
ные отростки идут перпендикулярно к сагиттальной 
плоскости синсакрума. Вентральная борозда широ-
ка и неглубока. 

Видовой состав. Типовой вид из позднего мела 
Узбекистана. 
 

Lenesornis maltshevskyi (Nessov, 1986) 
Табл. XI, фиг. 1–3 

 

Ichthyornis maltshevskyi: [Несов, 1986, с. 33,  
рис. 1, фиг. 1; 1992, с. 22; 1997, с. 149, 203, табл. 16, 
фиг. 9; Nessov, 1992a, p. 467, fig. 2 F–H; Аверьянов, 
1999, с. 18]. 

Lenesornis maltshevskyi: [Kurochkin, 1996, p. 26–
27; 2000, p. 535]. 
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Голотип – ЗИН, PO № 3434, краниальная поло-
вина синсакрума; обнажение ЦБИ-14, местонахож-
дение Джаракудук, Навоийский вилоят, Узбеки-
стан; биссектинская свита, коньяк, верхний мел. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Вид монотипичного рода. 
Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Этот синсакрум был описан как Ich-

thyornis maltshevskyi Nessov, 1986, в семействе Ich-
thyornithidae отряда Ichthyornithiformes, что подтвер-
ждалось позднее [Несов, 1992, 1997; Nessov, 1992b]. 
Однако большое сходство этого экземпляра с Na-
nantius valifanovi Kurochkin, 1996 и преобладание в 
Джаракудуке посткраниальных остатков Enantior-
nithes заставило ревизовать его как энанциорнитина 
[Kurochkin, 1996]. Поскольку этот крестец заметно 
отличается от таковых Zhyraornis, он был помещен 
в отдельный род. 

 
Род Gurilynia Kurochkin, 1999 

 

Gurilynia: [Курочкин, 1999, с. 133; Kurochkin, 
2000, p. 541]. 

Типовой вид – Gurilynia nessovi Kurochkin, 1999. 
Диагноз. Головка плечевой кости в проксималь-

ной проекции образует широкий тупой угол, в ко-
тором дорсальная сторона угла лишь немного пре-
вышает по длине вентральную сторону. Вентраль-
ная сторона головки почти не увеличена в объеме и 
только немного толще дорсальной ее части. Крани-
альная ямка, расположенная непосредственно дис-
тальнее места перегиба головки, выражена очень 
слабо. Пекторальный гребень имеет утолщенное ос-
нование без шероховатого углубления на каудаль-
ной поверхности. В дистальном эпифизе плечевой 
кости каудальная впадина на каудальной поверхно-
сти между надмыщелками очень мелка, почти не вы-
ражена. В краниальном эпифизе коракоида верши-
на лопаточного бугорка заострена. Наиболее дорсаль-
ный участок диафиза коракоида, непосредственно 
перед эпифизом, сильно утоньшен. 

Видовой состав. Типовой вид из позднего мела 
Монголии. 
 

Gurilynia nessovi Kurochkin, 1999 
Табл. XI, фиг. 17–21 

 

Gurilynia nessovi: [Курочкин, 1999, с. 135, рис. 1, 
2 а–ж; Kurochkin, 2000, p. 541, fig. 27.3]. 

Голотип – ПИН, № 4499/12, проксимальный 
эпифиз правой плечевой кости; местонахождение 
Гурилын-Цав, Бугийнцавская котловина, Южно-
Гобийский аймак, Монголия; нэмэгэтинская свита, 
нижний маастрихт, верхний мел. 

Материал. Голотип; дистальный эпифиз левой 
плечевой кости экз. ПИН, № 4499/14; дорсальный 
эпифиз левого коракоида экз. ПИН, № 4499/13. 

Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 
см. [Курочкин, 1999, с. 135]. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Все указанные материалы (экз. ПИН, 

№ 4499/12, 13 и 14) включены в одну типовую се-
рию, поскольку собраны на одной точке в несколь-
ких сантиметрах друг от друга и соответствуют меж-
ду собой по относительным размерам. Кроме них, 
там же были одновременно найдены дистальная 
часть левой локтевой кости экз. ПИН, № 4499/16, 
дистальная часть левой лучевой кости ПИН,  
№ 4499/15 и дистальная часть левого карпометакар-
пуса ПИН, № 4499/18 [Курочкин, 1999]. Хотя три 
последних элемента, так же как дистальный эпифиз 
левой плечевой кости ПИН, № 4499/14 и краниаль-
ный эпифиз левого коракоида ПИН, № 4499/13, 
представляют кости левого крыла и соответствуют 
друг другу по относительным размерам, ввиду не-
достаточной изученности морфологии этих элемен-
тов у крупных позднемеловых энанциорнисов, они 
не включаются в типовую серию [Курочкин, 1999]. 
Валидность этой формы была поставлена под со-
мнение из-за фрагментарности материалов [Chiap-
pe, Walker, 2002, p. 244], но недавная оценка мор-
фологии данного таксона в сравнении с остальны-
ми энанциорнисами подтвердила валидность Guri-
lynia nessovi [O’Connor, 2009].  
 

Род Incolornis Panteleyev, 1998 
 

Enantiornithes: [Несов, 1992, с. 24]. 
«Enantiornis»: [Несов, Пантелеев, 1993, с. 90]. 
Enantiornithes indet.: [Несов, 1997, с. 149, 204]. 
Incolornis: [Пантелеев, 1998, с. 7]. 
Enantiornis: [Kurochkin, 2000, p. 540]. 
Типовой вид – Incolornis silviae Panteleyev, 1998. 
Диагноз. Поперечное сечение диафиза имеет тре-

угольную форму. Дорсальная поверхность диафиза 
скошена латерально. Медиальная сторона диафиза 
уплощена в виде гребня, достигающего в крани-
альном направлении основания акрокоракоида. Пи-
тательное отверстие отставлено от вырезки надко-
ракоидного нерва на середину медиальной поверх-
ности диафиза. 

Видовой состав. Типовой вид из позднего мела 
Узбекистана. 
 

Incolornis silviae Panteleyev, 1998 
Табл. XI, фиг. 15 

 

Enantiornithes (?): [Несов, 1992, с. 24, табл. I, 
фиг. 3; Несов, Пантелеев, 1993, с. 24, табл. I, фиг. 3 
а–г]. 
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Enantiornithes indet.: [Несов, 1997, с. 149, 204, 
табл. 19, фиг. 4]. 

Incolornis silviae: [Пантелеев, 1998, с. 7, рис. 5а–г]. 
Голотип – ЗИН, РО № 4604, краниальная часть 

левого коракоида; обнажение ЦБИ-14, местонахож-
дение Джаракудук, Навоийский вилоят, Узбекистан; 
биссектинская свита, коньяк, верхний мел. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Лопаточный бугорок низок и заужен. 

Проксимальная часть диафиза и краниальный эпи-
физ заметно сжаты дорсовентрально. Размеры мелкие. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
 

Gobipterygiformes genus incertae sedis 
«Enantiornis» walkeri Nessov et Panteleyev, 1993 

Табл. XI, фиг. 10, 11 
 

«Enantiornis» walkeri: [Несов, Пантелеев, 1993, 
с. 90, рис. 2 р–ф; Kurochkin, 1995a, p. 52; 1996,  
p. 28; Несов, 1997, с. 149, 204, табл. 19, фиг. 8].  

Enantiornis walkeri: [Курочкин, 1999, с. 134; Ku-
rochkin 2000, p. 541; Аверьянов, 1999, с. 14]. 

Explorornis walkeri: [Пантелеев, 1998, с. 5, рис. 3 
а–е; Аверьянов, 1999, с. 14]. 

Голотип – ЗИН, РО № 4825, краниальная поло-
вина левого коракоида; обнажение ЦБИ-5а, место-
нахождение Джаракудук, Навоийский вилоят, Узбе-
кистан; биссектинская свита, коньяк, верхний мел. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Лопаточный бугорок коракоида высок, 

расширен и с выступом в центре. Дорсальная по-
верхность лопаточного бугорка плавно переходит в 
плоскую дорсальную поверхность акрокоракоидно-
го отростка. Примыкающая к эпифизу проксималь-
ная часть диафиза грацильна, заметно утоньшается 
в дорсовентральном сечении по направлению к эпи-
физу. Дорсомедиальный гребень диафиза достигает 
уровня лопаточного бугорка. Дорсальная поверх-
ность диафиза слабо вогнута продольно, вентраль-
ная – выпуклая.  

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Несов и Пантелеев [1993] отмечают 

отличия от коракоида Enantiornis leali из верхнего 
мела Аргентины, но остается неизвестным, соответ-
ствуют ли эти отличия родовым или семействен-
ным, учитывая крайнее однообразие строения кора-
коидов у энанциорнисовых птиц. «Enantiornis» wal-
keri был включен в род Explorornis [Пантелеев, 
1998], типовой вид которого Explorornis nessovi Pan-
teleyev, 1998, известный по голотипу, представлен 
недиагностичным материалом (см. ниже), и поэто-
му валидность рода Explorornis не может быть под-
тверждена.  
 
 

Gobipterygiformes fam. indet. 1 
 

Enantiornithes: [Несов, Пантелеев, 1993, с. 93, 
рис. 2 а-в; Несов, 1997, с. 149, 204, табл. 19, фиг. 6]. 

Alexornithiformes fam. indet.: [Kurochkin, 1996,  
p. 30; 2000, p. 536]. 

Explorornis sp. 1: [Пантелеев, 1998, с. 6, рис. 2 а-г]. 
Экз. ЗИН, РО № 4818, диафиз левого коракоида; 

обнажение ЦБИ-14, местонахождение Джаракудук, 
Навоийский вилоят, Узбекистан; биссектинская 
свита, коньяк, верхний мел. 
 

Gobipterygiformes fam. indet. 2 
 

Explorornis sp. 2: [Пантелеев, 1998, с. 7]. 
Экз. ЗИН, РО № 4817, фрагмент стернальной 

части левого коракоида; обнажение ЦБИ-14, место-
нахождение Джаракудук, Навоийский вилоят, Узбе-
кистан; биссектинская свита, коньяк, верхний мел. 
 

Gobipterygiformes fam. indet. 3 
 

Enantiornithidae: [Несов, Боркин, 1983, с. 110, 
таблица, рис. 7]. 

Enantiornithiformes: [Nessov, 1992a, c. 467, fig. 2 
AA, BB, Z]. 

Enantiornithidae gen. indet.: [Kurochkin, 1996, p. 
29; 2000, p. 536]. 

Enantiornithes: [Несов, 1997, с. 147, 203, табл. 17, 
фиг. 3]. 

Alexornithiformes fam. indet.: [Kurochkin, 2000, p. 
536]. 

Экз. ЗИН, РО № 3494, фрагмент проксимально-
го эпифиза левого тарзометатарзуса; обнажение 
ЦБИ-4в, местонахождение Джаракудук, Навоий-
ский вилоят, Узбекистан; биссектинская свита, 
коньяк, верхний мел.  

Замечания. Этот фрагмент метатарзуса был 
ошибочно обозначен в работах Несова [Несов, 1984; 
Nessov, 1992a] под номером ЗИН, РО № 3394, кото-
рый на самом деле относится к диафизу локтевой 
кости из этого же местонахождения. 
 

Gobipterygiformes fam. indet. 4 
Табл. XI, фиг. 22, 23  

 

Древняя птица: [Несов, 1986; 1988, рис 1, фиг. 3]. 
Gaviidae gen.: [Несов, 1992, с. 22].  
Ichthyornis или Zhyraornis: [Nessov, 1992, fig. 2 

O-P]. 
Alexornithidae gen. indet.: [Kurochkin, 1996, p. 27; 

2000, p. 536]. 
Экз. ЗИН, PO № 3473, полный второй шейный 

позвонок (эпистрофей); обнажение ЦБИ-14, место-
нахождение Джаракудук, Навоийский вилоят, Узбе-
кистан; биссектинская свита, коньяк, верхний мел. 
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Замечания. Этот позвонок очень сходен с эпи-
строфеем N. valifanovi Kurochkin, 1996 по общей 
краниокаудальной удлиненности, слабо развитой 
краниальной сочленовной поверхности и ее расши-
рению латерально, широкой невральной дуге, плос-
кой дорсальной пластинки невральной дуги, сильно 
выступающей каудально и низкому остистому от-
ростку и неглубоким латеральным выемкам на теле 
позвонка. Но он более чем в два раза крупнее эпи-
строфея N. valifanovi. 

В целом в биссектинской свите местонахожде-
ния Джаракудук насчитывается 12 различных форм 
энанциорнисовых (основанных преимущество на 
фрагментарных остатках коракоидов), из которых 
пять описаны как виды. Но сравнение их друг с дру-
гом во многих случаях затруднительно ввиду фраг-
ментарности материалов и изолированности эле-
ментов скелета, по которым они описаны. Тем не 
менее по крайней мере три мелких и два среднего 
размера энанциорнисов могли существовать со-
вместно в коньяке Узбекистана. 
 

Gobipterygiformes fam. indet. 5 
 

Aves: [Несов, 1992, с. 24, табл. I, фиг. 4]. 
Enantiornithes indet.: [Несов, 1997, с. 204, табл. 18, 

фиг. 9]. 
Abavornis sp.: [Пантелеев, 1998, с. 10, рис. 8]. 
Экз. ЗИН, РО № 4605, фрагмент диафиза пра-

вого коракоида; обнажение ЦБИ-14, местонахожде-
ние Джаракудук, Навоийский вилоят, Узбекистан; 
биссектинская свита, коньяк, верхний мел. 

Замечания. Также изображен и упомянут как ко-
ракоид, похожий на ихтиорнисовый [Несов, 1992, 
с. 24, табл I, фиг. 4]. 
 

Gobipterygiformes fam. indet. 6 
 

Holbotia ponomarenkoi: [Курочкин, 1991, с. 44 
(nomen nudum)].  

Kholbotiaka: [Kurochkin, 1994, p. 332 (nomen nu-
dum)]. 

Bird: [Bakhurina, Unwin, 1995, p. 226].  
Euornithiformes family nov.: [Kurochkin, 2000,  

p. 544].  
Экз. ПИН, № 3147/200, фрагмент скелета, вклю-

чающий кости задней конечности, плечевого пояса, 
крыла и черепа, частично в сочленении; местона-
хождение Холботу, Монголия, нижний мел.  

Замечания. Первоначально данный образец был 
определен как птерозавр [Курочкин, 1991], но позд-
нее был отнесен к энанциорнисам [Kurochkin, 2000]. 
Наибольшее сходство птица из Холботу проявляет 
с раннемеловым семейством энанциорнисовых птиц 
Longipterygidae, от которых тем не менее отлича-
ется удлиненным тарзометатарзусом. 

Gobipterygiformes nomina dubia 
Ichthyornis minusculus Nessov, 1990 

 

«Ichthyornis» minusculus: [Несов, 1990, с. 59, 
рис. 2, фиг. 1; 1992, с. 22, табл. III, фиг. 6; 1997,  
с. 149, 203, табл. 17, фиг. 9; Nessov, 1992a, p. 467]. 

Alexornithiformes fam. indet.: [Kurochkin, 1996,  
p. 29; 2000, p. 536]. 

Экз. ЗИН, РО № 4626 (голотип Ichthyornis minu-
sculus Nessov, 1990), туловищный позвонок; обна-
жение ЦБИ-14, местонахождение Джаракудук, На-
воийский вилоят, Узбекистан; биссектинская свита, 
коньяк, верхний мел. 

Замечания. В публикациях Л.А. Несова до 1997 
г. данный позвонок ошибочно значился под номе-
рами РО № 3941 и РО № 4000, а в работе 1997 г.  
(с. 203) также ошибочно как РО № 3491. 

Тело позвонка имеет амфицельное строение, что 
обычно для туловищных позвонков Aves. Дорсаль-
ные края обеих сочленовных поверхностей прямые, 
вентральные – полукруглые. Поперечная ширина 
сочленовных поверхностей приблизительно в 1.5 ра-
за больше их дорсовентральной высоты. Латераль-
ные углубления над телом позвонка очень глубоки. 
Реберная суставная поверхность расположена на 
середине позвонка, она глубоко выемчатая и вы-
двинута латерально на длинной ножке. Задние со-
членовные отростки были, очевидно, довольно длин-
ными, что показывает сохранившаяся часть левого 
отростка. Позвонок подходит к синсакруму Lenes-
ornis maltshevskyi по эллиптическому профилю со-
членовных поверхностей и большому диаметру ка-
нала спинного мозга, однако он недостаточно диа-
гностичен даже на родовом уровне.  
 

Enantiornis martini Nessov et Panteleyev, 1993 
Табл. XI, фиг. 12–14 

Enantiornis или Enantiornithidae: [Несов, 1992,  
с. 24, табл. II, фиг. 2]. 

«Enantiornis» martini: [Несов, Пантелеев, 1993, 
с. 92; Kurochkin, 1995a, p. 52; 1996, p. 28; Несов, 
1997, с. 149, 204, табл. 19, фиг. 3; Аверьянов, 1999, 
с. 14]. 

Enantiornis martini: [Курочкин, 1999, с. 134; Ku-
rochkin, 2000, p. 541]. 

Incolornis martini: [Пантелеев, 1998, с. 8, рис. 6; 
Аверьянов, 1999, с. 14]. 

Экз. ЗИН, РО №4609 (голотип Enantiornis marti-
ni Nessov et Panteleyev, 1993), краниальный эпифиз 
правого коракоида; обнажение ЦБИ-14, местона-
хождение Джаракудук, Навоийский вилоят, Узбе-
кистан; биссектинская свита, коньяк, верхний мел. 

Замечания. Данный экземпляр был описан как 
«Enantiornis» martini, отличаясь некоторыми деталя-
ми строения от описанного в этой же статье «En-
antiornis» walkeri [Несов, Пантелеев, 1993]. Позднее 
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Таблица X. Фиг. 1–4. Gobipteryx minuta Elzanowski, 1974; 1–3 – экз. ZPAL, MgR-I/32, череп: 1 – вид с верху, 
2 – вид снизу, 3 – вид сбоку; 4 – голотип, ZPAL, MgR-I/12 с вентральной стороны; местонахождение Хульсан, 
Южно-Гобийский аймак, Монголия; барунгойотская свита, поздний кампан, верхний мел. Масштаб – 1 см. 

Фиг. 5, 6. Kizylkumavis cretacea Nessov, 1984; голотип, ЦНИГР музей, № 51/11915, дистальный фрагмент правой 
плечевой кости: 5 – с краниальной стороны, 6 – с каудальной стороны; обнажение ЦБИ-5а, местонахождение 
Джаракудук, Навоийский вилоят, Узбекистан; биссектинская свита, коньяк, верхний мел. Масштаб – 5 мм. 

Фиг. 7–10. Zhyraornis kashkarovi Nessov, 1984; 7–8 – голотип, ЦНИГР музей, № 42/11915, неполный синсакрум: 
7 – вид сбоку, 8 – вид с вентральной стороны; масштаб – 1 см; 9, 10 – экз. ЦНИГР музей, № 43/11915, туловищный 
позвонок: 9 – вид сбоку, 10 – вид с каудальной стороны; масштаб – 5 мм; обнажение ЦБИ-5а, местонахождение 
Джаракудук, Навоийский вилоят, Узбекистан; биссектинская свита, коньяк, верхний мел. 

Фиг. 11, 12. Zhyraornis logunovi Nessov, 1992; голотип, ЗИН PO, № 4600, краниальная часть синсакрума: 11 – 
вид сбоку, 12 – вид снизу; обнажение ЦБИ-5а, местонахождение Джаракудук, Навоийский вилоят, Узбекистан; 
биссектинская свита, коньяк, верхний мел. Масштаб – 1 см. 

Фиг. 13, 14. Evgenavis nobilis O’Connor, Averianov et Zelenkov, 2014; голотип, ЗИН PH, № 1/154, правый 
метатарзус: 13 – с дорсальной стороны; 14 – с плантарной стороны; местонахождение Шестаково-3, Россия; 
илекская свита, баррем, нижний мел. Масштаб – 1 см. 

Фиг. 15–24. Nanantius valifanovi Kurochkin, 1996; голотип, ПИН, № 4492/1, фрагменты расчлененного скелета: 
15, 16 – нижняя челюсть: 15 – вид снизу, 16 – вид сбоку; 17 – верхняя челюсть сбоку; 18 – метакарпус с вентральной 
стороны; 19, 20 – синсакрум и таз: 19 – вид сверху, 20 – вид сбоку; 21 – тарзометатарзус с плантарной стороны; 
22 – коракоид с дорсальной стороны; 23 – плечевая кость с краниальной стороны; 24 – тибиотарзус с краниальной 
стороны; местонахождение Хермин-Цав, Южно-Гобийский аймак, Монголия; барунгойотская свита, поздний 
кампан, верхний мел. Масштаб – 1 см. 

Таблица XI. Фиг. 1–3. Lenesornis maltshevskyi (Nessov, 1986); голотип, ЗИН PO, № 3434, краниальная половина 
синсакрума: 1 – вид сбоку, 2 – вид с дорсальной стороны, 3 – вид с вентральной стороны; обнажение ЦБИ-
14, местонахождение Джаракудук, Навоийский вилоят, Узбекистан; биссектинская свита, коньяк, верхний мел. 
Масштаб – 1 см. 

Фиг. 4–6. Sazavis prisca Nessov, 1989; голотип, ЗИН PO, № 3472, дистальный фрагмент правого тибиотарзуса: 4 
– вид сбоку, 5 – вид с краниальной стороны, 6 – вид с каудальной стороны; обнажение ЦБИ-14, местонахождение 
Джаракудук, Навоийский вилоят, Узбекистан; биссектинская свита, коньяк, верхний мел. Масштаб – 1 см. 

Фиг. 7–9. Explorornis nessovi Panteleyev, 1998 (nomen dubium); голотип, ЗИН, РО № 4819, краниальная половина 
левого коракоида: 7 – с дорсальной стороны, 8 – с вентральной стороны, 9 – с медиальной стороны; обнажение 
ЦБИ-14, местонахождение Джаракудук, Навоийский вилоят, Узбекистан; биссектинская свита, коньяк, поздний 
мел. Масштаб – 1 см.

Фиг. 10, 11. Explorornis walkeri (Nessov et Panteleyev, 1993); голотип, ЗИН, РО № 4825, краниальная половина 
левого коракоида: 10 – с медиальной стороны, 11 – с латеральной стороны; обнажение ЦБИ-5а, местонахождение 
Джаракудук, Навоийский вилоят, Узбекистан; биссектинская свита, коньяк, поздний мел. Масштаб – 
1 см.

Фиг. 12–14. Explorornis martini (Nessov et Panteleyev, 1993) (nomen dubium); голотип, ЗИН, РО № 4609, 
краниальный эпифиз правого коракоида: 12 – с дорсальной стороны, 13 – с латеральной стороны; 14 – с медиальной 
стороны; обнажение ЦБИ-14, местонахождение Джаракудук, Навоийский вилоят, Узбекистан; биссектинская 
свита, коньяк, поздний мел. Масштаб – 1 см.

Фиг. 15. Incolornis silviae Panteleyev, 1998; голотип, ЗИН, РО № 4604, краниальная часть левого коракоида 
с дорсальной стороны; обнажение ЦБИ-14, местонахождение Джаракудук, Навоийский вилоят, Узбекистан; 
биссектинская свита, коньяк, поздний мел. Масштаб – 1 см.

Фиг. 16. Abavornis bonaparti Panteleyev, 1998 (nomen dubium); голотип, ЦНИГР музей, № 56/11915, диафиз 
правого коракоида с дорсальной стороны; обнажение ЦБИ-14, местонахождение Джаракудук, Навоийский вилоят, 
Узбекистан; биссектинская свита, коньяк, поздний мел. Масштаб – 1 см.

Фиг. 17–21. Gurilynia nessovi Kurochkin, 1999: 17–19 – голотип, ПИН № 4499/12, проксимальный фрагмент 
левой плечевой кости: 17 – с проксимальноый стороны, 18 – с краниальной стороны, 19 – с каудальной стороны; 
20 – экз. ПИН, №4499/14, дистальный фрагмент левой плечевой кости с краниальной стороны; 21 – экз. ПИН, № 
4499/13, краниальный эпифиз левого коракоида сбоку; местонахождение Гурилын-Цав, Южно-Гобийский аймак, 
Монголия; нэмэгэтинская свита, нижний маастрихт, поздний мел. Масштаб – 1 см. 
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Фиг. 22, 23. Gobipterygiformes gen. indet.; экз. ЗИН PO, № 3473, полный второй шейный позвонок (эпистрофей): 
22 – сверху, 23 – сбоку; обнажение ЦБИ-14, местонахождение Джаракудук, Навоийский вилоят, Узбекистан; 
биссектинская свита, коньяк, поздний мел. Масштаб – 1 см. 

Фиг. 24–26. Cerebavis cenomanica Kurochkin et Saveliev, 2006; голотип, ПИН № 5028/2, эндокраниальное 
ядро мозга с фрагментарными остатками костной ткани и ядрами костных полостей слуховой области черепа 
и клиновидных костей: 24 – сбоку, 25 – сверху, 26 – сзади; местонахождение Меловатка-3, Жирновский р-н, 
Волгоградская обл., Россия; меловатская свита, средний сеноман, поздний мел. Масштаб – 1 см. 

Таблица XII. Фиг. 1–5. Hesperornis rossicus Nessov et Yarkov, 1993; 1–3 – слепок с голотипа, ВКМ, № 26306/2, 
проксимальный фрагмент правого тарзометатарзуса: 1 – с латеральной стороны, 2 – с дорсальной стороны, 3 – 
с проксимальной стороны; местонахождение Рычково, Суровикинский р-н, Волгоградская обл., Россия; верхняя 
часть нижнего кампана, верхний мел; 4 – экз. ЗИН, РО № 5464, левый тарзометатарзус; 5 – экз. ЗИН, РО № 
5463, дистальная часть левого тарзометатарзуса; местонахождения Карякино, Саратовская обл., Россия; нижний 
кампан, верхний мел. Масштаб – 1 см. 

Фиг. 6–8. Asiahesperornis bazhanovi Nessov et Prizemlin, 1991; экз. ИЗ НАНК, № 1/КМ 97, проксимальный 
фрагмент левого тарзометатарзуса: 6 – с плантарной стороны, 7 – с дорсолатеральной стороны, 8 – с проксимальной 
стороны; по: [Dyke et al., 2006]; местонахождение карьер Приозерный, окрестности поселка Кушмурун, 
Костанайская обл., Казахстан; верхний сантон – нижний кампан, верхний мел. Масштаб – 1 см. 

Фиг. 9, 10. Judinornis nogontsavensis Nessov et Borkin, 1983; голотип ЗИН, РО № 3389, грудной позвонок: 
9 – снизу, 10 – сбоку; местонахождение Ногон-Цав, Баянхонгорский аймак, Монголия; маастрихт, поздний мел. 
Масштаб – 1 см. 

Фиг. 11–14. Brodavis mongoliensis Martin, Kurochkin et Tokaryk, 2012; голотип ПИН, № 4491/8, проксимальный 
фрагмент левого тарзометатарзуса: 11 – с проксимальной стороны, 12 – с латеральной стороны, 13 – с медиальной 
стороны, 14 – с дорсальной стороны; местонахождение Бугин-Цав, Монголия; маастрихт, верхний мел. 
Масштаб – 1 см. 

Фиг. 15. Hesperornithidae gen. indet.; экз. ПИН, № 4494/2, дистальный фрагмент правого тибиотарзуса; 
местонахождение Цаган-Хушу, Южно-Гобийский аймак, Монголия; нэмэгэтинская свита, верхний мел. 
Масштаб – 1 см. 

Фиг. 16, 17. Struthio asiaticus Milne-Edwards, 1871; экз. ПИН, № 2975/1, изолированный блок метатарзалии III 
левого тарзометатарзуса: 16 – с дистальной стороны, 17 – с дорсальной стороны; местонахождение Береговая, 
Республика Бурятия, Россия; чикойская свита, верхний плиоцен. Масштаб – 1 см. 

Фиг. 18, 19. Mystiornis cyrili Kurochkin et al., 2011; голотип PM TSU 16/5–45, полный левый метатарзус: 18 – 
с дорсальной стороны; 19 – с плантарной стороны; местонахождение Шестаково-1, Кемеровская обл., Россия; 
илекская свита, баррем – апт, нижний мел. Масштаб – 1 см. 

Таблица XIII. Фиг. 1–12. Lutetodontopteryx tethyensis Mayr et Zvonok, 2012; 1–6 – голотип SMF Av 553a+b, 
проксимальный и дистальный фрагменты правого тарзометатарзуса; 1–3 – проксимальная часть: 1 – с дорсальной 
стороны, 2 – с вентральной стороны, 3 – с проксимальной стороны, 4–6 – дистальная часть: 4 – с дорсальной 
стороны, 5 – с плантарной стороны, 6 – с дистальной стороны; 7, 8 – экз. SMF Av578b, дистальный фрагмент 
левого тибиотарзуса: 7 – с краниальной стороны, 8 – с каудальной стороны; 9, 10 – экз. SMF Av555, фрагмент 
левой нижней челюсти: 9 – с латеральной стороны, 10 – с медиальной стороны; 11, 12 – экз. SMF Av559, левая 
квадратная кость: 11 – с латеральной стороны, 12 – с медиальной стороны; по: [Mayr, Zvonok, 2012, fi gs. 2, 4]. 
Масштаб – 1 см. 

Фиг. 13–15. Asiavis phosphatica Nessov, 1986; голотип ЗИН, РО № 3440, фрагмент левого карпометакарпуса: 
13 – с проксимальной стороны, 14 – с вентральной стороны, 15 – с дорсальной стороны; местонахождение 
Ташкура, Узбекистан; верхи среднего эоцена. Масштаб – 1 см. 

Фиг. 16, 17. Pelagornithidae gen. indet; 27 – экз. ЗИН, РО № 4295, фрагмент челюсти с латеральной стороны; 
28 – экз. ЗИН, РО№ 4296, фрагмент челюсти с медиальной стороны; местонахождение Джерой II, Узбекистан; 
средний–верхний эоцен. Масштаб – 1 см. 

Фиг. 18. Pseudodontornis tshulensis Averianov et al., 1991; голотип ЗИН, РО № 4294, фрагмент ?правой зубной 
кости с латеральной стороны; местонахождение Джилга I, Казахстан; верхний палеоцен (ланден). Масштаб – 1 см. 

Фиг. 19–21. Pelagornithidae gen. indet.; экз. SMF Av 583, краниальный фрагмент грудины: 19 – с 
вентролатеральной стороны, 20 – с латеральной стороны, 21 – с краниальной стороны, по: [Mayr, Zvonok, 2012, 
fi g. 5]; местонахождение Иково (Новопсков), Украина; нижний лютет, средний эоцен. Масштаб – 5 см. 
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был создан род Explorornis, в который обоснованно 
был помещен «Enantiornis» walkeri, а «Enantiornis» 
martini был перемещен в другой вновь созданный 
род Incolornis [Пантелеев, 1998], представители ко-
торого характеризуются сильно уплощенной прок-
симальной частью диафиза коракоида и мелкими 
размерами. «Enantiornis» martini общими очертани-
ями и пропорциями схож с видами walkeri и nessovi 
и отличается большими размерами и робустностью 
от Incolornis silviae. Тем не менее фрагментарность 
образца и однообразие устройства коракоида у энан-
циорнисов делают данный материал недиагностич-
ным, как минимум, на родовом уровне.  

 
Catenoleimus anachoretus Panteleyev, 1998 

 

Enantiornithes: [Несов, 1992, с. 24, табл. I, фиг. 6]. 
Enantiornithes?: [Несов, 1997, с. 149, 204, табл. 

19, фиг. 5]. 
Catenoleimus anachoretus: [Пантелеев, 1998, с. 12, 

рис. 4]. 
Экз. ЗИН, РО №4606 (голотип Catenoleimus ana-

choretus Panteleyev, 1998), диафиз левого коракоида; 
обнажение ЦБИ-14, местонахождение Джаракудук, 
Навоийский вилоят, Узбекистан; биссектинская 
свита, коньяк, верхний мел. 

Замечания. Данный экземпляр слишком фраг-
ментарен, чтобы определить его точную семейст-
венную принадлежность. Ввиду фрагментарности 
сомнительна диагностичность признаков, указанных 
при описании [Пантелеев, 1998]: вытянутость диа-
физа, узость гребня по краю диафиза, узкое осно-
вание лопаточного бугорка (свойственны и для 
других родов энанциорнисов), указанный сильный 
наклон головки коракоида к продольной оси кости 
ложный.  
 

Explorornis nessovi Panteleyev, 1998 
Табл. XI, фиг. 7–9 

 

Enantiornithes: [Несов, Пантелеев, 1993, с. 93, рис. 
2 и-м; Несов, 1997, с. 149, 204, табл. 19, фиг. 7]. 

Alexornithidae gen. indet.: [Kurochkin, 1996, p. 30; 
2000, p. 536]. 

Explorornis nessovi: [Пантелеев, 1998, с. 4, рис. 1 
а–д]. 

Экз. ИН, РО № 4819 (голотип Explorornis nesso-
vi Panteleyev, 1998), краниальная половина левого 
коракоида; обнажение ЦБИ-14, местонахождение 
Джаракудук, Навоийский вилоят, Узбекистан; бис-
сектинская свита, коньяк, верхний мел. 

Замечания. Данный вид, типовой для рода Ex-
plorornis, описан по фрагменту коракоида, лишен-
ному сочленовных поверхностей. Коракоид одно-
образно устроен у энанциорнисов, поэтому данный 
материал следует считать не диагностичным не 

только на родовом уровне, но даже, вероятно, и на 
уровне семейства.  
 

Abavornis bonaparti Panteleyev, 1998 
Табл. XI, фиг. 16 

 

Aves: [Несов, Боркин, 1983, с. 110, таблица, рис. 
4; Несов, 1997, с. 203, табл. 17, фиг. 2]. 

Enantiornithes: [Несов, 1984, с. 52; Несов, Панте-
леев, 1993, с. 93]. 

Enantiornithidae gen. indet.: [Kurochkin, 1996, p. 29; 
2000, p. 536]. 

Gobipteryx: [Elżanowski, 1995, p. 40]. 
Abavornis bonaparti: [Пантелеев, 1998, с. 10, рис. 7]. 
Экз. ЦНИГР музей, № 56/11915 (голотип Aba-

vornis bonaparti Panteleyev, 1998), диафиз правого 
коракоида; обнажение ЦБИ-14, местонахождение 
Джаракудук, Навоийский вилоят, Узбекистан; бис-
сектинская свита, коньяк, верхний мел. 

Замечания. Данный экземпляр в нескольких 
публикациях изображался и упоминался без како-
го-либо определения [Несов, 1997, с. 203, табл. 17, 
фиг. 2; Несов, Боркин, 1983, с. 110, рис. 4; Несов, 
Пантелеев, 1993, с. 93]. Крайняя фрагментарность 
не позволяет диагностировать экземпляр даже на 
семейственном уровне.  

 
ИНФРАКЛАСС ORNITHURAE 

Haeckel, 1866 
 

ПАРВКЛАСС VORONES Zelenkov, 
parvclass nov. 

 
Диагноз. Метатарзалии полностью сращены и 

могут быть частично слиты. Проксимальная часть 
метатарзалии III не опущена плантарно относитель-
но метатарзалий II и IV.  

Состав. Отряды Mystiornithiformes Kurochkin et 
al., 2011, ранний мел Западной Сибири; Voronifor-
mes ordo nov., поздний мел Мадагаскара; Hollandi-
formes ordo nov., поздний мел Монголии; Patagopte-
rygiformes Alvarenga et Bonaparte, 1992, поздний 
мел Аргентины.  

Замечания. В данный парвкласс мы включаем 
меловых птиц, более родственных Vorona berivot-
rensis Forster et al., 1996, чем Passer domesticus (Lin-
naeus, 1758) или Gobipteryx minuta Elzanowski, 1974, 
и отличающихся от всех остальных птиц особым 
типом строения метатарзуса. У Vorones метатарза-
лии плотно срощены или слиты, как у более про-
грессивных веерохвостых птиц, но швы между ме-
татарзалиями обычно еще хорошо заметны. Что бо-
лее важно, в отличие от более продвинутых вееро-
хвостых птиц, проксимальный конец метатарзалии 



 130

III не опущен плантарно относительно метатарза-
лий II и III и, таким образом, все три метатарзалии 
расположены копланарно.  

Филогенетическое положение Vorones остается 
не до конца ясным. Патагоптериды, довольно круп-
ные нелетающие южно-американские представите-
ли этой группы, обычно считаются примитивными 
членами таксона «Ornithuromorpha» [Chiappe, 2002]. 
То же предполагается и для Hollandiformes [Bell et 
al., 2010]. С другой стороны, Vorona при первоопи-
сании была помещена в трихотомию среди Enanti-
ornithes и Ornithuromorpha sensu [Chiappe, 2002]. 
Филогенетический анализ не выявил положения 
Mystiornithiformes [Kurochkin et al., 2011]. Здесь мы 
помещаем Vorones в Ornithurae, но не исключено, 
что новые находки укажут на базальное положение 
этой группы по отношению к Enantiornithes и Orni-
thurae.  

Крайне маловероятно, что более прогрессивные 
веерохвостые птицы могут быть связаны происхож-
дением с этой группой. Напротив, тип стопы ука-
зывает на ее параллельное преобразование у Voro-
nes и остальных веерохвостых птиц. Опускание 
проксимальной части третьей метатарзалии скорее 
всего происходило еще на стадии неслившегося тар-
зометатарзуса, и, таким образом, дивергенция Vo-
rones и более прогрессивных орнитурных птиц 
должна была иметь место еще на эволюционном 
уровне примитивных Pygostylia.  

 
Отряд Mystiornithiformes Kurochkin  

et al., 2011 
 

Диагноз. Метатарзалии II, III и IV почти полно-
стью сращены копланарно по всей их длине, за ис-
ключением проксимальных концов метатарзалий 
III и IV; дорсальные поверхности всех трех мета-
тарзалий заострены в виде продольных гребней; дор-
сальная ямка не выражена; дистальный межкост-
ный канал начинается в дистальной части разгиба-
тельной борозды и выходит на проксимальной 
стенке дистального сосудистого отверстия. 

Состав. Семейство Mystiornithidae Kurochkin et 
al., 2011, ранний мел юга Западной Сибири. 

Замечания. Ранее указывалось, что для Mystior-
nithiformes характерно отсутствие дистальных тар-
залий, приросших к метатарзалиям. Указывалось 
также, что проксимальная часть метатарзуса несет 
три сочленовные поверхности [Kurochkin et al., 2011]. 
Этот вопрос, однако, остается открытым: возмож-
но, проксимальная часть метатарзуса Mystiornithi-
formes все же слита с дистальными тарзалиями (как 
это предполагается для Vorona). Наличие трех сус-
тавных поверхностей на проксимальной поверхно-

сти цевки Mystiornithiformes также подвтердить не 
удается.  

 
Семейство Mystiornithidae Kurochkin, 

Zelenkov, Averianov et Leschinsky, 2011 
 

Mystiornithidae: [Kurochkin et al., 2011, p. 111]. 
Типовой род – Mystiornis Kurochkin et al., 2011. 
Диагноз. Тот же, что и для отряда.  
Состав. Типовой род из раннего мела юга За-

падной Сибири. 
 
Род Mystiornis Kurochkin, Zelenkov, Averianov  

et Leschinsky, 2011 
 

Mystiornis: [Kurochkin et al., 2011, p. 111]. 
Типовой вид – Mystiornis cyrili Kurochkin et al., 

2011. 
Диагноз. Проксимальная сочленовная поверх-

ность метатарзалии II сдвинута дистальнее прокси-
мальных сочленовных поверхностей двух других ме-
татарзалий; плантарная часть метатарзалии II вы-
ступает проксимально за уровень ее проксималь-
ной сочленовной поверхности; средние части стерж-
ней метатарзалий выгнуты плантарно; плантарная 
сторона метатарзалии II сжата медиолатерально и 
заметно выступает плантарно; метатарзалия II – са-
мая короткая из трех метатарзалий, ее сочленовный 
блок сильно уплощен дорсоплантарно и не достига-
ет уровня дистального сосудистого отверстия; со-
членовные блоки всех трех метатарзалий лежат в 
различных плоскостях, так что плоскости сгибания 
пальцев встречаются плантарно под острыми угла-
ми. См. также диагноз отряда.  

Видовой состав. Типовой вид из раннего мела 
юга Западной Сибири.  

Замечания. Проксимальные сочленовные поверх-
ности у Enantiornithes и у Vorona Forster et al., 1996 
располагаются на одном уровне. Картина у взрос-
лых Ornithurae иная, поскольку проксимальный ко-
нец тарзометатарзуса формируется у них слитыми 
дистальными тарзалиями, полностью покрывающи-
ми проксимальные концы метатарзалий. Однако у 
полувзрослых Ornithurae до слияния дистальных 
тарзалий с метатарзалиями проксимальные концы 
метатарзалий также расположены на одном уровне. 
Плантарная выгнутость стержней метатарзалий так-
же характерна для некоторых авизаврид (Soroavi-
saurus) и Vorona. Медиолатеральная сжатость мета-
тарзалии II и заостренность ее плантарной стороны 
также свойственна Soroavisaurus. Сильная укорочен-
ность метатарзалии II и сходная общая ориентация 
сагиттальных плоскостей блоков метатарзалий от-
мечается у раннемелового Gansus и у позднемело-
вого Noguerornis. 
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Mystiornis cyrili Kurochkin, Zelenkov, Averianov  
et Leschinsky, 2011 

Табл. XII, фиг. 18, 19 
 

Голотип – ПМ ТГУ 16/5–45, полный левый тар-
зометатарзус; местонахождение Шестаково 1, Чебу-
линский р-н, Кемеровская обл., Россия; илекская 
свита, баррем – апт, нижний мел. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 

см. [Kurochkin et al., 2011, p. 112-113]. 
Распространение. Типовое местонахождение.  

 
Отряд Hollandiformes Zelenkov, ordo 

nov. 
 

Диагноз. Проксимальный и дистальный концы 
метатарзуса повернуты друг относительно друга под 
углом около 30°. Метатарзалия II и особенно мета-
тарзалия IV сильно редуцированы и заметно Тонь-
ше, чем метатарзалия III. Дорсальные и вентральные 
гребни хорошо выражены в проксимальной части 
метатарзуса. Метатарзалия IV оканчивается замет-
но проксимальнее метатарзалий III и II.  

Состав. Семейство Hollandidae fam. nov., позд-
ний мел Монголии.  

 
Семейство Hollandidae Zelenkov, fam. nov. 

 

Типовой род – Hollanda Bell et al., 2010. 
Диагноз. Тот же, что и для отряда.  
Состав. Типовой род из позднего мела Монго-

лии.  
 

Род Hollanda Bell, Chiappe, Erickson, Suzuki, 
Watabe, Barsbold et Tsogtbaatar, 2010 

 

Hollanda: [Bell et al., 2010, p. 17]. 
Типовой вид – Hollanda luceria Bell et al., 2010. 
Диагноз. В тибиотарзусе проксимальные тарза-

лии полностью слиты с большой берцовой костью, 
но контур восходящего отростка таранной кости ви-
ден; медиальный мыщелок крупнее латерального; в 
средней части краниальной поверхности стержня 
непосредственно вблизи дистального эпифиза име-
ется удлиненный бугорок; на медиальной поверх-
ности кости присутствует сухожильная борозда. 
Тарзометатарзус удлиненный и тонкий, слегка вы-
гнут латерально; медиолатеральная ось проксималь-
ного эпифиза повернута приблизительно на 30° во-
круг длинной оси кости по отношению к соответст-
вующей оси дистального эпифиза; метатарзалии II-
IV полностью слиты проксимально и расположены 
копланарно; суставные поверхности явно вогнутые, 
медиальная суставная поверхность несколько круп-

нее и более округлая, чем латеральная; латеральный 
край латеральной суставной ямки заметно выдается 
проксимально; проксимальные питательные отвер-
стия отсутствуют, но проксимально с краниальной 
стороны между метатарзалиями II и III имеется 
глубокая выемка; метатарзалия III превышает по 
длине метатарзалии II и IV; метатарзалия II при-
близительно в два раза тоньше метатарзалии III; 
вентральные поверхности метатарзалий II и III фор-
мируют гребни; метатарзалия IV короче метатарза-
лий II и III; стержень метатарзалии IV сильно ре-
дуцирован по отношению к метатарзалиям III и II; 
сочленовная поверхность метатарзалии I ориенти-
рована плантарно.  

Видовой состав. Типовой вид из позднего мела 
Монголии.   

Замечания. В первоописании не было приведе-
но диагноза рода. Приведенный здесь диагноз со-
ставлен на основе ранее опубликованных изобра-
жений и описания [Bell et al., 2010].  

 
Hollanda luceria Bell, Chiappe, Erickson, Suzuki, 

Watabe, Barsbold et Tsogtbaatar, 2010 
Рис. 47 

 

Hollanda luceria: [Bell et al., 2010, p. 17, figs. 2–4].  
Голотип – MPC-b100/202, дистальный фрагмент 

правого тибиотарзуса, правый тарзометатарзус, прок-
симальная часть базальной фаланги II пальца, две 
проксимальные и неполная третья фаланга III паль-
ца стопы в сочленении; местонахождение Хермин-
Цав, Заалтайская Гоби, Южно-Гобийский аймак, 
Монголия; барунгойотская свита, верхний кампан, 
верхний мел. 

Материал. Голотип; экз. MPC-b100/203, дисталь-
ная часть левой бедренной кости; экз. MPC-b100/ 
204, левый тибиотарзус без дистальной части; экз. 
MPC-b100/204, стержень левого тибиотарзуса; экз. 
MPCb100/205, проксимальная часть правого тибио-
тарзуса; экз. MPC-b100/206, левая малая берцовая 
кость; экз. MPCb100/207, правая малая берцовая 
кость – типовое местонахождение.  

Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 
см. [Bell et al., 2010]. 

Распространение. Типовое местонахождение.  
 
ПАРВКЛАСС APSARAVES Zelenkov, 

parvclass nov. 
 

Диагноз. Коракоид с отчетливой дорсальной 
ямкой на стернальном расширении. В плечевой кос-
ти пекторальный гребень ориентирован дорсально, 
вентральная часть дистального эпифиза выдается су-
щественно дистальнее, чем дорсальная. Бедренная 
кость с хорошо развитой пателлярной бороздой, пе- 
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Рис. 47. Hollanda luceria Bell et al., 2010. Дисталь-
ная часть задней конечности (голотип MPC-b100/202) 
с дорсальной (а), медиальной (б) плантарной (в) и ла-
теральной (г) сторон [Bell et al., 2010, fig. 2, с изме-
нениями]; местонахождение Хермин-Цав, Монголия; 
барунгойотская свита, поздний кампан, верхний мел 

Обозначения: I-IV – метатарзалии I-IV, III.1-III.3 – 
фаланги третьего пальца стопы; df – дистальное пита-
тельное отверстие; lc – латеральный мыщелок тибио-
тарзуса; mc – медиальный мыщелок тибиотарзуса; 
mtI-mtIV – метатарзалии I-IV; p – проксимальная фа-
ланга второго пальца стопы; pf – проксимальное пита-
тельное отверстие; t1, 2 – бугорки 

 

реходящей на краниальную поверхность кости. Ла-
теральный мыщелок тибиотарзуса в несколько раз 
превосходит медиальный по ширине. Метатарзус 
слитый, проксимальная часть метатарзалии III опу-
щена плантарно относительно метатарзалий II и IV.  

Состав. Отряд Apsaraviformes Livezey et Zusi, 
2007, ранний мел Китая и поздний мел Монголии.  

Замечания. Парвкласс объединяет два известных 
на сегодняшний день таксона с очень необычной 
морфологией. Apsaravis ukhaana Norell et Clarke, 
2001, первый описанный представитель группы, ха-
рактеризуется удивительным сочетанием прогрес-
сивных признаков энанциорнисов (наличие дорсаль-
ной ямки коракоида, сильно выступающий вентраль-
ный край дистальной части плечевой кости) и вееро-
хвостых птиц (прогрессивное строение тарзомета-
тарзуса, строение пателлярной борозды бедренной 
кости) и на этом основании считается переходным 
звеном в эволюции птиц [Norell, Clarke, 2001]. На-
блюдается также некоторое сходство с Vorones, в 
частности в строении дистального тибиотарзуса Ap-
saravis крайне схож с Vorona [Clarke, Norell, 2002]. 
При этом филогенетический анализ обычно поме-
щает Apsaravis в довольно продвинутое положение 
на древе веерохвостых [Clarke, Norell, 2002; O’Con-
nor, Zhou, 2013].  

Недавно из раннего мела Китая была описана 
еще одна орнитурная птица, Schizooura lii Zhou et 
al., 2012, также демонстрирующая сочетание прогрес-
сивных «веерохвостых» черт и энанциорнисовой 
вилочки [Zhou et al., 2012] и на этом основании по-
мещаемая нами в этот парвкласс. К сожалению, пря-
мое сравнение Apsaravis ukhaana и Schizooura lii 
пока практически невозможно из-за плохой сохран-
ности китайского таксона, известного только по го-
лотипу, но обе формы демонстрируют схожее стро-
ение коракоида (столбчатый, с ровным латеральным 
краем, практически без латерального отростка), на-
поминающее коракоид энанциорнисов. В перво-
описании Schizooura lii отмечалось, что у этого так-
сона проксимальная часть третьей метатарзалии не 
опущена плантарно [Zhou et al., 2012], т.е. морфо-
логия цевки довольно примитивна, но наши личные 
наблюдения показывают, что опущенность третьей 
метатарзалии имела место у Schizooura lii, так же 
как у Apsaravis ukhaana.  

Открытие птиц парвкласса Apsaraves сильно 
усложняет картину ранней эволюции птиц и отчас-
ти опровергает представления ряда авторов [Martin, 
1983; Курочкин, 2006] о невозможности выведения 
морфологии орнитурных птиц из таковой энанци-
орнисов. Нужно заметить, что еще до открытия птиц 
со смешанной орнитурно-энанциорнисовой морфо-
логией Несов и Пантелеев [1993] высказывались о 
возможности происхождения морфологического ти-
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па коракоида веерохвостых птиц от состояния, ха-
рактерного для энанциорнисов.  

 
 Отряд Apsaraviformes Livezey et Zusi, 

2007 
  

Диагноз. Тот же, что и для парвкласса.  
Состав. Семейства Apsaravidae fam. nov., позд-

ний мел Монголии, и Schizoouridae fam. nov., ран-
ний мел Китая.  
 
Семейство Apsaravidae Zelenkov, fam. nov. 

  
Apsaravidae: [Livezey, Zusi, 2007, p. 89 – nomen 

nudum]. 
Типовой род – Apsaravis Norell et Clarke, 2001. 
Диагноз. Симфиз нижней челюсти высокий: рас-

стояние от нижнего края борозды, проходящей по 
наружной поверхности симфиза, до вентрального 
края симфиза приблизительно в 4 раза превышает 
таковое от дорсального края борозды до дорсаль-
ного края кости.  

Состав. Типовой род из позднего мела Монго-
лии.  

Замечания. Семейство Apsaravidae было упомя-
нуто в классификации Б. Лайвизи и Р. Цуси [Live-
zey, Zusi, 2007], но при этом без диагноза и указа-
ния типового рода, что делает название непригод-
ным [Международный кодекс…, 2003]. Приведен-
ный здесь диагноз учитывает отличия от другого 
известного на сегодняшний день семейства, Schizo-
ouridae fam. nov. Schizoouridae отличаются от Apsa-
ravidae тонким нижнечелюстным симфизом. У 
Schizoouridae расстояние от борозды до вентраль-
ного края кости не более чем в два раза превышает 
расстояние от борозды до дорсального края кости.  
 

Род Apsaravis Norell et Clarke, 2001 
 

Apsaravis: [Norell, Clarke, 2001, p. 181, figs. 1–3; 
Clarke, Norell, 2002, p. 3]. 

Типовой вид – Apsaravis ukhaana Norell et Clar-
ke, 2001. 

Диагноз. Род монотипичного семейства. 
Видовой состав. Типовой вид из позднего мела 

Монголии.  
 

Apsaravis ukhaana Norell et Clarke, 2001 
Рис. 48 

 

Apsaravis ukhaana: [Norell, Clarke, 2001, p. 181, 
figs. 1–3; Clarke, Norell, 2002, p. 3, figs. 1–23]. 

Голотип – IGM, № 100/1017, почти полный час-
тично сочлененный скелет, без черепа; местонахож-
дение Ухаа-Толгод, Южно-Гобийский аймак, Мон-

голия; формация Джадохта, верхний кампан – ниж-
ний маастрихт, верхний мел. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 

см. [Clarke, Norell, 2002].  
Распространение. Типовое местонахождение. 

 
ПАРВКЛАСС AMBIORTES 

Zelenkov, parvclass nov. 
 

Диагноз. Дорсальная поверхность стернального 
расширения коракоида без хорошо развитого оформ-
ленного углубления (дорсальной ямки). Пектораль-
ный гребень плечевой кости ориентирован дорсаль-
но; сочленовная поверхность головки плечевой кос-
ти ориентирована проксимально и каудально, но не 
краниально (головка не глобулярная); дистальный 
край плечевой кости не скошен вентрально. Мета-
тарзус слит, третья метатарзалия опущена плантар-
но относительно метатарзалий II и IV.  

Состав. Отряд Ambiortiformes Kurochkin, 1982, 
ранний мел Монголии и Китая. 

Замечания. К данному парвклассу мы относим 
птиц, морфология и план строения которых очень 
сходны с таковыми современных представителей 
класса, но которые отличаются примитивным ус-
тройством плечевого сустава. Так, пекторальный гре-
бень плечевой кости у представителей Ambiortes 
ориентирован дорсально (как у энанциорнисовых 
птиц), в то время как он ориентирован краниально 
не только у более продвинутых птиц, но и у многих 
тероподных динозавров. Другая характерная осо-
бенность – отсутствие глобулярной головки плече-
вой кости. Примечательно, что, несмотря на крайне 
примитивное строение проксимальной части плече-
вой кости, коракоид и лопатка у этих птиц были 
вполне современного типа.  

Для Gansus yumenensis Hou et Liu, 1984, опии-
санного по фрагменту задней конечности из ранне-
меловой формации Шиягоу провинции Ганьсю Ки-
тая [Hou, Liu, 1984], был установлен отряд Gansui-
formes. В последние годы было найдено несколько 
фрагментов скелетов, пять из которых отпрепари-
рованы и описаны, и по строению фаланг лапы от-
несены к Gansus yumenensis [You et al., 2006]. Но-
вые материалы по Gansus показывают, что этот род 
близок к Ambiortus [O’Connor, Zelenkov, 2013].   

 
Отряд Ambiortiformes Kurochkin, 1982 
 

Диагноз. Тела шейных позвонков вытянуты дор-
совентрально. Ветви вилочки почти параллельны 
друг другу, в области симфиза образуют небольшой 
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Рис. 48. Apsaravis ukhaana Norell et Clarke, 2001. Неполный скелет (голотип IGM, №100/1017); местонахож-
дение Ухаа Толгод, Монголия [Clarke, Norell, 2001, fig. 1]; формация Джадохта, верхний кампан – ранний маас-
трихт, верхний мел 

Обозначения: an – противовертел, cr – череп, crv – шейные позвонки, cv – хвостовые позвонки, ep – передний пястный 
отросток, lc – левый коракоид, lf – левая бедренная кость, lh – левая плечевая кость, lil – левая подвздошная кость, lp – левая 
лобковая кость, ls – левая лопатка, lt – левый тибиотарзус, ltm – левый тарзометатарзус, lu – левая локтевая кость, ms – сим-
физ нижней челюсти, or - глазница, phil-1 – проксимальная фаланга большого пальца крыла, py - пигостиль, rcm – правый 
карпометакарпус, rf – правая бедренная кость, rh – правая плечевая кость, ri – ребра, ril – правая подвздошная кость, ris – 
правая седалищная кость, rm – правая ветвь нижней челюсти, rr – правая лучевая кость, rre – правая лучевая кость запястья, 
rs – правая лопатка, ru – правая локтевая кость, rue – правая локтевая кость запястья, snf – медиальная борозда коракоида,  
st – грудина, tv – грудные позвонки 

 
бугорок, направленный каудально; дорсальные вер-
шины ветвей вилочки притуплены, без выраженной 

сочленовной поверхности для коракоида. Прямой, 
укороченный и трехгранный акрокоракоидный от-
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росток имеет заостренную краниальную вершину. 
Широкий прокоракоидный отросток перпендикуля-
рен диафизу коракоида; отверстие надкоракоидно-
го нерва расположено в основании прокоракоидно-
го отростка на плоской поверхности с медиальной 
стороны. Диафиз коракоида длинный, его латераль-
ный край прямой. Латеральный отросток стерналь-
ной части коракоида удлиненный. Акромион лопат-
ки удлиненный краниально, заостренный, уплощен-
ный дорсовентрально, с бугорком на дорсальной 
поверхности. Головка плечевой кости проксималь-
но выпуклая и расположена в средней части прок-
симального эпифиза; поперечная борозда на вен-
тральном выступе проксимального эпифиза пред-
ставлена только ямкой («fossa ligament»); вырезка 
плечевой головки слабо выражена. Высота пекто-
рального гребня равна ширине диафиза плечевой 
кости. Шишковидный (knob-like [Houde, 1988]) бици-
питальный гребень практически не развит, плече-
вое утолщение не выражено. 

Состав. Семейства Ambiortidae Kurochkin, 1982, 
ранний мел Монголии; семейства Gansuidae Hou et 
Liu, 1984, Yixianornithidae Zhou et Zhang, 2006, Yan-
ornithidae Zhou et Zhang, 2001, Songlingornithidae 
Hou, 1997, Chaoyangornithidae Hou, 1997, Hongshan-
ornithidae O’Connor, Gao et Chiappe, 2010 – все ран-
ний мел Китая.  

Замечания. Систематика представителей Ambi-
ortiformes требует ревизии. Yixianornithidae Zhou et 
Zhang, 2006 и Yanornithidae Zhou et Zhang, 2001 
могут оказаться младшими синонимами Songling-
ornithidae Hou, 1997 или даже Ambiortidae Kuroch-
kin, 1982. Отнесение к данному отряду семейства 
Chaoyangornithidae, известному по единственному 
фрагментарному скелету, во многом дискуссионно 
[O’Connor, Zhou, 2013]. 

Место Ambiortiformes в системе класса Aves под-
вергалось дискуссии, история которой подробно из-
ложена в работе Курочкина [Kurochkin, 1999]. В ос-
новном это было связано с формой позвонков, ко-
торые первоначально под вопросом были обозначе-
ны как амфицельные [Курочкин, 1982]. Это вело к 
предположению о родстве с Ichthyornithiformes 
[Martin, 1987, 1991], с которыми Ambiortiformes так-
же сходны строением биципитального гребня и не-
развитостью плечевого утолщения. Последующее 
препарирование показало, что шейные позвонки 
Ambiortus имеют гетероцельное строение. В клади-
стической филогении Ambiortus попадал в разные 
места среди Ornithurae [Sereno, Rao, 1992; Chiappe, 
2001, 2002]; в недавней кладограмме, полученной 
О’Коннор с соавторами [O’Connor et al., 2011a; 
O’Connor, Zelenkov, 2013], филогенетическое поло-
жение Ambiortus среди продвинутых Ornithuromor-
pha оказывается неразрешенным. Отнесение Ambi-

ortus к кладе Palaeognathae отвергается, поскольку 
считается, что объединяющие их черты строения 
примитивны для орнитуроморфных птиц [Hope, 2002].  

Было показано, что Otogornis Hou, 1994 из ниж-
него мела Китая имеет ряд общих специфических 
признаков с Ambiortus: утолщенный трехгранный 
акрокоракоид, плоский и широкий гленоид лопат-
ки, срединное положение маленькой и овальной го-
ловки плечевой кости, мелкая и без пневматиче-
ских отверстий пневматическая впадина, длинная и 
тонкая промежуточная фаланга большого пальца 
кисти [Kurochkin, 1999]. С Palaeognathae, и в част-
ности с Lithornithidae, их объединяет краниально 
выступающий и дорсовентрально уплощенный ак-
ромион лопатки, присутствие бугорка на дорсаль-
ной поверхности акромиона, выступающий вент-
ральный угол проксимального эпифиза плечевой 
кости и специфический краниальный бугорок на 
краниальной стороне вентрального выступа этого 
проксимального эпифиза [Kurochkin, 1999]. На этих 
основаниях Otogornis был помещен в отряд Ambi-
ortiformes [Kurochkin, 1999]. Родственные связи Am-
biortus и Otogornis, так же как и их отношение к Pa-
laeognathae, не были приняты [Hope, 2002]. В част-
ности, Otogornis в настоящее время считается пред-
ставителем Enantiornithes [Zhou, Hou, 2002; Chiap-
pe, Walker, 2002; O’Connor et al., 2011a]. 

 
Семейство Ambiortidae Kurochkin, 1982 

 

Ambiortidae: [Курочкин, 1982, с. 453; Kurochkin, 
2000, p. 547]. 

Типовой род – Ambiortus Kurochkin, 1982. 
Диагноз. Латеральная трабекула грудины замет-

но отставлена латерально относительно тела груди-
ны и на конце загнута медиально.  

Состав. Типовой род из раннего мела Монголии. 
Замечания. Семейство Ambiortidae надежнее 

всего отличается от других представителей отряда 
строением грудины [O’Connor, Zelenkov, 2013], что 
отражено в приведенном здесь обновленном диа-
гнозе семейства. Первоначальный диагноз семейст-
ва и отряда [Курочкин, 1982] был составлен из со-
стояний признаков, ныне известных у многих ран-
немеловых веерохвостых птиц, и поэтому пере-
смотрен.  
 

Род Ambiortus Kurochkin, 1982 
 

Ambiortus: [Курочкин, 1982, с. 453; Kurochkin, 
1985a, p. 272; 1985b, p. 193; 1999, p. 277; 2000, p. 549; 
Hope, 2002, p. 350]. 

Типовой вид – Ambiortus dementjevi Kurochkin, 
1982. 
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Рис. 49. Ambiortus dementjevi Kurochkin, 1982. Фрагмент скелета с отпечатками маховых перьев голотип 
(ПИН, №3790/271, 3790/272) [Kurochkin, 1999, fig. 3]; местонахождение Хурилт-Улан-Булак, Монголия; верхи 
неокома, нижний мел 

Обозначения: APR – акрокоракоидный отросток; CL – ключица; CPR – реберный отросток; CRP – краниальная ямка; 
CTP – каудальный поперечный отросток; CTR – пястный блок; DCR – дельтопекторальный гребень; DPG – дельтопекто-
ральный гребень; EPR – разгибательный отросток; FIM – отпечатки перьев; HAF – сочленовная поверхность плечевой кос-
ти; IPH – промежуточная фаланга большого пальца крыла; ITF – надблоковая ямка; LFO – сухожильная ямка; LHM – левая 
плечевая кость; LPC – латеральный отросток коракоида; LSC – левая лопатка; MAM – большая метакарпалия; MIM – малая 
метакарпалия; PPH – проксимальная фаланга большого пальца крыла; PPR – прокоракоидный отросток; R – лучевая кость; 
RB – ребро; RCM – правый карпометакарпус; SBI – отпечатки мягких тканей; ST – грудина; V3-V15 – 3–15 позвонки; UL – 
локтевая кость; UPH – когтевая фаланга большого пальца крыла; UR – локтевая кость запястья 
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Диагноз. Род монотипичного семейства.  
Видовой состав. Типовой вид из раннего мела 

Монголии.  
 

Ambiortus dementjevi Kurochkin, 1982 
Рис. 49 

 

Ambiortus dementjevi: [Курочкин, 1982, с. 453, 
рис. 1, 2; Kurochkin, 1985a, p. 272, figs. 1, 2; 1985b, 
p. 193, figs. 1, 2; 1999, p. 277, figs. 1–5; 2000, p. 549, 
figs. 27.7, 27.8]. 

Голотип – ПИН, №3790/271, 3790/272, часть по-
звоночника, часть плечевого пояса и передней ко-
нечности левой стороны с отпечатками маховых 
перьев; местонахождение Хурилт-Улан-Булак, юж-
нее горы Цэцэн-Ула, Баян-Хонгорский аймак, Мон-
голия; ундурухинская свита, верхи неокома, ниж-
ний мел. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Вид монотипического рода. Описание 

см. [Kurochkin, 1999]. 
Распространение. Типовое местонахождение. 

 
ПАРВКЛАСС HESPERORNITHES 

Fürbringer, 1888 
 

Диагноз. Челюсти с зубами. Коракоид укорочен 
и широк (практически не столбчатый), акрокорако-
идный отросток едва выражен; хорошо развит клю-
чичный отросток. Сочленение ключицы с коракои-
дом отсутствует. Киль грудины не развит. Плечевая 
кость с длинным редуцированным стержнем; мы-
щелки не выражены. Тарзометатарзус полностью 
слитый, проксимальная часть третьей метатарзалии 
опущена плантарно; гипотарзус не развит.  

Состав. Отряд Hesperornithiformes Sharpe, 1899 
из мела Северного полушария.  

Замечания. М. Фюрбрингер [Fürbringer, 1888] 
поместил гесперорнисов в отдельный подкласс 
птиц Hesperornithes. Эти зубастые меловые птицы, 
специализированные к водному образу жизни и 
утратившие способность к полету, демонстрируют 
крайне примитивную морфологию и могут оказать-
ся даже примитивнее, чем представители подкласса 
Ambiortes. Недавнее исследование, направленное 
на реконструкцию мускулатуры и связочного аппа-
рата задней конечности Hesperornis regalis, выяви-
ло специфику устройства их локомоторного аппара-
та [Zinoviev, 2011]. Cовременные филогенетиче-
ские исследования либо помещают гесперорнисов в 
качестве сестринской группы к современным пти-
цам (Neornithes) [O’Connor, Zhou, 2013], либо ба-
зальнее на филогенетическом древе в качестве сес-
тринской группы к Neornithes+Ichthyornithes [Clar-
ke, 2004].  

Помимо признаков, отмеченных в диагнозе, дан-
ный подкласс характеризуется следующим сочета-
нием черт. Текодонтные зубы сидят в общей про-
дольной борозде. На предчелюстной кости зубов нет. 
Небные кости узкие и длинные. Имеется маленькая 
предзубная кость. Между угловой и пластинчатой 
костями развито внутреннее нижнечелюстное со-
членение. Шейные и передние туловищные позвон-
ки гетероцельные. Грудина лишена киля. Корако-
иды короткие и широкие. Ключицы не сросшиеся. 
Скелет крыла сильно редуцирован. Таз уплощенный 
с боков с длинными подвздошной, седалищной и 
лобковой костями, не срастающимися каудально. Ко-
ленная чашечка большая трехгранная с отверстием 
для сухожилия m. ambiens. Кнемиальные гребни 
тибиотарзуса короткие с закругленной проксималь-
ной вершиной. Надсухожильный мостик в дисталь-
ной части тибиотарзуса отсутствует. Тарзометатар-
зус уплощен латеромедиально с закрученной нару-
жу дистальной частью. Гипотарзус не развит. Лате-
ральный гребень на дорсальной стороне тарзомета-
тарзуса сильно выступает дорсально, дистально он 
переходит на блок метатарзалии IV. На плантарной 
стороне диафиза медиальный край сильно выступа-
ет плантарно. Блок метатарзалии IV и четвертый 
палец наиболее длинные. 

 
Отряд Hesperornithiformes Sharpe, 1899 

 
Диагноз. Отряд монотипичного парвкласса.  
Состав. Семейства Enaliornithidae Fürbringer, 

1988, конец раннего мела или начало позднего мела 
Англии; Hesperornithidae Marsh, 1872, поздний мел 
Северной Америки и Евразии; Baptornithidae Rich-
mond et Lucas, 1910, поздний мел Северной Амери-
ки и Евразии; Brodavidae Martin et al., 2012, позд-
ний мел Северной Америки и Евразии. 

Замечания. Отряд Hesperornithiformes, так же 
как Hesperornithidae и Hesperornis, раньше формаль-
но и исчерпывающе не диагностировались. Лишь 
Мартин с соавторами [Martin, Tate, 1976; Martin, 
1983; Galton, Martin, 2002] выделили специфиче-
ские структуры для отряда Hesperornithiformes, на 
чем основан вышеприведенный диагноз. Кларк 
[Clarke, 2004] посчитала Hesperornithiformes млад-
шим синонимом клады Hesperornithes, которую она 
определила как включающую всех птиц, более род-
ственных Hesperornis regalis, чем современным пти-
цам. Диагнозы для Hesperornithidae, Baptornithidae, 
Hesperornis и Baptornis, приведенные ниже, осно-
ваны на нескольких публикациях [Lambrecht, 1933; 
Marsh, 1875, 1877, 1880; Martin, Tate, 1976; Martin, 
1980, 1984; Galton, Martin, 2002]. 
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Семейство Hesperornithidae Marsh, 1872 
 

Hesperornidae: [Marsh, 1872, p. 363]. 
Hesperornithidae: [Marsh, 1876, p. 509; Lambrecht, 

1933, S. 245; Wetmore, 1960, p. 23; Brodkorb, 1963, 
p. 191; Несов, Ярков, 1993, с. 50; Tokaryk, 1998,  
p. 671; Ярков, Несов, 2000, с. 7; Kurochkin, 2000,  
p. 544; Panteleyev et al., 2004, p. 117; Rees, Lindgren, 
2005, p. 1322; Dyke et al., 2006, p. 948; Bell, Ever-
hart, 2009, p. 8]. 

Типовой род – Hesperornis Marsh, 1872. 
Диагноз. В постацетабулярном отделе синсакру-

ма слиты 10 позвонков и 2 позвонка образуют пи-
гостиль. Продольные оси коракоида и лопатки ле-
жат почти на одной прямой линии. Передняя ко-
нечность рудиментарна, сохраняется только плече-
вая кость. Коленная чашечка лежит у латерального 
мыщелка бедренной кости. Блок метатарзалии IV 
заметно превышает по размерам блок метатарзалии 
III и выдается дистальнее за уровень блока метатар-
залии III.  

Состав. Роды Asiahesperornis Nessov et Prizem-
lin, 1991, поздний мел Казахстана; Canadaga Hou, 
1999, поздний мел Канады; Hesperornis Marsh, 1872, 
поздний мел Северной Америки и Евразии; Para-
hesperornis Martin, 1984, поздний мел США; Potam-
ornis Elzanowski, Paul et Stidham, 2001, поздний мел 
США.  

Замечания. Отнесение рода Potamornis к дан-
ному семейству во многом условно и требует под-
тверждения. 

 
Род Hesperornis Marsh, 1872 

 
Hesperornis: [Marsh, 1872, p. 57; 1880, p. 195; Lam-

brecht, 1933, S. 245; Wetmore, 1960, p. 23; Brodkorb, 
1963, p. 191; Fox, 1974, p. 1335; Несов, Ярков, 1993, 
с. 50; Tokaryk, 1998, p. 671; Kurochkin, 2000, p. 544; 
Ярков, Несов, 2000, с. 7; Martin, Lim, 2002, p. 166; 
Panteleyev et al., 2004, p. 117; Rees, Lindgren, 2005, 
p. 1322]. 

Lestornis: [Marsh, 1876, p. 509]. 
Coniornis: [Marsh, 1893, p. 82; Brodkorb, 1963, p. 

192]. 
Hargeria: [Lucas, 1903, p. 552]. 
Типовой вид – Hesperornis regalis Marsh, 1872. 
Диагноз. Слезная кость расширена. Стерналь-

ная часть коракоида расширена. Акрокоракоидный 
отросток отсутствует. Бедренная кость короткая, 
сильно уплощенная краниокаудально. Подколенная 
ямка глубока. Дистальный эпифиз тибиотарзуса толь-
ко слегка отогнут медиально. Дистальный эпифиз 
тарзометатарзуса закручен вокруг продольной оси 
кости наружу приблизительно на 70°. Блок мета-
тарзалии IV почти в три раза крупнее, чем блок 

метатарзалии III, и выдается дистальнее за конец 
последней на половину своей длины.  

Видовой состав. Hesperornis regalis Marsh, 1872, 
поздний мел США; H. crassipes Marsh, 1876, позд-
ний мел США; H. gracilis Marsh, 1876, поздний мел 
США; H. altus (Marsh, 1893), поздний мел США; H. 
montanus Shufeldt, 1915, поздний мел США; H. ros-
sicus Nessov et Yarkov, 1993, поздний мел России; 
H. chowi Martin et Lim, 2002, поздний мел США; 
Hesperornis? bairdi Martin et Lim, 2002, поздний 
мел США; Hesperornis? macdonaldi Martin et Lim, 
2002, поздний мел США; Hesperornis? mengeli Mar-
tin et Lim, 2002, поздний мел Канады. 
 

Hesperornis rossicus Nessov et Yarkov, 1993 
Табл. XII, фиг. 1–5 

 

Hesperornis rossica: [Несов, Ярков, 1993, с. 50, 
рис. 3а–ж; Аверьянов, 1999, с. 18]. 

Hesperornis rossicus: [Kurochkin, 2000, p. 545; 
Panteleyev et al., 2004, p. 117, figs. 3–6]. 

Голотип – Волгоградский краеведческий музей 
ВКМ, № 26306/2, проксимальный фрагмент право-
го тарзометатарзуса; местонахождение Рычково на 
берегу Цимлянского водохранилища между разъез-
дами Рычково и 278 км, Суровикинский район, Вол-
гоградская область, Россия; верхняя часть нижнего 
кампана (зона Belemnellocamax mamillatus), верх-
ний мел. 

Материал. Голотип; экз. ВКМ, № 26306/3, дис-
тальная часть левого тарзометатарзуса; экз. ВКМ, 
№ 26306/2а, фрагмент (?)16-го шейного позвонка; 
экз. ВКМ, № 26306/2б, фаланга пальца лапы; (все 
из типового местонахождения); Шведский музей ес-
тественной истории, экземпляр без номера из кол-
лекции № 398, местонахождение Ивё-Клак, ранний 
кампан; фрагмент проксимального эпифиза правого 
тарзометатарзуса; экз. ЗИН, РО № 5464, левый тар-
зометатарзус; экз. ЗИН, РО № 5463, дистальная часть 
левого тарзометатарзуса; экз. ПИН, № 5027/5, прок-
симальная часть правого тарзометатарзуса; последние 
три из местонахождения Карякино, Саратовская 
обл., Россия; нижний кампан, верхний мел. 

Диагноз. Очень крупный гесперорнис, прибли-
зительно на 20 % крупнее H. regalis Marsh, 1872. 
Сочленовная поверхность проксимального эпифиза 
тарзометатарзуса сильно расширена латеромеди-
ально (поперечно) и дорсоплантарно. Хорошо выра-
жен сдвиг всей сочленовной поверхности по диаго-
нали. Латеральный край латеральной суставной ям-
ки выходит проксимально за уровень межъямочно-
го выступа. Медиальная суставная ямка опущена 
заметно дистальнее по отношению к латеральной. 
Площадь медиальной суставной ямки приблизитель-
но в два раза больше, чем у латеральной. По меди-
альной стороне диафиза от проксимального эпифи-
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за к слиянию блока метатарзалии III и блока мета-
тарзалии II проходит неглубокая борозда, очевидно 
для сухожилия общего разгибателя пальцев. Эта бо-
розда отделена от основной разгибательной бороз-
ды невысоким гребнем. Медиальный плантарный 
гребень высокий, широкий и заостренный. Блок ме-
татарзалии III и блок метатарзалии II сильно реду-
цированы и сдвинуты почти полностью на план-
тарную сторону по отношению к блоку метатарза-
лии IV. 

Распространение. Типовое местонахождение; 
нижнекампанские местонахождения Карякино в 
Саратовской области, Россия и Ивё-Клак в южной 
Швеции. 

Замечания. Кроме голотипа и дистального фраг-
мента левого тарзометатарзуса в материалы типо-
вой серии H. rossicus включены фрагмент прокси-
мального эпифиза тарзометатарзуса, фаланга паль-
ца лапы, два фрагмента позвонков и фрагмент прок-
симального эпифиза тарзометатарзуса из Ивё-Клак 
[Несов, Ярков, 1993]. По тарзометатарзусу лучшей 
сохранности H. rossicus был установлен в Саратов-
ской области в местонахождении Карякино [Pante-
leyev et al., 2004]. На этом основании все сомнения 
о видовой принадлежности фрагментов типовой се-
рии из Рычково и по крайней мере одного дис-
тального фрагмента тарзометатарзуса из Береслав-
ки [Ярков, Несов, 2000, рис. 2, фиг. ж–и] должны быть 
оставлены. Однако корректно сравнить экземпляр 
из Береславки с тарзометатарзусом H. rossicus из 
Карякино не представляется возможным из-за его 
крайней степени окатанности и фрагментарности, 
поэтому его можно определять только как Hesper-
ornithidae indet., как он и был обозначен в исходной 
публикации [Ярков, Несов, 2000]. 

Фрагмент тарзометатарзуса из Ивё-Клак также с 
большим сомнением может быть помещен в дан-
ный вид. Насколько можно судить по опубликован-
ным фотоизображениям [Несов, Ярков, 1993, рис. 
3м–с], у шведского экземпляра дорсальная ямка го-
раздо менее узкая и глубокая (что отмечено этими 
авторами, но оправдано молодым индивидуальным 
возрастом этого экземпляра), отсутствуют два прок-
симальных питательных отверстия и латеральный 
край латеральной суставной ямки заметно поднят 
проксимально. 
 

Hesperornis sp. 1 
 

Hesperornis sp.: [Несов, Ярков, 1993, с. 52, рис. 4 
а–д; Ярков, Несов, 2000, с. 7]. 

Hesperornis rossicus: [Panteleyev et al., 2004, p. 119, 
fig. 6]. 

Экз. ЗИН, РО № 5099, фрагмент латеральной 
части проксимального эпифиза тарзометатарзуса; 
местонахождение Рычково, правый берег Цимлян-

ского водохранилища близ разъезда 278 км, Волго-
градская область, Россия; нижний кампан, верхний 
мел.  

Замечания. Первоначально в двух публикациях 
был обозначен как Hesperornis sp. Но позднее был 
отнесен к H. rossicus [Panteleyev et al., 2004], без до-
статочных на это оснований. 
 

Hesperornis sp. 2 
 

Hesperornis sp.: [Ярков, Несов, 2000, с. 7, рис. 
1а–г]. 

Экз. без номера, коллекция Волгоградского крае-
ведческого музея, туловищный позвонок; местона-
хождение Рычково, правый берег Цимлянского во-
дохранилища близ разъезда 278 км, Волгоградская 
область, Россия; нижний кампан, верхний мел.  

Замечания. Описан как 22-й позвонок, отличаю-
щийся от такового H. regalis деталями строения – 
более выступающими латерально вентролатераль-
ными углами каудальной части тела позвонка и ме-
нее глубокой краниальной сочленовной поверхно-
стью [Ярков, Несов, 2000]. 
 
Род Asiahesperornis Nessov et Prizemlin, 1991 

 
Asiahesperornis: [Несов, Приземлин, 1991, с. 102; 

Аверьянов, 1999, с. 10; Kurochkin, 2000, p. 546; Dy-
ke et al., 2006, p. 948]. 

Типовой вид – Asiahesperornis bazhanovi Nessov 
et Prizemlin, 1991. 

Диагноз. Медиальный мыщелок тибиотарзуса 
сильно уплощен медиолатерально. Профиль прок-
симальной сочленовной поверхности тарзометатар-
зуса при взгляде с проксимальной стороны близок 
к квадратному. Тарзометатарзус в целом довольно 
грацилен, с параллельными латеральной и меди-
альной поверхностями. Дистальный эпифиз тарзо-
метатарзуса почти не повернут вокруг продольной 
оси кости по отношению к проксимальному эпифи-
зу. Дорсальная ямка сравнительно глубока и узка. 
Средняя часть латерального гребня на дорсальной 
стороне тарзометатарзуса нависает над глубокой 
разгибательной бороздой. Заметные медиальная и 
латеральная борозды проходят вдоль медиальной 
стороны по дорсальной поверхности стержня, лате-
ральная борозда дистально завершается отчетливой 
ямкой проксимальнее блока метатарзалии III. Лате-
ральный и медиальный плантарные гребни тарзо-
метатарзуса хорошо развиты, заострены, но высота 
их разнится незначительно, и сгибательная борозда 
неглубокая. Основание блока метатарзалии IV за-
метно массивнее основания блока метатарзалии III. 
На плантарной стороне блока метатарзалии III раз-
вита заметная бороздка. Суставная поверхность ме-
татарзалии I очень невелика по размеру. 



 140

Видовой состав. Типовой вид из позднего мела 
Казахстана.  

Замечания. Диагноз основан на оригинальном 
описании [Несов, Приземлин, 1991] с последующи-
ми уточнениями [Kurochkin, 2000] и дополнениями 
[Dyke et al., 2006]. 
 
Asiahesperornis bazhanovi Nessov et Prizemlin, 1991 

Табл. XII, фиг. 6–8 
Asiahesperornis bazhanovi: [Несов, Приземлин, 

1991, с. 102, рис. 1–2; Несов, Ярков, 1993, рис. 4р–
т; Аверьянов, 1999, с. 10; Kurochkin, 2000, p. 546; 
Dyke et al., 2006, p. 948, figs. 3, 4]. 

Голотип – ИЗ НАНК, № 5/287/86а, фрагмент 
левого тарзометатарзуса; местонахождение карьер 
Приозерный, окрестности поселка Кушмурун, Кос-
танайская область, Казахстан; журавлевская свита, 
верхний сантон – нижний кампан, верхний мел. 

Материал. Голотип; экз. ИЗ НАНК, № 4/КМ 97, 
фрагмент нижней челюсти; экз. ИЗ НАНК, № 
22/КМ 97, изолированный зуб; экз. ИЗ НАНК, № 
2/КМ 97, шейный позвонок; экз. ИЗ НАНК, № 
5/КМ 97, дистальный фрагмент правой бедренной 
кости; экз. ИЗ НАНК, № 218/Б-2003, стержень ле-
вого тибиотарзуса; экз. ИЗ НАНК, № 5/287/86б, 
диафиз правого тарзометатарзуса; экз. ИЗ НАНК, 
№ 1/КМ 97, проксимальный фрагмент левого 
тарзометатарзуса; экз. ИЗ НАНК, № 3, фрагмент 
левого тарзометатарзуса; экз. ИЗ НАНК, № 220/Б-
2003, дистальный фрагмент левого тарзометатарзу-
са; экз. ЗИН, РО №4983, проксимальная часть ле-
вого тарзометатарзуса; типовое местонахождение. 

Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 
см. [Несов, Приземлин, 1991, с. 102; Dyke et al., 
2006, p. 949]. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. В 1991 и 1992 гг. в карьере При-

озерном были собраны новые материалы по A. baz-
hanovi, некоторые из которых оказались гораздо 
лучшей полноты и сохранности, чем первоначаль-
но описанные. Данные по ним использованы в уточ-
ненном диагнозе. В первой статье по этому виду 
[Несов, Приземлин, 1991] в типовую серию были 
включены фрагмент правого тибиотарзуса экз. ИЗ 
НАНК, № 5/287/86б, проксимальная часть левого 
тарзометатарзуса экз. ИЗ НАНК, № 5/287/86в, 
туловищный позвонок экз. ИЗ НАНК, № 5/287/86, 
туловищный позвонок экз. ИЗ НАНК, № 5/203/87. 
В следующей статье [Несов, Ярков, 1993] голотип 
A. bazhanovi был изображен на фототаблице, в под-
писях к которой отмечено, что экз. № 5/287/86в, ве-
роятно, принадлежит другому виду, для экземпля-
ров № 5/287/86б и № 5/287/86 не указана их сис-
тематическая принадлежность, а изображенный экз. 
№ 5/203/87 нигде не упомянут в тексте. В статье Г. 

Дайка с соавторами [Dyke et al., 2006] экз. №5/293/ 
86б назван стержнем правого тарзометатарзуса, а 
экз. №5/287/86в – дистальным концом правого 
тибиотарзуса. Таким образом, вопрос о типовой 
серии по A. bazhanovi нуждается в дополнительной 
проработке. 

В первой публикации [Несов, Приземлин, 1991] 
отложения карьера Приозерный с остатками геспе-
рорнитид были сопоставлены с журавлевской сви-
той, относимой к верхнему кампану – нижнему ма-
астрихту. Позднее отложения были отнесены к 
эгинсайской свите [Nessov, 1992b], что было при-
нято в двух сводках [Kurochkin, 2000; Padian, 2004]. 
Дайк с соавторами [Dyke et al., 2006] специально 
отмечают, что все материалы по Asiahesperornis 
происходят из журавлевской свиты.  
 

Hesperornithidae gen. indet. 1  
Табл. XII, фиг. 15 

 
Baptornis sp.: [Курочкин, 1988, с. 34, табл. VII, 

фиг. 3–4]. 
Hesperornithidae gen.: [Kurochkin, 2000, p. 545, 

fig. 27.5]. 
Hesperornithes inc. sedis: [Clarke, Norell, 2004, p. 9]. 
Экз. ПИН, № 4494/2, дистальный фрагмент пра-

вого тибиотарзуса; местонахождение Цаган-Хушу, 
Южно-Гобийский аймак, Монголия; нэмэгэтинская 
свита, верхний мел. 

Замечания. При первом упоминании эта малень-
кая гесперорнисообразная птица с шириной дис-
тального эпифиза тибиотарзуса в 11.7 мм была от-
несена к Baptornis sp. Впоследствии при непосред-
ственном сравнении его в коллекциях США с ти-
биотарзусами всех известных гесперорнисообраз-
ных наибольшее сходство было установлено с ро-
дом Parahesperornis по небольшой разнице в раз-
мерах между латеральным и медиальным мыщел-
ками, отсутствию дистальной выдвинутости меди-
ального мыщелка и сильной медиальной сдвинуто-
сти разгибательного канала [Kurochkin, 2000]. Вы-
сказывалось мнение, что этот экземпляр по общим 
очертаниям и деталям строения суставов относится 
не к роду Baptornis, а к другому роду бапторнитид, 
возможно, к Judinornis [Несов, Ярков, 1993, с. 43], 
что очевидно недоказуемо. 

Дж. Кларке и М. Норелль [Clarke, Norell, 2004] 
экз. ПИН № 4492/2 считают все-таки более сходным 
с Baptornis, чем с Parahesperornis, и систематизи-
руют его только как Hesperornithes incertae sedis. 
Сходный с ним по размерам и морфологии экз. 
IGM 100/1311, из того же местонахождения Цаган-
Хушу, относят только к Ornithurae incertae sedis, 
так как краниокаудальная уплощенность дисталь-
ной части стержня тибиотарзуса свойственна дру-
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гим ныряющим птицам (бакланам, змеешейкам и 
некоторым пингвинам), а кость не утолщена, что 
характерно для Baptornis или Hesperornis [Clarke, 
Norell, 2004]. 
 

Hesperornithidae gen. indet. 2 
 

Hesperornithidae indet.: [Несов, Ярков, 2000, с. 10, 
рис. 2а–е]. 

Экз. без номеров, коллекция Волгоградского крае-
ведческого музея; сильно окатанные фрагменты 
двух туловищных позвонков, дистальной части тар-
зометатарзуса и предположительно третьей фалан-
ги IV пальца лапы; местонахождение Береславка, 
на берегу Береславского водохранилища, Волгоград-
ская область, Россия [Ярков, Несов, 2000]; верхний 
мел. 

Замечания. Кости считаются среднекампански-
ми – маастрихтскими, переотложенными в верхнее-
палеоценовые отложения. 
 

Hesperornithidae gen. indet. 3 
 

Hesperornis sp.: [Ярков, Несов, 2000, с. 7, рис. 
1д, е]. 

Экз. без номера, коллекция Волгоградского крае-
ведческого музея; дистальный фрагмент тарзомета-
тарзуса; местонахождение Рычково, правый берег 
Цимлянского водохранилища близ железнодорож-
ного разъезда 278 км, Волгоградская область, Рос-
сия; верхний мел.  

Замечания. Ввиду фрагментарности и окатан-
ности может быть обозначен только как Hesperorni-
thidae gen. indet.  
 
Семейство Baptornithidae Richmond et Lucas, 

1910 
 

Baptornithidae: [Richmond, Lucas, 1910, p. 378; 
Brodkorb, 1963, p. 226; Martin, Tate, 1976, p. 37; To-
karyk et al., 1997, p. 172; Kurochkin, 2000, p. 546]. 

Типовой род – Baptornis Marsh, 1877. 
Диагноз. В постацетабулярном отделе синсакру-

ма слиты 7 позвонков. Уплощенный пигостиль 
сформирован из 5 позвонков. Кости крыльев реду-
цированы в малой степени с сохранением кистево-
го отдела, но в дистальном эпифизе плеча дорсаль-
ный и вентральный мыщелки не дифференцирова-
ны. Коленная чашечка пирамидальных очертаний и 
расположена между мыщелками бедренной кости. 
Бедренная кость удлиненная, слегка краниокаудаль-
но уплощенная. Дистальный эпифиз тибиотарзуса 
сильно отогнут медиально. Дистальные блоки мета-
тарзалий почти одинаковы по размерам. Блоки 
метатарзалии III и IV оканчиваются дистально на 

одном уровне. Суставная поверхность блока мета-
тарзалии IV слегка гинглимоидна. 

Состав. Роды Baptornis Marsh, 1877, поздний мел 
США; Judinornis Nessov et Borkin, 1983, поздний 
мел Монголии; Parascaniornis Lambrecht, 1933, позд-
ний мел Швеции; Pasquiaornis Tokaryk, Cumbaa et 
Storer, 1997, поздний мел Канады. 

Замечания. Автором семейства Baptornithidae 
обычно считается American Ornithologists' Union, в 
издании которого в 1910 г. оно появилось впервые. 
Но глава «Ископаемые птицы Северной Америки» 
в этом «Списке птиц Северной Америки» была 
написана С. Ричмондом и Ф. Лукасом [Richmond, 
Lucas, 1910], которых и следует считать авторами 
семейства Baptornithidae. 
 

Род Judinornis Nessov et Borkin, 1983 
 

Judinornis: [Несов, Боркин, 1983, с. 109; Kuroch-
kin, 2000, p. 546]. 

Типовой вид – Judinornis nogontsavensis Nessov 
et Borkin, 1983. 

Диагноз. Сочленовные поверхности тела груд-
ного позвонка трапециевидные, растянутые латераль-
но. Вентральный край краниальной сочленовной по-
верхности приблизительно на треть шире дорсаль-
ного и выступает краниально за уровень дорсаль-
ного края при взгляде с дорсальной стороны. В кау-
дальной сочленовной поверхности дорсальный и 
вентральный края находятся на одном уровне. Вент-
ральная сторона тела позвонка сужена в средней 
части и заметно расширена каудально. Передние 
сочленовные отростки сильно сведены к середине. 
Реберная суставная поверхность расположена на 
уровне основания заднего сочленовного отростка. 
Краниальнее и каудальнее основания поперечного 
отростка имеются глубокие узкие ямки. Глубокие 
плевроцели (впадины по краям тела позвонка) 
имеют вытянутую форму. 

Видовой состав. Типовой вид из позднего мела 
Монголии. 
 

Judinornis nogontsavensis Nessov et Borkin, 1983 
Табл. XII, фиг. 9, 10 

 

Judinornis nogontsavensis: [Несов, Боркин, 1983, 
с.109, таблица, рис. 1; Nessov, 1992, p. 471, fig. 4 F–
J; Kurochkin, 2000, p. 547]. 

Голотип – ЗИН, РО №3389, грудной позвонок; 
местонахождение Ногон-Цав, Заалтайская Гоби, 
Баянхонгорский аймак, Монголия; нэмэгэтинская 
свита (маастрихт), верхний мел. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 

см. [Несов, Боркин, 1983].  
Распространение. Типовое местонахождение. 
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Семейство Brodavidae Martin, Kurochkin et 
Tokaryk, 2012 

 

Brodavidae: [Martin et al., 2012, p. 60]. 
Типовой род – Brodavis Martin, Kurochkin et To-

karyk, 2012. 
Диагноз. Бедренная кость с увеличенным лате-

ральным мыщелком; в тибиотарзусе пателлярный 
гребень имеет треугольную форму, малоберцовый 
гребень простирается на половину длины кости; 
тарзометатарзус робустный, укороченный и широ-
кий, межсуставной выступ низкий и широкий, ме-
диальная и латеральная суставные ямки располага-
ются практически на одном уровне (медиальная не-
много приподнята), бугорок m. tibialis cranialis рас-
полагается в середине дорсальной ямки, суставная 
поверхность метатарзалии I расположена очень прок-
симально на тарзометатарзусе, вблизи его середины, 
блоки метатарзалий III и IV имеют примерно Одина-
ковую длину (блок метатарзалии III несколько длин-
нее) и широко разделены, блок метатарзалии II силь-
но прижат к стержню, но выступает медиально и 
плантарно. По: [Martin et al., 2012], с изменениями.  

Состав. Типовой род из позднего мела Монго-
лии и Северной Америки.  

Замечания. Семейство включает мелких геспер-
орнисов. В первоописании отмечается, что предста-
вители этой группы, возможно, были летающими 
[Martin et al., 2012], однако судить об этом навер-
няка нельзя, поскольку Brodavidae известны только 
по костям задней конечности.  
 
Род Brodavis Martin, Kurochkin et Tokaryk, 2012 

 

Brodavis: [Martin et al., 2012, p. 60]. 
Типовой вид – Brodavis americanus Martin, Ku-

rochkin et Tokaryk, 2012. 
Диагноз. Род монотипичного семейства. 
Видовой состав. Brodavis americanus Martin, Ku-

rochkin et Tokaryk, 2012, поздний мел Канады; B. 
baileyi Martin, Kurochkin et Tokaryk, 2012, поздний 
мел США; B. mongoliensis Martin, Kurochkin et To-
karyk, 2012, поздний мел Монголии. 
 
Brodavis mongoliensis Martin, Kurochkin et Tokaryk, 

2012 
Табл. XII, фиг. 11–14 

 

Hesperornithiformes fam. nov.: [Kurochkin, 2000, 
p. 547, fig. 27.6].  

Brodavis mongoliensis: [Martin et al., 2012, p. 61, 
fig. 1A–C]. 

Голотип – ПИН, № 4491/8, проксимальный фраг-
мент левого тарзометатарзуса; местонахождение 
Бугин-Цав, Монголия, Южно-Гобийский аймак, нэ-
мэгэтинская свита, маастрихт, верхний мел.  

Материал. Голотип. 
Диагноз. Стержень тарзометатарзуса узок, попе-

речное сечение стержня на уровне середины кости 
имеет субквадратные очертания; латеральная сус-
тавная ямка расширена краниокаудально, ее крани-
альная и каудальная части наклонены дистально; 
проксимальные питательные отверстия хорошо раз-
виты; суставная поверхность метатарзалии I распо-
ложена почти посередине тарзометатарзуса.  

Распространение. Типовое местонахождение. 
 

ПАРВКЛАСС PALAEOGNATHAE 
Pycraft, 1900 

 
Диагноз. Костное небо причленяется к черепу 

двумя сочленениями: сошниково-парасфеноидным 
и крыловидно-бизиптеригоидным; гибкая зона или 
подвижное сочленение между крыловидной и небной 
костями, а также между крыловидными костями и 
сошником отсутствует; небно-крыловидная дуга и 
дуга, образованная крыловидными костями и сошни-
ком (если имеется), соединяются с верхнечелюст-
ной костью швом или синостозом. 

Состав. Пять современных отрядов. Ископаемые 
отряды: Lithornithiformes Houde, 1988, поздний па-
леоцен – средний эоцен Северной Америки; Aepy-
ornithiformes Newton, 1884, плейстоцен и голоцен 
Мадагаскара; Dinornithiformes Gadow, 1893, плейсто-
цен и голоцен Новой Зеландии.  

Замечания. Традиционно для выделения этой 
группы использовались черепные признаки. У.П. 
Пайкрафт [Pycraft, 1900] разделил птиц на две 
группы (Palaeognathae и Neognathae) на основании 
строения неба, но естественность группировки Pa-
laeognathae была поставлена под сомнение C. Мак-
дауэллом [McDowell, 1948] и позднее М. Джолли 
[Jollie, 1958]. Многие поздние исследователи под-
держивали выделение таксона Palaeognathae на осно-
вании только примитивных признаков [Юдин, 1970, 
1978; Kurochkin, 1995b]. Другие авторы [Bock, 1963; 
Cracraft, 1974; Bock, Bühler, 1990; Elzanowski, 1988] 
считали наблюдаемое строение черепа у палеогнат 
продвинутым для птиц, т.е. свидетельствующим о 
монофилии группы. Цуси и Лайвизи [Zusi, Livezey, 
2006] отметили три признака, которые в сочетании 
характеризуют небо палеогнатных птиц и вместе не 
встречаются ни у энанциорнисов, ни у археопте-
рикса, ни у хищных динозавров. Эти признаки мы 
используем здесь в качестве диагноза группы.  

Охарактеризовать эту группу с помощью при-
знаков посткраниального скелета на сегодняшнем 
уровне знаний оказывается невозможно, поскольку 
палеогнаты включают крайне отличных по морфо-
логии тинаму и нелетающих бескилевых. Бескиле-
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вые сами по себе демонстрируют удивительное мор-
фологическое разнообразие, сравнимое с диверген-
цией основных надотрядных группировок неогнат. 
Морфология бескилевых долгое время считалась 
педоморфной, однако, скорее всего, мы наблюдаем 
комбинацию немногих педоморфных черт, ряда 
эволюционных реверсий путем анаболии, а также 
сохранение множества примитивных признаков, при-
чем в разных группах бескилевых – в разных ком-
бинациях [Elzanowski, 1988]. Курочкин [Kurochkin, 
1995b] предложил 31 признак посткраниального ске-
лета, характеризующий палеогнат, однако многие из 
предложенных им отличий примитивны для орни-
турных птиц и встречаются уже у раннемеловых 
форм, очевидно, не входящих в состав современной 
радиации (Neornithes) и даже у энанциорнисов (на-
пример, крючковидная лопатка известна у Pengor-
nis [Hu et al., 2014]), другие – характеризуют только 
тинаму или только литорнитиформ (ископаемый 
отряд, отнесение которых к палеогнатам остается 
под вопросом) и поэтому не могут быть использо-
ваны для диагноза группы.  

Практически все современные молекулярные ис-
следования поддерживают монофилию ныне живу-
щих палеогнат (см. обзор в работах [Зеленков, 2013; 
Cracraft, 2013]), однако эту гипотезу нельзя считать 
окончательно подтвержденной до тех пор, пока 
многие примитивные мезозойские таксоны условно 
неорнисовых птиц остаются плохо изученными. Ра-
диация палеогнатных птиц, очевидно, имела место 
еще в мезозойское время, и поэтому монофилия 
этой группы по молекулярным данным может объяс-
няться так называемым «эффектом притяжения 
длинных ветвей». Для филогенетических исследо-
ваний существенно также отсутствие адекватной 
внешней группы, которая могла бы способствовать 
корректной поляризации как молекулярных, так и 
морфологических признаков. Морфологические фи-
логении поддерживают объединение в монофилети-
ческую группу только современных палеогнат [Mayr, 
Clarke, 2003; Livezey, Zusi, 2007], в то время как ис-
копаемый отряд Lithornithiformes оказывается за пре-
делами радиации современных (неорнисовых) птиц 
[Livezey, Zusi, 2007]. Еще в одной работе [Worthy, 
Scofield, 2012] Lithornithiformes также оказались за 
пределами радиации современных Palaeognathae, од-
нако использование авторами этой работы в каче-
стве внешней группы Galloanseres принципиально 
не позволяет ответить на вопрос, должны ли Lithor-
nithiformes быть включены в состав Neornithes (для 
решения этого вопроса внешней группой должна 
быть более базальная форма).  

Полученные в последнее время молекулярные 
данные [Baker et al., 2014; Mitchell et al., 2014] сви-
детельствуют о том, что Struthioniformes – сестрин-

ская группа по отношению ко всем остальным ны-
не живущим палеогнатам (ранее показано на мор-
фологических признаках [Bock, Bühler, 1990; Elza-
nowski, 1995]), а следующими ответвляются Rhei-
formes (нанду). Остальные палеогнаты занимают бо-
лее продвинутое положение на древе, при этом Ca-
suariformes (эму и казуары) представляют сестрин-
скую группу к кладе, включающей Apterygiformes 
и Aepyornithiformes, а Tinamiformes представляют 
сестринскую группу к Dinornithiformes (моа). Эти 
данные предполагают независимую утрату способ-
ности к полету в нескольких линиях палеогнат и 
подразумевают заселение Мадагаскара и Новой Зе-
ландии летающими предками современных киви и 
эпиорнисов [Mitchell et al., 2014]. В связи с этим 
необходимо отметить, что способность к полету 
предполагается для недавно найденных раннемио-
ценовых киви [Worthy et al., 2013].  

 
Надотряд Struthionimorphae Livezey et 

Zusi, 2007 
 

Отряд Struthioniformes Latham, 1790 
 

Cемейство Struthionidae Vigors, 1825 
 

Poд Struthio Linnaeus, 1758 
 

Struthio: [Milne-Edwards, 1871, p. 587; Lydekker, 
1891, p. 211; Peters, 1931, p. 3; Lambrecht, 1933, S. 
99; Brodkorb, 1963, p. 196; Дементьев, 1964, с. 670; 
del Hoyo et al., 1992, p. 83; Mlíkovský, 2002, p. 60; 
Dickinson, Remsen, 2013, p. 1]. 

Struthiolithus: [Brodkorb, 1963, p. 197; Mlíkovský, 
2002, p. 60]. 

Megaloscelornis: [Lydekker, 1879, p. 56; 1891, p. 53]. 
Pachystruthio: [Kretzoi, 1954, p. 233]. 
Типовой вид – Struthio camelus Linnaeus, 1758 

(современный вид). 
Диагноз. Род монотипичного семейства. 
Видовой состав. Два современных вида. Иско-

паемые виды: S. coppensi Mourer-Chauviré et al., 
1996, ранний миоцен Намибии; S. linxiaensis Hou et 
al., 2005, поздний миоцен Китая; S. karatheodoris 
Forsyth Major, 1888, поздний миоцен Греции и Бол-
гарии; S. orlovi Kurochkin et Lungu, 1970, поздний 
миоцен Молдовы; S. novorossicus Alexeev, 1915, позд-
ний миоцен Украины; S. transcaucasicus Burchak-
Abramovich et Vekua, 1971, поздний миоцен Азер-
байджана; S. wimani Lowe, 1931, ранний плиоцен 
Китая; S. asiaticus Milne-Edwards, 1871, ранний 
плиоцен Индии и, возможно, Южной Африки, 
плиоцен и ранний плейстоцен юга Европейской 
части и Забайкалья России и юга Украины; S. pan-
nonicus (Kretzoi, 1954), ранний плейстоцен Венгрии;  
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Рис. 50. Struthio orlovi Kurochkin et Lungu, 1970. Дис-
тальный эпифиз правого тибиотарзуса (ТГПИ, №6-3): 
а – спереди, б – с медиальной стороны, в – с дисталь-
ной стороны; местонахождение Варница, Республика 
Молдова; верхи среднего сармата, верхний миоцен 

Обозначения: 1 – наружная малоберцовая линия; 2 – 
внутренняя малоберцовая линия; 3 – восходящий отросток; 
4 – ямка между восходящим отростком и латеральным мы-
щелков; 5 – медиальный надмыщелок; 6 – латеральный над-
мыщелок; 7 – медиальный апофиз; 8 – межмыщелковая вы-
резка 

 
S. barbarus Aramburg, 1979, ранний плейстоцен Ал-
жира; S. dmanisensis Burchak-Abramovich et Vekua, 
1990, ранний плейстоцен Грузии; S. oldawayi Lowe, 
1933, ранний плейстоцен Танзании. 

Замечания. Таксономия ископаемых страусов 
требует серьезной ревизии. Часть выделенных так-
сонов может оказаться невалидными. В то же вре-
мя имеющиеся данные (см. ниже) указывают на 
бóльшее разнообразие страусиных в неогене, по-

этому сведение большинства форм в синонимы 
Struthio asiaticus или современных видов должно 
быть основано на специальном исследовании.  

 
Struthio orlovi Kurochkin et Lungu, 1970 

Рис. 50 
 

Struthio orlovi: [Курочкин, Лунгу, 1970, с. 119, 
рис. 1, 2, табл. VII, фиг. 1, 2; Brodkorb, 1971, p. 171; 
Olson, 1985, p. 156; Bocheński, 1997, p. 296]. 

Struthio chersonensis: [Mlíkovský, 2002, p. 61]. 
Голотип – ТГПИ, № 6-3, дистальный эпифиз 

правого тибиотарзуса; местонахождение Варница, 
Бендерский р-н, Молдова; верхи среднего сармата, 
верхний миоцен. 

Материал. Голотип; изолированный блок мета-
тарзалии III. 

Диагноз. Дистальная часть диафиза тибиотарзу-
са заметно уплощена дорсоплантарно. Наружная и 
внутренняя линии фибулярного мускула отчетливо 
выражены и подходят вплотную к наружному мы-
щелку. Восходящий отросток таранной кости высо-
ко выступает дорсально и имеет небольшую шири-
ну в поперечном направлении. Ямка латеральнее 
восходящего отростка глубокая, но занимает неболь-
шую площадь, так что между ее латеральным краем 
и наружным мыщелком остается пространство, рав-
ное диаметру ямки. Весь эпифиз не столь массивен, 
боковая ширина его небольшая, и медиальный над-
мыщелок представлен небольшим, но плоским и 
острым гребнем. Латеральный надмыщелок сильно 
выступает плантарно, и спад от гребня надмыщелка 
к плантарной поверхности межмыщелковой вырез-
ки происходит очень резко, поэтому эта вырезка с 
плантарной поверхности занимает очень небольшую 
площадь поверхности эпифиза. Мельче современ-
ного Struthio camelus. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Для блока метатарзалии III харак-

терны общая вытянутая форма при сравнительно 
большом расширении блока дистально; незначи-
тельная отогнутость всего блока наружу; крайне 
асимметричное разделение дорсальной поверхно-
сти блока срединной сочленовной канавкой – на-
ружный край очень узок; придвинутость ямки, рас-
положенной на внутренней поверхности блока, к 
дистальному его краю. 

 
Struthio brachydactylus Burchak-Abramovich, 1939 

Рис. 51 
Struthio brachydactylus: [Бурчак-Абрамович, 1939, 

с. 95, рис. 2; 1949, с. 141, рис. 1–4; 1953, с. 37, табл. 
VII–XVII; Дементьев, 1964, с. 670, рис. 670; Bo-
cheński, 1997, p. 296]. 

Struthio chersonensis (partim): [Brodkorb, 1963,  
р. 197; Mlíkovský, 2002, р. 61]. 
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Рис. 51. Struthio brachydactylus 

Burchak-Abramovich, 1939. Фраг-
менты скелета (голотип ИГН НАНУ, 
№408/352, 360–381): а – эпистро-
фей снизу, б, в – левый тарзомета-
тарзус с дорсальной (б) и вентраль-
ной (в) сторон, г, д – левый тибио-
тарзус с краниальной (г) и каудаль-
ной (д) сторон, е – пальцы левой 
стопы, ж – вторая фаланга III паль-
ца стопы с дорсальной стороны, з, и 
– проксимальная фаланга III пальца 
левой стопы с дорсальной (и) и 
проксимальной (з) сторон [Демен-
тьев, 1964, рис. 670]; местонахож-
дение Гребеники, Украина; мэотис, 
верхний миоцен 

 
 
 
 

 
Голотип – ИГН НАНУ, № 408/352, 360–381, не-

полный скелет (череп, позвонки, фрагменты ребер, 
фрагмент грудины, таз, правая и левая задние ко-
нечности); вывезен немцами во время оккупации 
Киева в 1941–1943 гг., дальнейшая судьба неизвест-
на; местонахождение Гребеники, Великомихайлов-
ский район, Одесская обл., Украина; мэотис, верх-
ний миоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Двупалый страус, заметно меньших раз-

меров, чем современный S. camelus. Ветви нижней 
челюсти в средней части дорсовентрально высоки. 
Шейные позвонки укорочены краниокаудально, вен-
тральная поверхность тел этих позвонков плоская 
или слабовыпуклая. III палец лапы относительно 
короче и шире, чем у S. camelus, укорочение пальца 
происходит в основном за счет укорочения его 1-й 
фаланги. Еще более укорочен IV палец, у которого 
2-я фаланга имеет кубовидную форму, а третья и 
четвертая фаланги рудиментарны. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. S. brachydactylus без объяснения ос-

нований сведен в синонимы S. chersonensis [Brod-
korb, 1963; Mlíkovský, 2002], хотя последний описан 
только по ископаемому яйцу. S. brachydactylus оп-
ределенно заслуживает видового статуса [Куроч-
кин, Лунгу, 1970]. Здесь приведен уточненный 
диагноз этого вида.  

 
Struthio novorossicus Alexeev, 1915 

Рис. 52 
Struthio novorossicus: [Алексеев, 1915, с. 388, 

фиг.  55;  Lambrecht,  1933,  S.  102,  fig. 43; Бурчак- 

 
 

Рис. 52. Struthio novorossicus Alexeev, 1915. Дис-
тальная часть левого тарзометатарзуса (голотип, 
№1561), место хранения неизвестно [Алексеев, 1915, 
рис. 55]; местонахождение Ново-Елизаветовка, Укра-
ина; мэотис, верхний миоцен 

 
Абрамович, 1953, с. 91; Дементьев, 1964, с. 697; 
Brodkorb, 1963, p. 197]. 
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Struthio chersonensis (partim): [Mlíkovský, 2002, 
p. 61].  

Голотип – место хранения неизвестно, № 1561, 
дистальная часть левого тарзометатарзуса; место-
нахождение Ново-Елизаветовка, Одесская обл., Ук-
раина; мэотис, верхний миоцен. 

Материал. Голотип; экз. № 1559, дистальная часть 
тарзометатарзуса; экз. № 1560, дистальная часть ле-
вого тарзометатарзуса; без номера, дистальная часть 
тибиотарзуса; все из типового местонахождения. 

Диагноз. Медиальная половина блока метатар-
залии III шире латеральной половины. Дистальная 
часть блока метатарзалии IV расширена. Размеры 
очень крупные. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Таксономический статус этой фор-

мы требует специального исследования. Предпола-
галось, что Struthio novorossicus может считаться 
младшим синонимом или S. chersonensis [Brodkorb, 
1963], или S. asiaticus [Курочкин, Лунгу, 1970]. Од-
нако первый описан по скорлупе (см. ниже), а по-
следний, возможно, был ограничен своим распро-
странением восточными регионами Евразии [Ми-
хайлов, Курочкин, 1988].  

Среди материалов по S. novorossicus А. Алексе-
ев [1915] приводит еще два дистальных фрагмента 
тарзометатарзусов. Первый (экз. № 1560) не изо-
бражен, но для него даны размеры, по которым он 
представляется даже более крупным, чем экз. № 
1561. Второй (экз. № 1559) изображен, приведены 
его размеры, которые мельче, чем у двух других эк-
земпляров (возможно, молодой экземпляр). Дисталь-
ный фрагмент тибиотарзуса только упоминается в 
тексте. Коллекционные номера, вероятно, относят-
ся к Музею Новороссийского (ныне Одесского) уни-
верситета; современное место хранения этих экзем-
пляров неизвестно. 

 
Struthio asiaticus Milne-Edwards, 1871 

Табл. XII, фиг. 16, 17 
 

Struthio asiaticus: [Milne-Edwards, 1871, p. 587; 
Davies, 1880, p. 18; Lydekker, 1884, p. 143; 1891,  
p. 211; Lambrecht, 1933, S. 99; Brodkorb, 1963, p. 197; 
Курочкин, Лунгу, 1970, с. 122, табл. VII, фиг. 4; Бай-
гушева, 1971; Olson, 1985, p. 156; Титов, 2008, с. 22]. 

Struthio sp.: [Курочкин, 1985, с. 92, табл. XVI, 
фиг. 3, 4]. 

Struthio pannonicus: [Kretzoi, 1954, p. 233, fig. 1]. 
Megaloscelornis sivalensis: [Lydekker, 1879, p. 56]. 
Лектотип – Британский музей естественной 

истории, № 23105, карпометакарпус; Сиваликские 
холмы, вероятно, в окрестностях Хардвара, Индия; 
нижний плиоцен.  

Материал. ПИН, экз. № 2975/1, изолированный 
блок метатарзалии III левого тарзометатарзуса; мес-

тонахождение Береговая, Республика Бурятия, Рос-
сия; чикойская свита, верхний плиоцен; ГИН, экз. 
№ 270/26, дистальный фрагмент левого тибиотарзу-
са; Ростовский краеведческий музей, экз. №№ Л-
985, 1280 и 1427, два тарзометатарзуса и фаланга 
стопы – последние три из местонахождения Ли-
венцовка, Ростовская область, Россия; средний вил-
лафрак, нижний плейстоцен. 

Диагноз. Шейные позвонки массивнее и короче, 
а метакарпалии толще, чем у современного S. came-
lus [Lydekker, 1981].  

Распространение. Сиваликские холмы, Индия, 
нижний плиоцен; местонахождение Береговая, Рес-
публика Бурятия, Россия, чикойская свита, верхний 
плиоцен; местонахождение Аль-а-Олам на юго-вос-
точной границе г. Касабланка, Марокко, верхний 
плиоцен; местонахождение Ливенцовка, окраины Ро-
стова-на-Дону, Россия; нижний плейстоцен; место-
нахождение Чжоукоудянь, Китай, верхний плейсто-
цен. Скорлупа, предположительно принадлежав-
шая этому виду, известна из разных регионов Азии 
с верхнего миоцена по голоцен.  

Замечания. Типовая серия S. asiaticus не была 
обозначена А. Мильн-Эдвардсом [Milne-Edwards, 
1871], который тем не менее привел краткое опии-
сание этого вида, что делает название пригодным. 
Р. Лидеккер [Lydekker, 1891] привел указание на 
экземпляры в Британском музее естественной ис-
тории, среди которых присутствуют типовые. Кар-
пометакарпус, указанный Лидеккером под номером 
23105 (этот номер имеют и ряд других костей), сле-
дует выделить в лектотип данного вида, поскольку 
именно этот элемент позволяет отличить S. asiati-
cus от современного S. camelus [Lydekker, 1891]. К. 
Ламбрехт [Lambrecht, 1933] указывает, что карпоме-
такарпус хранится в Британском музее естествен-
ной истории.  

Отнесение фрагмента фаланги из Береговой к 
данному виду основано на представлениях о так-
сономическом разнообразии страусов, ставших ре-
зультатом исследований скорлупы их яиц, доволь-
но обычной в неогеновых и четвертичных отложе-
ниях [Михайлов, Курочкин, 1988; Михайлов, 1988]. 
Изучение временной и пространственной изменчи-
вости поровых структур и толщины скорлупы яиц 
страусов из Северной Евразии от позднего миоцена 
до позднего плейстоцена позволяет в общих чертах 
обрисовать картину эволюции их разнообразия [Ми-
хайлов, Курочкин, 1988]. В открытых ландшафтах 
Центральной Азии с позднего миоцена и до позд-
него плейстоцена, а в отдельных районах Китая и 
до голоцена, обитал страус, толщина скорлупы яиц 
и структура поровых каналов которого изменялись 
в соответствии со сменой аридных и влажных кли-
матических эпох; его следует относить к виду S. asi-
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aticus, костные остатки которого происходят из Ин-
дии, Китая и Забайкалья. Недавно S. asiaticus был 
указан из верхнеплиоценовых отложений Марокко 
[Mourer-Chauviré, Geraads, 2008]. Сходная форма 
также отмечена в раннем плиоцене (MN 15) ЮАР 
[Manegold et al., 2013] и Турции [Janoo, Sen, 1998]. 
В Азербайджане и Грузии с позднего миоцена до 
раннего плейстоцена был распространен крупный 
S. transcaucasicus, расселившийся в плиоцене в 
Туркмению и далее на восток вплоть до предгорий 
Тянь-Шаня. Судя по строению скорлупы на Укра-
ине и в Молдавии в плиоцене обитал отдельный 
вид страуса, яйцо которого впервые было описано 
под названием Struthiolithus chersonensis и которого 
по костным остаткам, вероятно, представляют стра-
усы из Одесских катакомб [Михайлов, Курочкин, 
1988; Михайлов, 1988], материалы по которым хра-
нятся в Национальном научно-природоведческом 
музее НАН Украины в Киеве. 

Синонимом S. asiaticus может оказаться S. wi-
mani Lowe, 1931, описанный по тазу из нижнего плио-
цена Китая. К S. wimani была отнесена скорлупа яиц, 
описанная под именем S. mongolicus Lowe, 1931 
[Brodkorb, 1963, p. 198]. По фрагментам скорлупы 
из Северной Индии был также описан Struthio in-
dicus Bidwell, 1904. Типом Struthio anderssoni Lowe, 
1931, послужило полное яйцо из верхнеплейстоце-
новых отложений пров. Хонань, Китай; а затем к это-
му виду были отнесены бедро и позвонки из верх-
него плейстоцена пещеры Чжоукоудянь [Hou, 1993].  

Скорлупа из понта Китая была отнесена к S. an-
derssoni [Ян, Сунь, 1959], а из четвертичных отло-
жений Забайкалья ‒ была обозначена как S. cf. an-
derssoni [Гайдученко, Тиваненко, 1978]. В то же 
время множество образцов скорлупы яиц страусов 
значится в литературе под названием Struthio sp., 
что не может быть признано. Ее следует обозначать 
как Struthiolithus или в другом паратаксономиче-
ском роде. 

 
Struthio transcaucasicus Burchak-Abramovich  

et Vekua, 1971 
Рис. 53 

 
Struthio transcaucasicus: [Burchak-Abramovich, Ve-

kua, 1971, p. 2, pl. 1-2]. 
Голотип – ИП, № NK-1055, таз; местонахожде-

ние Квабеби, Восточная Грузия; акчагыл, нижний 
плейстоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Преацетабулярная часть таза сжата дор-

совентрально и расширена латеромедиально. Пост-
ацетабулярная часть таза сжата дорсовентрально и 
укорочена краниокаудально. Размеры таза очень 
крупные. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Таз этого вида, хотя фрагментарен 

и несколько сдавлен, отчетливо характеризуется дор-
совентральной уплощенностью и латеральной рас-
ширенностью, в отличие от узких и высоких тазов 
современных S. camelus и ископаемых S. asiaticus и 
S. oldawayi. 

 
Struthio dmanisensis Burchak-Abramovich et Vekua, 

1990 
Рис. 54 

 

Struthio dmanisensis: [Burchak-Abramovich, Ve-
kua, 1990, p. 122, fig. 1, pl. I; Vekua, 2013, p. 144, 
figs. 1, 2]. 

Голотип – Институт палеобиологии им. Л.Ш. 
Давиташвили АН Грузии, экз. № D 70, правая бед-
ренная кость; местонахождение Дманиси, Восточ-
ная Грузия; нижний плейстоцен.  

Материал. Голотип; экз. № D 5768, левая бед-
ренная кость, типовое местонахождение. 

Диагноз. Бедренная кость очень робустная. Го-
ловка бедренной кости заметно выступает прокси-
мально относительно вертела. Вырезка коленной ча-
шечки относительно мелкая, постепенно расширяя-
ется дистально. Размеры очень крупные.  

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Очень крупный страус из местона-

хождения Дманиси по размерам сопоставим с S. 
pannonicus, описанным по фаланге стопы из ниж-
него плейстоцена Венгрии [Kretzoi, 1954], возмож-
но, представляет собой синоним последнего [Bur-
chak-Abramovich, Vekua, 1990]. Несколько мельче, 
чем S. transcaucasicus.  

 
Struthio sp.  

 

Struthio sp.: [Тугаринов, 1935, с. 79, рис. 1b, 3, 4; 
Бурчак-Абрамович, 1953, с. 21, табл. I–VI; с. 77]. 

Struthio chersonensis: [Тугаринов, 1935, с. 82].  
Struthio sp.: [Курочкин, 1985, с. 81, табл. XVI, 

фиг. 1, 2, 5, 6, рис. 39]. 
Экз. ПИН, №2346/787, последний свободный 

поясничный позвонок; ПИН, № 2413/7472, третья 
фаланга IV пальца левой лапы; местонахождение 
Гусиный перелет, г. Павлодар, Казахстан; низы пав-
лодарской свиты, верхний миоцен. Экз. без номеров, 
место хранения неизвестно; несколько фрагментов 
позвонков и бедренных костей; местонахождение 
Ново-Эметовка, Одесская область, Украина; мэотис, 
верхний миоцен. Множество костей в коллекциях 
ННПМ и Одесского университета; местонахожде-
ния Одесские катакомбы, нижний плиоцен.  

Замечания. Отнесение ряда находок страусов к 
определенным видам остается под вопросом. По-
мимо вышеупомянутых материалов,  остатки  стра- 
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Рис. 53. Struthio transcaucasicus Burchak-Abramovich et Vekua, 1971. Таз (голотип ИП, №NK-1055): а – с ла-
теральной стороны; б – с вентральной стороны [Burchak-Abramovich, Vekua, 197, fig. 1, 2, с изменениями]; 
место-нахождение Квабеби, Восточная Грузия; акчагыл, нижний плейстоцен 

 

 
 

Рис. 54. Struthio dmanisensis Burchak-Abramovich et 
Vekua, 1990. Правая бедренная кость (экземпляр без 
номера в Институте палеобиологии в Тбилиси) с пе-
редней стороны [Бурчак-Абрамович, Векуа, 1990,  
рис. 1]; местонахождение Дманиси, Восточная Гру-
зия; нижний плейстоцен 

уса (скорлупа яиц, а также кости, иногда опреде-
ленные как Struthio asiaticus) известны из многих 
миоценовых и плиоценовых местонахождений Ук-
раины, таких как Малиновка, Юрьевка и Подлесное 
в Николаевской области, а также Кубанка, Белка, 
Ильинка, Новоукраинка, Кучурган Долинское, Кот-
ловина, Куяльник и Черевичное в Одесской облас-
ти [Воинственский, 1967]. Достаточно крупный стра-
ус известен по многочисленным находкам костей 
из Одесских катакомб. Бурчак-Абрамович [1953] пе-
речислил серию материалов по этому виду, однако 
не уточнил место хранения конкретных экземпля-
ров (ИЗ НАН – ныне ННПМ – или Палеонтологи-
ческий музей Одесского университета). Он отметил, 
что раннеплиоценовый одесский страус отличается 
от современного африканского страуса более круп-
ными размерами, но не осмелился отнести его к ка-
кому-либо из ископаемых крупных видов. Михай-
лов [1988, 2012] указал на оологические отличия 
миоцен-плиоценовых причерноморских страусов от 
S. asiaticus. По предположению Михайлова, этому 
отдельному виду страусов может принадлежать яй-
цо, описанное под названием Struthio chersonensis 
[Brandt, 1873]. Тугаринов [1935, с. 82] к Struthio 
chersonensis (Brandt, 1873) отнес позвонок из Пав-
лодара, основываясь на его крупных размерах, сопо-
ставленных с крупными размерами яйца Struthioli-
thus chersonensis Brandt, 1873 из неогена Причер-
номорья. Для определения систематического поло-
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жения одесского и павлодарского страусов требу-
ется специальное исследование.  

 
ПАРВКЛАСС NEOGNATHAE 

Pycraft, 1900 
 

Диагноз. В черепе только небно-крыловидная 
дуга соединяется с верхнечелюстной костью швом 
или синостозом. Костная дуга из небных и крыло-
видных костей обладает подвижностью: либо за счет 
подвижного сочленения, либо за счет гибкой зоны. 
Костное небо причленяется к черепу посредством 
крыловидно-парасфеноидного сочленения или неб-
но-парасфеноидного сочленения (или обоих одно-
временно), крыловидно-базиптеригоидное сочлене-
ние может присутствовать.  

Состав. Когорты Galloanseres Sibley, Ahlquist et 
Monroe, 1988 и Neoaves Sibley et al., 1988. 

Замечания. Диагноз парвкласса приводится здесь 
по Цуси и Лайвизи [Zusi, Livezey, 2006]. Монофи-
лия данной группы поддерживается подавляющим 
большинством современных филогенетических ис-
следований [Зеленков, 2013; Cracraft, 2013].  

 
Когорта Galloanseres Sibley, Ahlquist  

et Monroe, 1988 
 

Отряд Odontopterygiformes Spulski, 
1910 

 
Odontopterygiformes: [Spulski, 1910, S. 521; Brod-

korb, 1963, p. 262; Harrison, Walker, 1976b, p. 6, 
1977, p. 12; Bourdon et al., 2010, p. 4]. 

Диагноз. Челюсти заужены и удлинены; нижне-
челюстной симфиз не сросшийся; на верхней и 
нижней челюстях развиты костные зубовидные вы-
росты, в промежутках между длинными основными 
«зубами» располагались два–три коротких выроста; 
по вентральной поверхности ветвей верхней челюс-
ти проходят продольные канавки, с ямками под 
нижнечелюстные «зубы»; небные кости заметно опу-
щены вентрально. Грудина узкая, высокая и длин-
ная; на внутренней поверхности грудины в ее кра-
ниальной части имеется крупная впадина. Плечевая 
кость удлинена, диафиз прямой; головка плечевой 
кости, дорсальный и вентральный бугорки лежат 
практически в одной плоскости; пекторальный гре-
бень имеет квадратные очертания и далеко сдвинут 
дистально; головка плечевой кости при виде с про-
ксимальной стороны вытянута диагонально; боль-
шой бугорок развит на стержне на уровне прокси-
мального конца пекторального гребня; биципиталь-
ный гребень почти не развит. Кости задних конеч-

ностей короткие. Кости посткраниального скелета 
легкие и очень тонкостенные. Размеры от средних 
до гигантских, с размахом крыльев до 5–6 м. 

Состав. Семейство Pelagornithidae Fürbringer, 1888, 
поздний палеоцен – поздний плиоцен; практически 
всесветно.  

Замечания. С момента открытия ложнозубых 
птиц их родственные отношения определились в 
отрядах буревестникообразных (Procellariiformes) или 
пеликанообразных (Pelecaniformes), но затем в основ-
ном были приняты среди последних в ранге под-
отряда Odontopterygia [Olson, 1985; Feduccia, 1999]. 
Кладистический анализ новых материалов из верх-
него палеоцена – нижнего эоцена Марокко, среди 
которых имелись как хорошей сохранности череп-
ные остатки, так и кости посткраниального скелета, 
прежде плохо известные, заставил Э. Бурдон [Bour-
don, 2005, 2011] заключить, что ложнозубые (Odonto-
pterygiformes) находятся в сестринских отношениях 
с гусеобразными (Anseriformes). Ложнозубые, дей-
ствительно, демонстрируют некоторое сходство с 
гусеобразными, но при этом они не имеют многих 
важных синапоморфий Galloanseres и в лучшем слу-
чае могут оказаться сестринской группной по отно-
шению к современным Galloanseres. Однако даже 
включение Odontopterygiformes в состав Galloanse-
res остается под вопросом; не исключено, что в дей-
ствительности ложнозубые птицы занимают базаль-
ное положение по отношению ко всем современ-
ным неогнатным птицам [Mayr, 2009a, 2011b; Mayr 
et al., 2008]. Подобное базальное филогенетическое 
положение могло бы объяснить сходство ложнозу-
бых птиц одновременно с представителями Gallo-
anseres и Neoaves.  

Ложнозубые птицы довольно разнообразны мор-
фологически. Очевидно, в составе отряда следует 
выделять два семейства, Pelagornithidae и Odonto-
pterygidae, различия между которыми заметно пре-
восходят семейственные для современных птиц. Тем 
не менее здесь мы следуем общепринятой практике 
[Bourdon et al., 2010] объединять всех ложнозубых 
в составе одного семейства ввиду разрозненности 
остатков, известных для многих представителей дан-
ной группы.  

На территории прежнего СССР ложнозубые пти-
цы были впервые найдены в олигоцене Азербайджа-
на [Асланова, Бурчак-Абрамович, 1982; Aslanova, 
Burchak-Abramovich, 1999]. Позднее их открыли в 
палеоцене Казахстана (Pelagornis tshulensis) и в эо-
цене Узбекистана (Odontopteryx sp.) [Аверьянов и др., 
1991]. Затем А.В. Пантелеев [2002, 2008] сообщил 
о находках ложнозубых птиц в среднеэоценовых 
отложениях полуострова Мангышлак в Казахстане 
(Pseudodontornis adayi Panteleyev, 2002 nomen nu-
dum  и  Odontopteryx mangystaukus  Panteleyev, 2002 
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nomen nudum). Недавно остатки ложнозубых были 
также найдены в среднем эоцене Восточной Укра-
ины [Mayr, Zvonok, 2011, 2012].  

 
Семейство Pelagornithidae Fürbringer, 1888 

 

Pelagornithidae: [Fürbringer, 1888, S. 1162; Демен-
тьев, 1964, с. 686; Brodkorb, 1964, p. 263; Harrison, 
Walker, 1976b, p. 29; Olson, 1984, p. 219, 1985, p. 194; 
Walsh, Hume, 2001, p. 486; González-Barba et al., 
2002, p. 723; Mlíkovský, 2002, p. 81; Rincón, Stucci, 
2003, p. 73; Chávez et al., 2007, p. 179; Mayr, 2008b, 
p. 1108; Mayr et al., 2008, p. 764, 2013, p. 923; Mou-
rer-Chauviré, Geraads, 2008, p. 174; Bourdon et al., 
2010, p. 4; Mayr, Smith, 2010, p. 366; Mayr, Rubilar-
Rogers, 2010, p. 1314; Boessenecker, Smith, 2011,  
p. 654; Bourdon, Cappetta, 2012, p. 965; Fitzgerald et 
al., 2012, p. 971; Mayr, Zvonok, 2011, p. 1348, 2012, 
p. 915; Ksepka, 2014]. 

Odontopterygidae: [Lydekker, 1891, p. 57; Демен-
тьев, 1964, с. 685; Brodkorb, 1964, p. 262; Harrison, 
Walker, 1976b, p. 6]. 

Cyphornithidae: [Wetmore, 1928, p. 4; Дементьев, 
1964, с. 686; Brodkorb, 1964, p. 264]. 

Pseudodontornithidae: [Lambrecht, 1933, S. 305; Де-
ментьев, 1964, с. 685; Brodkorb, 1964, p. 262; Harri-
son, Walker, 1976b, p. 15; Harrison, 1985, p. 24]. 

Dasornithidae: [Harrison, Walker, 1976b, p. 24]. 
Типовой род – Pelagornis Lartet, 1857. 
Диагноз. См. диагноз отряда.  
Состав. Роды Pseudodontornis Lambrecht, 1933, 

возраст неизвестен, ?Бразилия, поздний палеоцен 
Казахстана, ранний эоцен Англии, поздний олиго-
цен Южной Каролины (США) и миоцен или плио-
цен Новой Зеландии; Odontopteryx Owen, 1873, позд-
ний палеоцен – ранний эоцен Морокко, ранний эо-
цен Англии, средний эоцен Мексики, Украины и 
?Узбекистана; Macrodontopteryx Harrison et Walker, 
1976, ранний эоцен Англии, а также предположи-
тельно средний эоцен Бельгии; Dasornis Owen, 1870, 
ранний эоцен Англии, а также предположительно 
средний эоцен Бельгии и средний эоцен Украины; 
Gigantornis Andrews, 1916, средний эоцен Нигерии 
и Того; Asiavis Nessov, 1986, эоцен Узбекистана; 
Lutetodontopteryx Mayr et Zvonok, 2012, эоцен Ук-
раины Palaeochenoides Shufeldt, 1916, поздний оли-
гоцен Южной Каролины, США; Tympanonesiotes 
Hopson, 1964, поздний олигоцен Южной Каролины, 
США; Caspidontornis Aslanova et Burchak-Abramo-
vich, 1982, средний олигоцен Азербайджана; Cyp-
hornis Cope, 1894, точный возраст неизвестен, эоцен 
или ранний миоцен Британской Колумбии, Канада; 
Pelagornis Lartet, 1857, поздний олигоцен Южной 
Каролины, США; ранний и средний миоцен Фран-
ции, Португалии и США (Орегон, Северная Каро-

лина, Мэриленд и Вирджиния), поздний миоцен Чи-
ли и США (Калифорния), поздний миоцен – ранний 
плиоцен Австралии; ранний плиоцен США (Север-
ная Каролина), поздний плиоцен Марокко. 

Замечания. Современные авторы [Bourdon et 
al., 2010; Mayr, Rubilar-Rogers, 2010; Mayr et al., 2013] 
относят неогеновых представителей семейства к 
одному роду, Pelagornis.  

 
Род Dasornis Owen, 1870 

 

Dasornis: [Owen, 1870, p. 145; Lydekker, 1891,  
p. 359; Lambrecht, 1933, S. 578; Brodkorb, 1967, p. 142; 
Harrison, Walker, 1976b, p. 24; 1977, p. 19; Mlíkov-
ský, 2002, p. 82; Mayr, 2008b, p. 1108; Bourdon et al., 
2010, p. 4 (partim); Mayr, Zvonok, 2011, p. 1348]. 

Odontopteryx: [Owen, 1873, p. 511; Lydekker, 1891, 
p. 57; Spulski, 1910, p. 507; Lambrecht, 1933, S. 304; 
Brodkorb, 1963, p. 262; Harrison, Walker, 1976b, p. 6; 
Аверьянов и др., 1991, с. 7; Bocheński, 1997, p. 300; 
Warheit, 2002, p. 41; Mlíkovský, 2002, p. 81]. 

Argillornis: [Owen, 1878, p. 124; Lydekker, 1891, 
p. 47; Lambrecht, 1933, p. 282; Brodkorb, 1963, p. 248; 
Harrison, Walker, 1976b, p. 26, 1977, p. 19; Goedert, 
1989, p. 940; Bocheński, 1997, p. 300; Warheit, 2002, 
p. 41; Mlíkovský, 2002, p. 83].  

Macrodontopteryx: [Harrison, Walker, 1976b, p. 12].  
Neptuniavis: [Harrison, Walker, 1977, p. 9; Bocheń-

ski, 1997, p. 298; Warheit, 2002, p. 47; Mlíkovský, 
2002, p. 78]. 

Типовой вид – Lithornis emuinus Bowerbank, 1854. 
Диагноз. Череп широкий при виде сверху; корот-

кий и дорсовентрально высокий. Мозговая полость 
маленькая. Межглазничное пространство узкое, рас-
ширяется в области слезной кости. Шов между но-
совыми и лобными костями поперечный и крутой. 
Надглазничная впадина отсутствует. Борозда обоня-
тельного нерва узка и изогнута. Глазницы имеют 
крупные размеры. Заглазничный отросток с тупой 
вершиной, височная яма слаборазвита. Большое за-
тылочное отверстие субквадратной формы. Основа-
ние парасфеноида имеет некрупные размеры, тре-
угольную форму с выдающимися назад латераль-
ными углами. Рострум парасфеноида короткий, в 
поперечном сечении приблизительно треугольный 
с широкой вентральной поверхностью и выпуклы-
ми боковыми поверхностями; латеральные поверх-
ности рострума парасфеноида сходятся дорсально в 
направлении основания межглазничной перегород-
ки. Сочленовные поверхности для парасфеноида на 
крыловидных костях расположены на ножке и 
удлиненные.  

Видовой состав. D. emuinus (Bowerbank, 1854), 
поздний палеоцен и ранний эоцен Марокко; ранний 
эоцен Англии; средний эоцен Бельгии; D. toliapica 
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(Owen, 1873), поздний палеоцен ‒ ранний эоцен 
Марокко, ранний эоцен Англии; D. abdoun Bourdon 
2010, ранний эоцен Марокко.  

Замечания. Данный род включает очень круп-
ных и средних по размеру ложнозубых птиц. Ран-
ние исследователи [Lydekker, 1891; Lambrecht, 1933; 
Brodkorb, 1967] помещали Dasornis в семейство 
Gastornithidae, и только К. Харрисон и С. Уокер 
[Harrison, Walker, 1976b, 1977] распознали в Dasor-
nis ложнозубую птицу. Учитывая определенное сход-
ство ложнозубых с гусеобразными [Bourdon, 2005, 
2011], отнесение Dasornis к Gastornithidae не кажет-
ся удивительным. Диагноз рода, приведенный здесь, 
основан на диагнозе Харрисона и Уокера [Harrison, 
Walker, 1977] с учетом новых материалов [Mayr, 
2008b; Bourdon et al., 2010]. Э. Бурдон [Bourdon et al., 
2010; см. также Bourdon, Cappetta, 2012] включила в 
род Dasornis более мелкую (размером с альбатроса) 
ложнозубую птицу Odontopteryx toliapica Owen, 1873; 
такое номенклатурное решение не было поддержано 
Г. Майром сначала [Mayr, Zvonok, 2011], но было 
принято им позднее [Mayr, Zvonok, 2012].  

 
Dasornis sp. 

?Dasornis sp.: [Mayr, Zvonok, 2011, p. 1348, text-
figs. 2, 3]. 

Экз. SMF Av 526, ростральная порция левой зуб-
ной кости; экз. SMF Av 527, ростральная порция 
правой зубной кости с рядом костных фрагментов; 
экз. SMF Av 528, левая лучевая кость без прокси-
мального конца; экз. SMF Av529, дистальная часть 
левого тибиотарзуса; экз. SMF Av 530, фрагмент диа-
физа правого тибиотарзуса; экз. SMF Av 531, фа-
ланга стопы; все из местонахождения Иково (Ново-
псков), Луганская обл., Украина; нижний лютет, 
средний эоцен.  

Замечания. Отнесение материалов по крупной 
ложнозубой птице из местонахождения Иково к 
одному виду Dasornis предварительно, поскольку 
кости несколько отличаются по относительным раз-
мерам. Описание см. [Mayr, Zvonok, 2011].  

 
Род Pseudodontornis Lambrecht, 1933 

 

Pseudodontornis: [Lambrecht, 1933, S. 305; Brod-
korb, 1963, p. 262; Harrison, Walker, 1976b, p. 15; 
Harrison, 1985, p. 24; Mlíkovský, 2002, p. 82]. 

Типовой вид – Odontopteryx longirostris Spulski, 
1910. 

Диагноз. Верхняя челюсть высока и изогнута. 
«Зубы» широки в основании, крупные по размеру, 
разделены невысокими бугорками.  

Видовой состав. P. tenuirostris Harrison et Wal-
ker, 1976, поздний палеоцен Англии; P. tschulensis 
Averianov et al., 1991, поздний палеоцен Казахста-

на; P. longidentata Harrison et Walker, 1976, ранний 
эоцен Англии; P. longirostris (Spulski, 1910), возраст 
неизвестен, ?Бразилия, ранний эоцен Англии, позд-
ний олигоцен Южной Каролины, США; P. stirtoni 
Howard et Water, 1969, поздний плиоцен Новой Зе-
ландии. 

 
Pseudodontornis tshulensis Averianov, Panteleyev, 

Potapova et Nessov, 1991 
Табл. IV, фиг. 18 

 

Pseudodontornis tshulensis: [Аверьянов и др., 
1991, с. 6, рис. 1; Аверьянов, 1999, с. 27]. 

Голотип – ЗИН, РО № 4294, фрагмент ?правой 
зубной кости; местонахождение Джилга I, Сары-
агашский р-н, Южно-Казахстанская обл., Казахстан; 
верхний палеоцен (ланден). 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Между основными костными «зуба-

ми» расположены невысокие бугорки. Наружная 
борозда на зубной кости глубокая. Вентральный 
край зубной кости слабоволнистый.  

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Принадлежность данного экземпля-

ра к Pelagornithidae безусловна, но ввиду крайней 
фрагментарности образца, на котором сохранилось 
основание только от одного большого «зуба», отне-
сение его к роду Pseudodontornis требует подтвер-
ждения. Майр [Mayr, Zvonok, 2011] считает, что 
данный вид может быть отнесен к роду Dasornis.  

 
Род Caspiodontornis Aslanova et Burchak- 

Abramovich, 1982 
 

Caspiodontornis: [Асланова, Бурчак-Абрамович, 
1982, с. 410; Aslanova, Burchak-Abramovich, 1999,  
p. 424]. 

Типовой вид – Caspidontornis kobystanicus As-
lanova et Burchak-Abramovich, 1982. 

Диагноз. На нижней и верхней челюстях между 
крупными в основном вертикально стоящими «зу-
бами» расположено по три зубовидных выроста, из 
которых средний наибольший равен 1/2–1/3 высо-
ты крупных «зубов», а выросты перед ним и сзади 
его крошечные. Предположительно второй крупный 
«зуб» верхней челюсти наклонен вперед под углом 
45º, остальные «зубы» ориентированы вертикально. 
«Зубы» верхней челюсти мельче и тупее. Размеры 
«зубов» уменьшаются в каудальном направлении. 
Предчелюстной симфиз вытянутый, на вентральной 
стороне передней части симфиза проходит глубокая 
борозда. Узкие голоринальные носовые отверстия 
располагаются в бороздах, направленных вниз вдоль 
боковых сторон верхней челюсти. Крыловидные 
кости широки и довольно коротки. 
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Видовой состав. C. kobystanicus Aslanova et Bur-
chak-Abramovich, 1982, средний олигоцен Азербай-
джана. 

Замечания. Майр [Mayr, 2009; Mayr, Zvonok, 
2011] считает, что Caspidontornis Aslanova et Bur-
chak-Abramovich, 1982, может быть младшим сино-
нимом Guguschia Aslanova et Burchak-Abramovich, 
1968, описанной по костям плечевого пояса и кры-
ла из местонахождения Перекишкюль. Системати-
ческое положение Guguschia требует специального 
подтверждения (см. ниже). 

 
Caspiodontornis kobystanicus Aslanova et Burchak-

Abramovich, 1982 
 

Caspiodontornis kobystanicus: [Асланова, Бурчак-
Абрамович, 1982, с. 410, рис. 1, 2; Aslanova, Burchak-
Abramovich, 1999, p. 423, 427, figs. 1–4; Mayr, 
2009a, p. 58]. 

Голотип – ЕИМ, №А-2/11-78, фрагментарный 
череп с нижней челюстью; местонахождение Пере-
кишкюль, Апшеронский п-ов, Азербайджан; майкоп-
ская свита, олигоцен. 

Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание см. 
[Асланова, Бурчак-Абрамович, 1982, с. 409; Aslano-
va, Burchak-Abramovich, 1999, p. 425]. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. В статье 1982 г. по C. kobystanicus 

местом хранения голотипа назван Институт геоло-
гии АН Азербайджана. По статье 1999 г. таковым 
стал Музей естественной истории им. Г. Зардаби 
(ЕИМ) в г. Баку, Азербайджан, с тем же коллекци-
онным номером. 
 

Род Asiavis Nessov, 1986 
 

Asiavis: [Несов, 1986, с. 36; 1992, с. 35; Nessov, 
1992a, p. 473; Аверьянов, 1999, с. 10; Panteleyev, 2000, 
с. 351]. 

Типовой вид – Asiavis phosphatica Nessov, 1986. 
Диагноз. Поперечное сечение большой метакар-

палии овально, уплощено дорсовентрально. Сухо-
жильная борозда широка и достигает дистального 
конца карпометакарпуса, перед которым резко рас-
ширяется. Небольшой пологий гребень на краниаль-
ной стороне в дистальной части большой метакар-
палии подходит к шероховатости на конце мета-
карпалии. Дистальный симфиз карпометакарпуса ши-
рокий и длинный. Профиль сочленовной фасетки 
большого пальца близок к квадратному. Дисталь-
ная часть малой метакарпалии широка и плоска. 

Видовой состав. Типовой вид из позднего эо-
цена Узбекистана. 

Замечания. Систематическое положение Asiavis 
первоначально определялось среди Gruiformes [Не-
сов, 1986]. Позднее высказывалось мнение о возмож-

ности принадлежности Asiavis к ложнозубым пти-
цам (Pelagornithidae) [Аверьянов и др., 1991; Nes-
sov, 1992a] или к Anatidae [Panteleyev, 2000]. Одна-
ко Asiavis отличается от всех Anatidae и схож с 
Pelagornithidae морфологией сухожильной борозды 
на дорсальной поверхности карпометакарпуса и 
смещением сочленовной фасетки малого пальца 
крыла дорсально относительно краниокаудальной 
оси дистального эпифиза. В то же время от других 
Pelagornithidae Asiavis отличается субквадратной 
фасеткой большого пальца крыла при виде с дис-
тальной стороны.  

 
Asiavis phosphatica Nessov, 1986 

Табл. XIII, фиг. 13–15 
 

Asiavis phosphatica: [Несов, 1986, с. 37, рис. 2, 
фиг. 14; 1992, с. 35; Nessov, 1992a, p. 473, fig. 6 A–
C; Аверьянов, 1999, с. 10; Panteleyev, 2000, с. 352]. 

Голотип – ЗИН, РО № 3440, фрагмент левого 
карпометакарпуса; местонахождение Ташкура, На-
воийский вилоят, Узбекистан; верхи среднего эоце-
на. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Вид монотипичного рода. Размеры 

крупные. 
Замечания. Ориентировочная длина карпомета-

карпуса 140–150 мм, поперечное сечение большой 
метакарпалии в середине диафиза 8.0 × 10.4 мм. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
 

Род Lutetodontopteryx Mayr et Zvonok, 2012 
 

Lutetodontopteryx: [Mayr, Zvonok, 2012, p. 915].  
Типовой вид. Lutetodontopteryx tethyensis Mayr 

et Zvonok, 2012.  
Диагноз. Предчелюстной симфиз без попереч-

ной борозды непосредственно перед кончиком; зуб-
ные выросты узки и наклонены рострально; голов-
ка плечевой кости нависает над краниальной поверх-
ностью плечевой кости; карпометакарпус короткий; 
стержень тарзометатарзуса медиолатерально узкий; 
гипотарзус с двумя бороздами; блок метатарзалии 
II выдается далеко дистально, его латеральная часть 
достигает уровня борозды на блоке метатарзалии IV.  

Видовой состав. Типовой вид из среднего эо-
цена Украины.  

Замечания. При первоописании рода Lutetodon-
topteryx [Mayr, Zvonok, 2012] был приведен только 
дифференциальный диагноз, на основе которого на-
ми был сформулирован приведенный выше диагноз.  
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Lutetodontopteryx tethyensis Mayr et Zvonok, 2012 
Табл. XIII, фиг. 1–12 

 

cf. Odontopteryx toliapica: [Mayr, Zvonok, 2011, 
p. 1351, text-figs. 2, 4]. 

Lutetodontopteryx tethyensis: [Mayr, Zvonok, 2012, 
p. 915, figs. 1–4; Горобец, Звонок, 2013].  

Голотип – SMF Av 553a+b, проксимальный и 
дистальный фрагменты правого тарзометатарзуса; 
местонахождение Иково (Новопсков), Луганская 
обл., Украина; нижний лютет, средний эоцен. 

Материал. Экз. SMF Av 554, кончик рострума 
верхнечелюстной кости; экз. SMF Av 532, фраг-
мент верхней челюсти; экз. SMF Av 533, 555, 
556a+b, 557, 558, фрагменты нижних челюстей; экз. 
SMF Av 559, практически целая левая квадратная 
кость; экз. SMF Av 560, правая квадратная кость; 
экз. SMF Av 534, четвертый шейный позвонок; экз. 
SMF Av 536, 561-564, фрагменты коракоидов; экз. 
SMF Av 537, 565, 566, 591, фрагменты лопаток; экз. 
SMF Av 535, неполная вилочка; экз. SMF Av 538, 
неполная левая плечевая кость; экз. SMF Av 
567a+b, переломленная правая плечевая кость; экз. 
SMF Av 542, дистальный фрагмент правой локте-
вой кости; экз. SMF Av 568, проксимальный фраг-
мент левой локтевой кости; экз. SMF Av 569, дис-
тальный фрагмент левой локтевой кости; экз. SMF 
Av 570, 571, проксимальные фрагменты лучевых 
костей; экз. SMF Av 539, 540, 572, 573, фрагменты 
карпометакарпусов; экз. SMF Av 574, 575, правая и 
левая проксимальные фаланги большого пальца кры-
ла; экз. SMF Av 541, дистальный фрагмент прок-
симальной фаланги большого пальца левого крыла; 
SMF Av 576a+b, сломанная правая бедренная кость; 
экз. SMF Av 577, стержень правой бедренной кос-
ти; экз. SMF Av 578a+b, левый тибиотарзус; экз. 
SMF Av 579, стержень левого тибиотарзуса; экз. 
SMF Av 543, 581, фрагменты тарзометатарзусов; 
экз. SMF Av 544, 580, дистальные фрагменты тар-
зометатарзусов; экз. SMF Av 582, фаланга стопы; 
местонахождение Иково (Новопсков), Луганская 
обл., Украина; нижний лютет, средний эоцен.  

Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 
см. [Mayr, Zvonok, 2012].  

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. В первоначальном описании мате-

риалы по данному виду были предварительно от-
несены к Odontopteryx toliapica из раннего эоцена 
Англии [Mayr, Zvonok, 2011].  
 

Pelagornithidae gen. indet. 1 
Табл. XIII, фиг. 16, 17 

Odontopteryx sp.: [Аверьянов и др., 1991, с. 7, 
рис. 1, фиг. 1, 2]. 

Экз. ЗИН, РО №№ 4295 и 4296, фрагменты че-
люстей с несколькими костными зубовидными вы-

ростами; местонахождение Джерой II, Бухарская 
обл., Узбекистан; средний–верхний эоцен.  

Замечания. У данных экземпляров зубовидные 
выросты скорее всего были направлены вперед. Меж-
ду большими «зубами» располагались средний и 
маленький. Направленность зубов вперед характер-
на для имевших сходные размеры Dasornis toliapica 
и Lutetodontopteryx tethyensis, но для обоих таксонов 
не характерно наличие довольно высоких промежу-
точных костных зубовидных выростов.  
 

Pelagornithidae gen. indet. 2 
 

?Anserimorf: [Nessov, 1992a, p. 473, fig. 5].  
Экз. ЗИН, PO № 3480, дистальный фрагмент пра-

вой локтевой кости; местонахождение Джилга I, Са-
рыагашский р-н, Южно-Казахстанская обл., Казах-
стан; верхний палеоцен (ланден). 

Замечания. Э. Бурдон [Bourdon et al., 2010] отме-
тила, что данный образец принадлежит ложнозубой 
птице.  
 

Pelagornithidae gen. indet. 3 
Табл. XIII, фиг. 19–21 

 

?Dasornis sp./?Gigantornis sp.: [Mayr, Zvonok, 2012, 
p. 915, fig. 5A-D].  

Экз. SMF Av 583, краниальный фрагмент гру-
дины; местонахождение Иково (Новопсков), Луган-
ская обл., Украина; нижний лютет, средний эоцен. 

Замечания. Возможно, данный образец принад-
лежит Dasornis sp. из того же местонахождения 
[Mayr, Zvonok, 2012].  

 
Отряд Anseriformes Vigors, 1825  

 

Семейство Presbyornithidae Wetmore, 1926 
 

Presbyornithidae: [Wetmore, 1926, p. 396; Brodkorb, 
1967, p. 200; Feduccia, McGrew, 1974, p. 60; Olson, 
1985, p. 171; 1994, p. 429; Benson, 1999, p. 254; Eric-
son, 2000, p. 3; Kurochkin, 2000, p. 551; Kurochkin et 
al., 2002, p. 3 (partim); Mayr, 2009a, p. 51; Kurochkin, 
Dyke, 2010, p. 377]. 

Nautilornithidae: [Wetmore, 1926, p. 394; Brodkorb, 
1967, p. 213].  

Nautilornithinae: [Lambrecht, 1933, S. 549 (partim)]. 
Presbyornithinae: [Lambrecht, 1933, S. 533]. 
Telmabatidae: [Howard, 1955, p. 23].  
Типовой род – Presbyornis Wetmore, 1926. 
Диагноз. Клюв «утиного типа», с развитым це-

дильным аппаратом. Расстояние между передним кра-
ем глазницы и костными ноздрями заметно меньше 
длины глазницы. Слезная кость небольшого разме-
ра и не слита с другими костями черепа. Заглазнич-
ный отросток короток; височные ямы хорошо раз-
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виты. Небные кости при виде с латеральной сторо-
ны лежат на уровне скуловой дуги или выступают 
вентральнее ее. В квадратной кости присутствует 
базиорбитальное пневматическое отверстие; глаз-
нично-котилярный гребень заходит на корпус квад-
ратной кости; крыловидные суставные поверхности 
раздельные; глазничный отросток широк и закруг-
лен на конце. Сложный крестец не слит с костями 
таза. Грудина имеет две пары каудальных вырезок. 
Акромиальный отросток лопатки очень длинный и 
заостренный. Латеральный отросток коракоида круп-
ный; отверстие надкоракоидного нерва присутству-
ет; лопаточная суставная поверхность очень глубо-
ка. Дорсальная пневматическая впадина не развита, 
вентральная неглубокая и не имеет пневматическо-
го отверстия; дорсальный бугорок хорошо развит. 
Каудальный гребень в проксимальной части стерж-
ня плечевой кости хорошо выражен; отпечаток пле-
чевой мышцы глубокий и с четкими краями; отчет-
ливый дорсальный надмыщелковый отросток отсут-
ствует. Сухожильная борозда на дорсальной сторо-
не большой метакарпалии широка и достигает дис-
тального конца карпометакарпуса, перед которым 
резко расширяется; небольшой пологий гребень на 
краниальной стороне в дистальной части большой 
метакарпалии подходит к шероховатости на конце 
метакарпалии; дистальный симфиз карпометакар-
пуса широкий и длинный; профиль сочленовной фа-
сетки большого пальца крыла близок к квадратно-
му. Задние конечности длинные. Кнемиальные греб-
ни тибиотарзуса большие. Первый палец стопы хо-
рошо развит. Передние пальцы стопы соединены 
небольшими перепонками. 

Состав. Роды Teviornis Kurochkin et al., 2002, 
поздний мел Монголии; Presbyornis Wetmore, 1926, 
поздний палеоцен – ?ранний олигоцен США и ран-
ний эоцен Монголии; Telmabates Howard, 1955, ран-
ний эоцен Аргентины. 

Замечания. Диагноз семейства [Ericson, 2000] 
включал только указание на наличие у пресбиор-
нитид челюстного аппарата утиного типа и длин-
ных конечностей. Здесь мы приводим более деталь-
ный диагноз, основанный на изучении оригиналь-
ных материалов и по данным основных публика-
ций [Howard, 1955; Feduccia, 1976; Olson, Feduccia, 
1980a; Ericson, 2000; Kurochkin et al., 2002; Elza-
nowski, Stidham, 2010; Kurochkin, Dyke, 2010].  

Предполагалось, что Headonornis hantoniensis (Ly-
dekker, 1891) из позднего эоцена Англии также мо-
жет быть отнесен к пресбиорнитидам или даже 
быть младшим синонимом рода Presbyornis [Dyke, 
2001; Kurochkin et al., 2002]. Однако для голотипа 
H. hantoniensis характерны робустные очертания, не 
характерные для пресбиорнитид. Морфология пле-
чевой кости (в частности, крупная головка), позже 

отнесенной к этому виду [Harrison, Walker, 1976с], 
также не позволяет включать род Headonornis в 
Presbyornithidae. Й. Мликовски [Mlíkovský, 2002] 
отнес Headonornis к Anseranatidae.  

Филогенетическое положение пресбиорнитид 
требует обсуждения. Первоначально представители 
данного семейства, характеризующиеся удлиненны-
ми задними конечностями, были описаны как пред-
ставители отрядов Charadriiformes и Phoenicopteri-
formes [Wetmore, 1926; Howard, 1955]. Находка че-
репов этих птиц, которые оказались вполне «утины-
ми» [Feduccia, McGrew, 1974], заставила сближать 
пресбиорнитид с гусеобразными. При этом в пер-
вых работах пресбиорнитид еще не помещали в от-
ряд Anseriformes [Olson, Feduccia, 1980a]. Кладисти-
ческий анализ [Ericson, 1997; Livezey, 1997] помес-
тил пресбиорнитид в Anseriformes в качестве сес-
тринской группе к современному семейству Anati-
dae. В то же время для пресбиорнитид характерно 
множество примитивных признаков, заставляющих 
помещать их в основание филогенетического ство-
ла, ведущего ко всем ныне живущим гусеобразным 
[Feduccia, 1976; Olson, Feduccia, 1980a; Elzanowski, 
Stidham, 2010; Зеленков, 2011в, г; Elzanowski, 2014]. 

Отнесение рода Teviornis к этому семейству тре-
бует подтверждения.  

 
Род Teviornis Kurochkin, Dyke et Karhu, 2002 

 

Teviornis: [Kurochkin et al., 2002, p. 3]. 
Типовой вид – Teviornis gobiensis Kurochkin et 

al., 2002; верхний мел Монголии. 
Диагноз. Дорсальный надмыщелковый бугорок 

плечевой кости сильно выступает проксимально. 
Вентральная пястная ямка карпометакарпуса замет-
но протягивается краниокаудально. Проксимальная 
часть малой метакарпалии шире в дорсовентраль-
ном и краниокаудальном направлениях, чем ее дис-
тальная часть. Суставная поверхность для малого 
пальца крыла на малой метакарпалии разделена кра-
ниокаудальной бороздой на две обособленные фа-
сетки. Дистальная часть сочленовной поверхности 
для большого пальца крыла на большой метакарпа-
лии расширена дистально, ее вентральная часть про-
двинута в направлении бугорка для отхождения m. 
abductor dig. majoris. 

Видовой состав. Типовой вид из позднего мела 
Монголии. 
 

Teviornis gobiensis Kurochkin, Dyke et Karhu, 2002 
Рис. 55 

 

Teviornis gobiensis: [Kurochkin et al., 2002, p. 3, 
fig. 2, 3; Clarke, Norell, 2004, p. 9; Mayr, 2009a,  
p. 52]. 
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Рис. 55. Teviornis gobiensis Kurochkin et al., 2002. Фрагменты скелета (голотип ПИН, №4499/1): а–г – правый 
карпометакарпус с дорсальной (а), проксимальной (б), краниальной (в), каудальной (г) и вентральной (д) сто-
рон; е, з, к – правая базальная фаланга большого пальца кисти с дорсальной (е), проксимальной (з) и дистальной 
(к) сторон; ж, и – правая базальная фаланга малого пальца кисти с дорсальной (ж) и вентральной (и) сторон;  
к, л – локтевая кость запястья с дорсальной (к) и каудальной (л) сторон; м, н – лучевая кость запястья с крани-
альной (м) и каудальной (н) сторон; п–с – фрагмент дистального эпифиза правой плечевой кости с краниальной 
(п), дорсальной (р) и дистальной (с) сторон [Kurochkin et al., 2002, fig. 3]; местонахождение Гурилын-Цав, Мон-
голия; верхний мел (маастрихт). 

Обозначения: ads ‒ дистальная часть сухожильной борозды; adm ‒ сочленовная поверхность малого пальца кисти;  
dmm ‒ дистальное расширение большой метакарпалии; cpe ‒ краниальный край переднего пястного отростка; cpp ‒ зона, 
расположенная краниальнее гороховидного отростка; csp ‒ краниальная часть базальной фаланги; ea ‒ углубление между 
дорсальным мыщелков и дорсальным надмыщелковым бугорком; ed ‒ дорсальный надмыщелок; fit ‒ вентральная пястная 
ямка; pp ‒ гороховидный отросток; saf ‒ выступающая дистально порция сочленовной поверхности большого пальца кисти; 
ss ‒ дорсальная триципитальная борозда; ts ‒ дорсальный надмыщелковый бугорок; vaf ‒ вентральная сочленовная поверх-
ность базальной фаланги большого пальца крыла 

 
Голотип – ПИН, № 4499/1, фрагмент дистально-

го эпифиза правой плечевой кости, лучевые и лок-
тевые кости запястья, полный правый карпомета-
карпус, первая фаланга большого пальца и фаланга 
малого пальца правой кисти; местонахождение Гу-
рилин-Цав, северо-западная часть Южно-Гобийско-
го аймака; нэмэгэтинская свита, верхний мел (ма-
астрихт). 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 

см. [Kurochkin et al., 2002, р. 6]. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Кларк и Норелл [Clarke, Norell, 2004] 

высказали сомнения относительно принадлежности 
Teviornis к Presbyornithidae, обоснованные ограни-
ченностью материалов и дискуссионной плезио-
морфностью признаков, на основании которых эти 
материалы были отнесены к семейству Presbyorni-
thidae и отряду Anseriformes. Этот вывод поддер-
жал Майр [Mayr, 2009a]. Teviornis был отнесен к 
Anseriformes на основании отсутствия краниокау-
дальной изогнутости карпометакарпуса [Kurochkin 
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et al., 2002] – признака, диагностичного для отряда 
согласно Б. Лайвизи [Livezey, 1997]. Кларк и Но-
релль отметили, что прямой карпометакарпус так-
же характерен для базальных курообразных Galli-
nuloididae и палеогнат Lithornithiformes [Clarke, No-
rell, 2004], и поэтому, очевидно, представляет при-
митивное состояние для Neornithes, что не позво-
ляет использовать этот признак для установления 
систематической принадлежности Teviornis. Карпо-
метакарпус Gallinuloididae, хотя и прямой, как у гу-
сеобразных, все же демонстрирует ряд сходств с 
Galliformes: высокий и характерным образом ориен-
тированный передний пястный отросток, укорочен-
ный и краниокаудально высокий проксимальный 
эпифиз, слабо закругленная суставная поверхность 
лучевой кости, краниокаудально высокая симфиз-
ная часть [Mayr, 2006a]. По всем этим признакам 
Teviornis отличается от Gallinuloididae и сходен с 
Anseriformes. Еще меньше общих черт у Teviornis с 
Lithornithiformes, карпометакарпус которых короче, 
все же несколько изогнут и имеет короткий и ши-
рокий проксимальный эпифиз, а также удлиненный 
и краниокаудально высокий дистальный эпифиз 
[Houde, 1988]. Таким образом, отнесение Teviornis 
к филогенетическому стволу гусеобразных кажется 
несомненным, однако семейственное положение этой 
формы требует подтверждения.   
 

Род Presbyornis Wetmore, 1926 
 

Presbyornis: [Wetmore, 1926, p. 396; Lambrecht, 
1933, S. 533; Brodkorb, 1967, p. 200; Feduccia, Mc-
Grew, 1974, p. 60; Feduccia, 1999, p. 210; Olson, Fe-
duccia, 1980a, p. 9; Olson, 1985, p. 171, 1994, p. 429; 
Benson, 1999, p. 254; Ericson, 2000, p. 7; Kurochkin, 
Dyke, 2010, p. 377]. 

Nautilornis: [Wetmore, 1926, p. 392; Brodkorb, 
1967, p. 213; Lambrecht, 1933, S. 549].  

Coltonia: [Hardy, 1959, p. 106; Brodkorb, 1967,  
p. 200].  

Типовой вид – Presbyornis pervetus Wetmore, 
1926; нижний эоцен США. 

Диагноз. Поверхность лобных костей непосред-
ственно каудальнее глазницы ровная. Сложный кре-
стец включает три поясничных позвонка. Отпеча-
ток грудинно-коракоидной мышцы на дорсальной 
поверхности коракоида мелок. Дорсальный надмы-
щелковый бугорок плечевой кости не сдвинут прок-
симально; отпечаток m. pronator superficialis высту-
пает заметно проксимальнее, чем отпечаток вент-
ральной коллатеральной связки. Отчетливый круп-
ный бугорок на краниальной поверхности лучевой 
кости непосредственно проксимальнее сочленовной 
поверхности для лучевой кости запястья отсутству-
ет. Вентральная пястная ямка карпометакарпуса име-

ет субокруглую форму; гороховидный отросток рас-
положен на уровне большой метакарпалии. Крани-
альная межмускульная линия бедренной кости не-
отделима от вертельного гребня.  

Видовой состав. P. isoni Olson, 1994, поздний 
палеоцен США; P. pervetus Wetmore, 1926, ранний 
эоцен США; P. recurvirostra (Hardy, 1959), ранний 
эоцен США; P. mongoliensis Kurochkin et Dyke, 2010, 
ранний эоцен Монголии. 

Замечания. Диагноз рода, предложенный П. 
Эриксоном [Ericson, 2000], дополнен нами с учетом 
отличий от монгольского рода Teviornis. 

 
Presbyornis mongoliensis Kurochkin et Dyke, 2010 

Табл. XIV, фиг. 14–16 
 

Presbyornis mongoliensis: [Kurochkin et Dyke, 
2010, p. 377, figs. 3, 4]. 

Голотип – ПИН, №3104/607, дистальный эпи-
физ левого тарзометатарзуса; местонахождение Ца-
ган-Хушу, Южно-Гобийский аймак, Монголия; пач-
ка Бумбан, наранбулакская свита, нижний эоцен. 

Паратипы – ПИН, №№ 3104/24, 69, 229, 601, 
684, дистальные концы левых тарзометатарзусов; 
ПИН, №№ 3104/6, 115, 716, дистальные концы пра-
вых тарзометатарзусов; типовое местонахождение, 
пачки жигден и бумбан. 

Материал. Голотип и паратипы. 
Диагноз. Блок метатарзалии III почти симмет-

ричен. Блок метатарзалии II расположен в одной пло-
скости с диафизом. Дистальное сосудистое отвер-
стие находится проксимальнее основания блока ме-
татарзалии II. 

Распространение. Типовое местонахождение, 
пачки жигден и бумбан, верхний палеоцен и ниж-
ний эоцен. 

 
Presbyornis sp. 

Табл. XIV, фиг. 1–13 
 

Presbyornis sp.: [Kurochkin et Dyke, 2010, p. 378, 
figs. 6–17; Elzanowski, 2014]. 

Экз. ПИН, №№ 3104/208 и 209, квадратные кос-
ти; ПИН, №№ 3104/196 и 689, краниальные части 
грудин; ПИН, №№ 3104/75, 181, 509, 510, 639 и 682, 
симфизные части вилочек; ПИН, №№ 3104/75, 181, 
509, 510, 639 и 682, правые коракоиды без грудин-
ных концов; ПИН, №№ 3104/46 и 47, левые корако-
иды без грудинных концов; ПИН, №№ 3104/53, 56, 
104, 108, 119, 122, 136, 210, 402, 485, 492, 495, 611, 
617, и 618, краниальные части левых коракоидов; 
ПИН, №№ 3104/112, 493, 666 и 668, краниальные 
концы левых коракоидов; ПИН, №№ 3104/112, 493, 
666 и 668, краниальные части правых коракоидов; 
ПИН, №№ 3104/73, 107, 117, 118, 158, 504, 614 и 711, 
краниальные части правых лопаток; ПИН, №№ 3104/ 
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100, 120, 163, 164, 507, 681 и 693, краниальные час-
ти левых лопаток; ПИН, №№ 3104/48 и 55, прокси-
мальные эпифизы левых плечевых костей; ПИН, 
№№ 3104/148, 603 и 686, дистальные эпифизы ле-
вых плечевых костей; ПИН, №№ 3104/106, 109, 126, 
542, 604, 680, 687 и 688, дистальные части правых 
плечевых костей; ПИН, №№ 3104/77, 168, 690 и 
718, дистальные концы левых лучевых костей; ПИН, 
№№ 3104/81, дистальный конец левой лучевой кос-
ти; ПИН, №№ 3104/390, 521, 522, 524, 525, 729, 721, 
723 и 724, проксимальные части правых лучевых 
костей; ПИН, №№ 3104/50, 540 и 732, дистальные 
концы левых локтевых костей; ПИН, №№ 3104/159, 
68, 627, 692 и 712, проксимальные концы левых кар-
пометакарпусов; ПИН, №№ 3104/135 и 141, прок-
симальные концы правых карпометакарпусов; ПИН, 
№№ 3104/31, 79, 85, 140, 569, 612 и 658, дисталь-
ные концы правых карпометакарпусов; ПИН, №№ 
3104/101 и 702, полные первые фаланги большого 
пальца крыла; ПИН, №№ 3104/160, 170, 197, 646, 
694, 695, 696, 697, 703 и 707, фрагментарные пер-
вые фаланги большого пальца крыла; ПИН, №№ 
3104/178 и 515, проксимальные части правых бед-
ренных костей; ПИН, № 3104/211, дистальная часть 
правой бедренной кости; ПИН, №№ 3104/98 и 605, 
дистальные части правых тибиотарзусов; все из 
местонахождения Цаган-Хушу, Южно-Гобийский 
аймак, Монголия; пачка Бумбан, наранбулакская 
свита, нижний эоцен. 

Замечания. Остатки пресбиорнитид – одни из 
самых многочисленных среди птиц в палеогеновых 
разрезах местонахождения Цаган-Хушу. Поскольку 
все они встречаются в расчлененном состоянии, 
связать их все или даже часть в составе одного вида 
затруднительно [Kurochkin, Dyke, 2010]. По тарзо-
метатарзусам описан P. mongoliensis, а все осталь-
ные материалы отнесены к Presbyornis sp. Тем не 
менее среди них наблюдается значительная размер-
ная и структурная изменчивость (в частности, в стро-
ении квадратной кости), отражающая не только воз-
можный половой диморфизм, но и, несомненно, 
различия между видами [Kurochkin, Dyke, 2010; El-
zanowski, 2014].  

 
Семейство Anatidae Vigors, 1825 

 

Подсемейство Dendrocheninae Livezey et 
Martin, 1988 

 

Род Mionetta Livezey et Martin, 1988 
 

Mionetta: [Livezey, Martin, 1988, p. 208]. 
Типовой вид – Anas blanchardi Milne-Edwards, 

1863. 

Диагноз. В плечевой кости, каудальный гребень 
стержня ориентирован на дорсальный бугорок; дор-
сальный бугорок субтреугольный и заметно выдает-
ся относительно каудальной поверхности кости; го-
ловка плечевой кости нависает над дорсальной пор-
цией пневматической впадины; пневматическая впа-
дина не пневматизирована; дорсальная поверхность 
пекторального гребня явственно вогнутая; рассто-
яние между вентральным надмыщелковым бугор-
ком и дорсальным мыщелком не меньше, чем ши-
рина вентрального надмыщелкого бугорка; дорсаль-
ный надмыщелковый отросток отсутствует.  

Видовой состав. M. blanchardi (Milne-Edwards, 
1863), поздний олигоцен и ранний миоцен Фран-
ции, ранний и средний миоцен Германии и Чехии, а 
также средний миоцен Румынии; см. [Зеленков, 
2012a]; M. natator (Milne-Edwards, 1867), поздний 
олигоцен Франции, ранний миоцен Франции и Че-
хии, средний миоцен Германии и предположитель-
но поздний миоцен Молдовы; M. consorbina (Milne-
Edwards, 1868), ранний и средний миоцен Франции, 
Германии и Чехии. 

Замечания. Представители рода Mionetta – од-
ни из самых обычных ископаемых птиц в ранне- и 
среднемиоценовых отложениях Западной и Цен-
тральной Европы. Эти плохо приспособленные к 
нырянию [Worthy, Lee, 2008] утиные, по-видимому, 
занимали экологическую нишу современных речных 
уток рода Anas. На рубеже олигоцена и миоцена 
представители рода Mionetta претерпели адаптив-
ную радиацию, и в раннемиоценовых отложениях 
Франции одновременно присутствуют остатки как 
минимум четырех видов, один из которых (мельче, 
чем M. blanchardi) до сих пор остается неназван-
ным. Иногда считается, что M. consorbina (Milne-
Edwards, 1868) представляет собой всего лишь круп-
ных особоей M. blanchardi [Livezey, Martin, 1988; 
Mlíkovský, 2002]. Тем не менее для M. consorbina ха-
рактерны морфологические отличия [Cheneval, 1983b; 
Mourer-Chauviré, 2008], что позволяет считать этот 
вид валидным. M. blanchardi из среднего миоцена 
Германии [Göhlich, 2002] отличается морфологиче-
ски от раннемиоценовых форм и скорее всего пред-
ставляет отдельный вид.  

Мликовский [Mlíkovský, 2002] также включил в 
род Mionetta крупную утиную птицу Anas robusta 
(Milne-Edwards, 1868), известную из среднего мио-
цена Франции, отметив сходство этого вида с со-
временными Dendrocygninae [Mlíkovský, 2002]. Мы, 
вслед за Ж. Шеневалем [Cheneval, 2000], относим 
Anas robusta к ископаемому роду Anserobranta, 
включаемому в подсемейство Tadorninae [Зеленков, 
2013б].  

Систематическое положение Mionetta и подсе-
мейства Dendrocheninae в целом остается дискусси-
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онным. Шеневаль [Cheneval, 1983b] переместил ев-
ропейские виды, ныне помещаемые в род Mionetta, 
в род Dendrochen, известный к тому времени из 
раннего миоцена Северной Америки. Род Dendro-
chen Шеневаль, в свою очередь, отнес к современ-
ному подсемейству свистящих уток Dendrocygninae 
[Cheneval, 1983b], что было принято и Мликовским 
[Mlíkovský, 2002]. Однако сближение Dendrocygni-
nae и Dendrochen основано на признаках, прими-
тивных для всех утиных. На этом основании Лай-
визи и Мартин [Livezey, Martin, 1988] выделили в 
род Mionetta европейские виды, которые они вмес-
те с североамериканским Dendrochen отнесли к от-
дельному подсемейству Dendrocheninae. Уорти [Wor-
thy, Lee, 2008; Worthy, 2009] провел кладистиче-
ский анализ, в результате которого род Mionetta 
оказался членом Oxyurinae. В то же время Mionetta 
отличается от других олигоцен-раннемиоценовых 
Oxyurinae и на этом основании не включен здесь в 
данное подсемейство.  

Приведенный выше диагноз основан на диагно-
зе рода, предложенном Б. Лайвизи и Л. Мартином 
[Livezey, Martin, 1988] с учетом наших данных, а 
также по [Worthy et al., 2007; Worthy, Lee, 2008]. 
Мы приводим только диагноз по плечевой кости, 
наиболее изученному и диагностичному элементу 
скелета. Отличия в строении других элементов, в 
частности карпометакарпуса [Livezey, Martin, 1988], 
требуют подтверждения.  

 
Mionetta natator (Milne-Edwards, 1867) 

 

Anas natator: [Milne-Edwards, 1867, p. 148, pl. 25, 
fig. 21-22; Lydekker, 1891, p. 120; Lambrecht, 1933, 
S. 357, fig. 122]. 

Querquedula natator: [Brodkorb, 1962, p. 157; 1964, 
p. 223]. 

Dendrochen natator: [Cheneval, 1983b, p. 93, pl. 1, 
fig. 3; Kessler, 1992, p. 50]. 

Mionetta natator: [Livezey, Martin, 1988, p. 208; 
Bocheński, 1997, p. 304; Mlíkovský, 2002, p. 111]. 

Лектотип – MNHN, № Av-6428, левая локтевая 
кость; местонахождение Сан-Жеран-ле-Пьи, Фран-
ция; нижний миоцен. Выделен [Storer, 1956, p. 422]. 

Материал. Экз. LPUB, № 273/3, дистальный 
фрагмент правой плечевой кости; экз. LPUB, № 
274/4, полная правая локтевая кость; местонахож-
дение Кишинев, в черте г. Кишинев, Молдова; сред-
ний сармат, низы верхнего миоцена.  

Диагноз. Дорсальный мыщелок плечевой кости 
узкий; локтевая ямка неглубокая. Дорсальный мы-
щелок локтевой кости притуплененный и широкий. 
Пястный бугорок имеет тупую вершину. 

Распространение. Поздний олигоцен и ранний 
миоцен Франции; ранний миоцен Чехии; средний 

миоцен Германии и предположительно начало позд-
него миоцена Молдовы.  

Замечания. Отнесение к этому виду экземпляра 
из Молдовы сомнительно ввиду заметно более мо-
лодого возраста находки по сравнению со всеми ос-
тальными известными [Mlíkovský, 2002]. Изображе-
ний экземпляра в оригинальном описании не при-
ведено.  
 

Подсемейство Anserinae Vigors, 1825 
 

Триба Cygnini Cracraft, 2013 
 

Род Cygnavus Lambrecht, 1931 
 

Cygnavus: [Lambrecht, 1931a, S. 3; 1933, S. 381; 
Brodkorb, 1964, p. 208; 1971, p. 175; Курочкин, 1968б, 
с. 94; Mlíkovský, Švec, 1986, p. 262; Mlíkovský, 2002, 
p. 111]. 

Типовой вид – Cygnavus senckenbergi Lambrecht, 
1931. 

Диагноз. Вертельный гребень бедренной кости 
слаборазвит, вертел развит сильно. Дистальный 
эпифиз тибиотарзуса слабо отклонен медиально; 
надсухожильный мостик очень мощный – широкий 
и толстый, и его дорсолатеральный край погружен 
каудально; расстояние между краниальным краем 
медиального мыщелка и выходным отверстием 
разгибательного канала очень небольшое; вырезка 
между мыщелками узка. 

Видовой состав. C. formosus Kurochkin, 1968, 
ранний олигоцен Восточного Казахстана; C. sencken-
bergi Lambrecht, 1931, ранний миоцен Германии. 

Замечания. Мликовский и Швец [Mlíkovský, Švec, 
1986] подтвердили статус Cygnavus как самостоя-
тельного рода, отличающегося от современного Cyg-
nus Bechstein, 1803. В то же время систематическое 
положение рода Cygnavus внутри Anatidae требует 
подтверждения. Высказывались предположения [Sti-
dham, Ni, 2014], что Cygnavus может относиться к 
ископаемому подсемейству Romainvillinae, в кото-
ром были крупные (с гуся) представители. Однако 
тибиотарзус Cygnavus formosus очень сильно отли-
чается морфологически от тибиотарзуса Saintan-
drea chenoides из позднего олигоцена Франции, от-
носимого к Romainvillinae [Mayr, De Pietri, 2013].  
 

Cygnavus formosus Kurochkin, 1968 
Табл. XIV, фиг. 17–19 

 

Cygnavus formosus: [Курочкин, 1968б, с. 95, рис. 
2; Brodkorb, 1971, p. 175; Mlíkovský, Švec, 1986,  
p. 262; Mlíkovský, 2002, p. 111; Mayr, 2009a, p. 55]. 

Голотип – ПИН, № 2432/36, дистальный эпифиз 
правого тибиотарзуса; местонахождение Жонгиз-
Шоки, западнее одноименной сопки, юго-восток Зай-



 159

санской котловины, Восточный Казахстан; аксыир-
ская свита, верхний эоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Дистальный эпифиз незначительно ото-

гнут медиально относительно продольной оси стерж-
ня. Угол между стержнем кости и латеральным мы-
щелком тупой. Латеральный мыщелок массивен, ме-
диальный – изящнее и выдается краниально за уро-
вень латерального. Очертания вырезки между мы-
щелками угловаты. Разгибательный канал глубок и 
широк, медиальная сторона выводного отверстия 
канала близко подходит к медиальному мыщелку. 
Отпечаток lig. intercondylaris вдается в латеральную 
поверхность медиального мыщелка, как у C. cygnus 
и C. columbianus, но не у C. olor и C. atratus. Ше-
роховатости в местах отхождения связок на боко-
вых поверхностях мыщелков (бугорки медиальной 
и латеральной коллатеральных связок) расположе-
ны заметно дистально, краниальнее и дистальнее от 
них развиты глубокие надмыщелковые ямки. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Мликовский и Швец [Mlíkovský, 

Švec, 1986] подтвердили таксономическую принад-
лежность C. formosus к Cygnavus, в чем, однако, со-
мневается Майр, ввиду плохой сохранности типо-
вого вида этого рода [Mayr, 2009a, p. 55].  
 

Род Cygnus Bechstein, 1803 
 

Cygnus: [Brodkorb, 1964, p. 209; Johnsgard, 1979, 
p. 431; del Hoyo et al., 1992, p. 577; Mlíkovský, 2002, 
p. 113; Степанян, 2003, с. 60; Dickinson, Remsen, 
2013, p. 9]. 

Cygnanser: [Brodkorb, 1964, p. 210]. 
Olor: [Brodkorb, 1964, p. 211].  
Типовой вид – Anas olor Gmelin, 1789, совре-

менный. 
Диагноз. Современный род.  
Видовой состав. Шесть современных видов; ис-

копаемые: C. atavus (Fraas, 1870), средний миоцен 
Германии; C. csakvarensis Lambrecht, 1933, поздний 
миоцен Венгрии, США; C. mariae Bickart, 1990, 
поздний миоцен США; C. pristinus Kurochkin, 1985, 
поздний миоцен и ранний плиоцен Монголии; C. 
verae Boev, 2000, ранний плиоцен Болгарии; C. hi-
bbardi Brodkorb, 1958, ранний плейстоцен США; С. 
paloregonus Cope, 1878, плейстоцен США; C. falco-
neri Parker, 1865 и C. equitum Bate, 1916, поздний 
плейстоцен Мальты; C. lacustris (De Vis, 1905), позд-
ний плейстоцен Австралии; C. sumnerensis (Forbes, 
1889), плейстоцен-голоцен Новой Зеландии и о-вов 
Чатем.  

 
 

Cygnus pristinus Kurochkin, 1971 
Табл. XIV, фиг. 20-24 

 

Cygnus pristinus: [Курочкин, 1971, с. 60, рис. 2; 
1976, с. 55, рис. 3–5; 1985, с. 28, рис. 8, 9, табл. IV, 
фиг. 4–12; Zelenkov, 2013a, p. 155., fig. 2]. 

Cygnus olor: [Mlíkovský, Švec, 1986, p. 264]. 
Голотип – ПИН, № 2614/25, дистальный эпифиз 

левой лучевой кости с частью диафиза; местона-
хождение Хунг-Хурэ, к югу от оз. Улан-Нур, Увэр-
Хангайский аймак, Монголия; свита хиргис-нур, 
нижний плиоцен. 

Паратипы – ПИН, № 2614/30, дистальный эпи-
физ левой лучевой кости; ПИН, №№ 2614/115 и 
3222/25, дистальные эпифизы правой лучевой кос-
ти; местонахождение Хиргис-Нур 2, Убсунурский 
аймак, Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис-
нур, верхний миоцен. 

Материал. Голотип; паратипы; экз. ПИН, № 
2614/108, дистальный эпифиз правой плечевой кос-
ти, местонахождение Хиргис-Нур 2, Убсунурский 
аймак, верхняя подсвита свиты хиргис-нур, верхний 
миоцен; экз. ПИН, № 3222/19, дистальный эпифиз 
левой плечевой кости, Хиргис-Нур 2, верхняя под-
свита свиты хиргис-нур, верхний миоцен; экз. ПИН, 
№ 2614/23, проксимальный эпифиз правой лучевой 
кости, Хиргис-Нур 2, нижняя подсвита свиты хир-
гис-нур, верхний миоцен; дистальные эпифизы лок-
тевой кости, экз. ПИН, № 2614/109, Хиргис-Нур 2, 
верхняя подсвита свиты хиргис-нур, верхний мио-
цен и экз. ПИН, № 2737/391, местонахождение Дза-
гсо-Хаирхан 1, Кобдосский аймак, верхняя подсви-
та свиты хиргис-нур, нижний плиоцен; экз. ПИН, 
№№ 3222/23, 38, проксимальные эпифизы правых 
карпометакарпусов, местонахождение Хиргис-Нур 
2, верхняя подсвита свиты хиргис-нур, верхний 
миоцен; экз. ПИН, № 3222/457, проксимальный 
эпифиз правого карпометакарпуса, местонахожде-
ние Хиргис-Нур 2, нижняя подсвита свиты хиргис-
нур, верхний миоцен, и левого карпометакарпуса, 
экз. ПИН, № 3222/671, местонахождение Хиргис-
Нур 2, верхняя подсвита свита хиргис-нур, верхний 
плиоцен; экз. ПИН, № 3222/40 и № 3222/41, дис-
тальные эпифизы правых карпометакарпусов, мес-
тонахождение Хиргис-Нур 2, верхняя подсвита сви-
ты хиргис-нур, верхний миоцен; краниальные эпи-
физы правых коракоидов: экз. ПИН, № 3222/32, мес-
тонахождение Хиргис-Нур 2, верхняя подсвита свиты 
хиргис-нур, верхний миоцен, № 3222/667, местона-
хождение Хиргис-Нур 2, нижняя подсвита свиты 
хиргис-нур, верхний миоцен и экз. ПИН, № 3222/ 
456, местонахождение Хиргис-Нур 2, нижняя под-
свита свиты хиргис-нур, верхний миоцен; экз. ПИН, 
№ 3222/390, местонахождение Дзагсо-Хаирхан 1, 
Кобдосский аймак, верхняя подсвита свиты хиргис-
нур, нижний плиоцен; экз. ПИН, № 3222/53, кау-
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дальный фрагмент правого коракоида, местонахож-
дение Хиргис-Нур 2, верхняя подсвита свиты хир-
гис-нур, верхний миоцен; краниальные концы ло-
паток, экз. ПИН, №№ 2614/27 и 111, местонахож-
дение Хиргис-Нур 2, верхняя подсвита свиты хир-
гис-нур, верхний миоцен, экз. ПИН, № 3222/6, мес-
тонахождение Хиргис-Нур 2, нижняя подсвита сви-
ты хиргис-нур, верхний миоцен; экз. ПИН, № 2614/ 
26, первая фаланга большого пальца левой кисти, 
местонахождение Хиргис-Нур 2, верхняя подсвита 
свиты хиргис-нур, верхний миоцен; экз. ПИН, № 
2614/116, левая гороховидная кость, местонахожде-
ние Хиргис-Нур 2, верхняя подсвита свиты хиргис-
нур, верхний миоцен; экз. ПИН, № 2614/70, дис-
тальный эпифиз правого тибиотарзуса, местонахож-
дение Чоно-Хариах 1, верхняя подсвита свиты хир-
гис-нур, нижний плиоцен; экз. ПИН, № 3222/54, 
средний блок правого тарзометатарзуса, местона-
хождение Хиргис-Нур 2, нижняя подсвита свиты 
хиргис-нур, верхний миоцен; экз. ПИН, № 2614/32, 
третья фаланга IV пальца левой лапы, экз. ПИН, № 
2614/113, третья фаланга III пальца левой лапы, экз. 
ПИН, № 2614/117, четвертая фаланга IV пальца пра-
вой лапы, местонахождение Хиргис-Нур 2, верхняя 
подсвита свиты хиргис-нур, верхний миоцен; экз. 
ПИН, № 3222/599, первая фаланга IV пальца левой 
лапы, местонахождение Хиргис-Нур 1, верхняя под-
свита свиты хиргис-нур, верхний миоцен; экз. ПИН, 
№ 2614/73, вторая фаланга III пальца левой лапы, 
местонахождение Чоно-Хариах, Кобдосский аймак, 
верхняя подсвита свиты хиргис-нур, нижний плиоцен. 

Диагноз. Дистальная часть стержня лучевой кос-
ти уплощена и расширена. Дорсальное ребро дис-
тальной части стержня и эпифиза утолщено и при-
туплено. Вентральный сухожильный бугорок зани-
мает большую площадь и сильно поднят над кау-
дальной поверхностью эпифиза; суставная поверх-
ность для лучевой кости запястья заметно высту-
пает над дорсальным ребром стержня. Наиболее дис-
тальная вершина эпифиза лучевой кости притуп-
ленная. 

Распространение. Местонахождения Хунг-Хурэ 
в Долине Озер в Центральной Монголии, Хиргис-
Нур 1, Хиргис-Нур 2, Дзагсо-Хаирхан 1 и Чоно-Ха-
риах в Котловине Больших Озер в Западной Мон-
голии. Остатки C. pristinus встречаются в нижней 
(верхний миоцен) и верхней (верхний миоцен и ниж-
ний плиоцен) подсвитах свиты хиргис-нур. В мес-
тонахождении Хиргис-Нур 2 остатки C. pristinus по-
являются в основной части нижней подсвиты от 
уровня 21 и залегают до уровня 60, будучи наибо-
лее многочисленными на уровне 50–55.  

Замечания. Мликовский и Швец [Mlíkovský, Švec, 
1986] свели C. pristinus в синонимы современного 
C. olor, основываясь на малой диагностичности Лу-

чевой кости и на сходстве в размерах. Но еще ранее 
было показано [Курочкин, 1985, с. 29, табл. 5], что 
размеры не могут служить основанием для видовой 
диагностики среди лебедей, хотя C. pristinus являл-
ся одним из самых крупных среди них. Cygnus pri-
stinus действительно схож с современным C. olor 
по ряду признаков, однако по некоторым особенно-
стям стоит ближе к C. cygnus. Поэтому миоцен-
плиоценовый монгольский лебедь никак не мог 
представлять современного C. olor, что было под-
тверждено позднее [Mourer-Chauviré, 2004; Zelen-
kov, 2013a]. 

 
Cygnus olor bergmanni Serebrovsky, 1941 

 

Cygnus olor bergmanni: [Серебровский, 1941б,  
с. 474; Дементьев, 1964, с. 691, рис. 700; Серебров-
ский, 1948, с. 32, рис. 16].  

Cygnus olor: [Brodkorb, 1964, p. 233].  
Голотип – ЕИМ, № 320, частично разрушенный 

таз; местонахождение Бинагады, в черте г. Баку, 
Азербайджан; верхний плейстоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Дорсальные части каудальных концов 

седалищных костей выступают каудально дальше, 
чем их вентральные части. Задняя часть таза опуще-
на вентрально. В состав синсакрума, каудальнее от 
уровня вертлужной впадины, входит 10 позвонков. 
Крупнее, чем современные подвиды C. olor. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
 

Cygnus sp. 
 

Cygnus sp.: [Курочкин, 1976, с. 58; 1985, с. 34, 
рис. 10]. 

Экз. ПИН, №№ 3222/598 и 678, фрагменты пра-
вых лопаток, местонахождение Хиргис-Нур 2, пач-
ка А, верхний миоцен; экз. ПИН, № 2614/101, фраг-
мент проксимального эпифиза левого карпомета-
карпуса, местонахождение Дзабхан, Кобдосский ай-
мак, нижний плиоцен; экз. ПИН, №№ 3222/24 и 39, 
фрагменты проксимальных эпифизов правых карпо-
метакарпусов и экз. ПИН, № 3222/13 – левого кар-
пометакарпуса, местонахождение Хиргис-Нур 2, 
пачка А, верхний миоцен; экз. ПИН, №№ 2614/22, 
2614/102, 3222/44 и 3222/45, гороховидные кости, 
местонахождение Хиргис-Нур 2, пачка А, верхний 
миоцен; экз. ПИН, №№ 2614/112 и 3222/27, фраг-
менты дистального эпифиза правого и левого ти-
биотарзусов, местонахождение Хиргис-Нур 2, пач-
ка А, верхний миоцен; экз. ПИН, № 3378/46, фраг-
мент проксимального эпифиза правого тарзомета-
тарзуса, местонахождение Чоно-Хариах, нижний 
плиоцен; экз. ПИН, № 2737/410, 8-й шейный позво-
нок, местонахождение Хиргис-Нур 3, пачка А, 
верхний миоцен. 
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Замечания. Некоторые остатки крупного лебе-
дя слишком фрагментарны, частично разрушены или 
выпадают из общего размерного ряда C. pristinus, 
так что их можно идентифицировать только до 
уровня Cygnus sp. Другие отличаются мелким раз-
мером, что указывает на присутствие в позднем мио-
цене и раннем плиоцене Западной Монголии еще 
одного некрупного лебедя, помимо C. pristinus.  
 

Триба Anserini Vigors, 1825 
 

Род Bonibernicla Kurochkin, 1985 
 

Bonibernicla: [Курочкин, 1985, с. 39; Зеленков, 
2012б, с. 60]. 

Типовой вид – Bonibernicla ponderosa Kuroch-
kin, 1985. 

Диагноз. В плечевой кости локтевая ямка глубо-
ка и образует дистально ступеньку перед выходом 
на вентральный мыщелок. C краниальной стороны 
выемка между дорсальным и вентральным мыщел-
ками узкая. Каудодистальный угол сгибательного 
отростка заострен. Проксимальная из двух ямок на 
дорсальном надмыщелковом бугорке заметно глуб-
же. Поверхность отпечатка вентральной коллате-
ральной связки ориентирована немного дистально 
на общей вентральной плоскости эпифиза, форма 
этого отпечатка округлая и вытянутая небольшим 
овалом вдоль оси кости, вентральный край отпечат-
ка идет параллельно вентрокаудальному ребру вент-
рального надмыщелка. Отпечаток крепления сухо-
жилия m. pronator superficialis дистальным краем 
находится на уровне проксимальной вершины вент-
рального надмыщелкого бугорка. Отпечаток отхож-
дения сухожилия m. pronator superficialis располо-
жен на 1/3 ширины вентральной плоскости эпифиза 
ближе к краниальному краю. Выемка между дорсаль-
ным мыщелком и дорсальным надмыщелком глубо-
ка. 

Видовой состав. Типовой вид из позднего мио-
цена Монголии и Аризоны (США).  

Замечания. Данный род был помещен в пеган-
ковых (Tadorninae) при первоописании [Курочкин, 
1985]. Переизучение голотипа B. ponderosa показа-
ло, что данная форма представляет собой мелкого 
гуся, сходного с современными казарками рода 
Branta [Зеленков, 2012б]. Bonibernicla отличается 
от современных Branta строением плечевой кости 
(которая довольно однообразно устроена у гуси-
ных), однако точное филогенетическое положение 
этого рода по отношению к современным Branta 
требует специального исследования.  

 
 
 
 

Bonibernicla ponderosa Kurochkin, 1985 
Табл. XIV, фиг. 25, 26 

 

Bonibernicla ponderosa: [Курочкин, 1985, с. 41, 
рис. 14, табл. III, фиг. 8, 9; Зеленков, 2012б, с. 61, 
табл. X, фиг. 2]. 

Branta woolfendeni: [Bickart, 1990, p. 28, fig. 6].  
Голотип – ПИН, № 3378/50, дистальный эпифиз 

левой плечевой кости; местонахождение Хиргис-
Нур 2, Убсунурский аймак, Монголия; свита хир-
гис-нур, верхний миоцен. 

Материал. Голотип.  
Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 

см. [Курочкин, 1985; Зеленков, 2012б].  
Распространение. Поздний миоцен Западной 

Монголии и Аризоны (США).  
Замечания. Было показано, что описанные из 

позднего миоцена США казарка Branta woolfendeni 
и Bonibernicla ponderosa представляют один вид 
[Зеленков, 2012б].  

 
Род Heteroanser Zelenkov, 2012 

 

Heteroanser: [Зеленков, 2012б, p. 59]. 
Типовой вид – Heterochen vicinus Kurochkin, 

1976. 
Диагноз. В тарзометатарзусе дорсальная ямка 

очень глубокая, с умеренно крутой проксимальной 
и крутой медиальной стенками, медиальная стенка 
утоньшена; проксимальные питательные отверстия 
на дорсальной стороне сближены, расстояние меж-
ду ними меньше, чем длина самих отверстий; меди-
альный гребень гипотарзуса укорочен, практически 
не выдается дистально относительно двух централь-
ных гребней. 

Видовой состав. Типовой вид из позднего мио-
цена Монголии.  
 

Heteroanser vicinus (Kurochkin, 1976) 
Табл. XV, фиг. 1–4 

 

Heterochen vicinus: [Курочкин, 1976, с. 60; 1985, 
с. 37, рис. 13, табл. II, фиг. 7, 8]. 

Anser vicinus: [Mlíkovský, Švec, 1986, p. 265].  
Heteroanser vicinus: [Зеленков, 2012б, с. 60, табл. 

X, фиг. 1]. 
Голотип – ПИН, № 2614/110, проксимальный 

эпифиз правого тарзометатарзуса с частью стерж-
ня; местонахождение Хиргис-Нур 2, Убсунурский 
аймак, Западная Монголия; свита хиргис-нур, верх-
ний миоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Вид монотипического рода. Описание 

см. [Курочкин, 1976, 1985; Зеленков, 2012б]. 
Распространение. Типовое местонахождение. 
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Замечания. Вид Heteroanser vicinus описан по 
проксимальному фрагменту тарзометатарзуса, кото-
рый заметно отличается от такового всех современ-
ных гусей. Первоначально он был отнесен к иско-
паемому роду Heterochen, известному из неогена 
Северной Америки [Short, 1982], но позже был вы-
делен в отдельный род [Зеленков, 2012б]. Из верх-
немиоценовых слоев местонахождения Хиргис-Нур 
2 по фрагментам плечевой кости и коракоидам [Ку-
рочкин, 1985; Зеленков, 2012б] также известен сход-
ный по размерам крупный гусь Anser liskunae, де-
монстрирующий эволюционно более продвинутую 
морфологию, cходную с современными белыми гу-
сями [Зеленков, 2012б]. В то же время не исключе-
но, что Heteroanser vicinus и Anser liskunae представ-
ляют один вид; в таком случае наблюдаемая раз-
ница в строении элементов скелета может объяс-
няться мозаичностью эволюции.  

 
Род Anser Brisson, 1760 

 

Anser: [Lambrecht, 1933, S. 367; Brodkorb, 1964, 
p. 212 (partim); Johnsgard, 1979, p. 434; Курочкин, 
1985, с. 35, 92; del Hoyo et al., 1992, p. 581; Mlí-
kovský, 2002, p. 116; Степанян, 2003, с. 55; Dickin-
son, Remsen, 2013, p. 10]. 

Типовой вид – Anas anser Linnaeus, 1758, со-
временный.  

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. 10 современных видов. Иско-

паемые: A. scaldi (Van Beneden, 1872), поздний мио-
цен Бельгии; A. arenosus Bickart, 1990, поздний мио-
цен США; A. arizonae Bickart, 1990, поздний мио-
цен, США; A. thraceiensis Burchak-Abramovich et 
Nikolov, 1984, поздний миоцен или ранний плиоцен 
Болгарии; A. devjatkini Kurochkin, 1971, ранний плио-
цен Монголии; A. liskunae Kurochkin, 1976, ранний 
плиоцен Монголии; A. tchikoicus Kurochkin, 1985, 
поздний плиоцен России; A. pressus Wetmore, 1933, 
поздний плиоцен США; A. thompsoni Martin et Men-
gel, 1980, поздний плиоцен США; A. pressus (Wet-
more, 1933), ранний плейстоцен США; A. azerbaid-
zhanicus Serebrovsky, 1940, поздний плейстоцен Азер-
байджана; Anser djuktaiensis Zelenkov et Kurochkin, 
2014, поздний плейстоцен Якутии.  

Замечания. Из плейстоцена Венгрии был ука-
зан крупный гусь, названный A. subanser Jánossy, 
1982, но это название употребляется без описания 
или изображения и поэтому должно считаться no-
men nudum [Mlíkovský, 2002]. Этот крупный гусь 
может быть конспецифичен A. azerbaidzhanicus или 
A. djuktaiensis [Зеленков, Курочкин, 2005; Зеленков, 
2008; Зеленков, Курочкин, 2014].  

 
 

Anser devjatkini Kurochkin, 1971 
Табл. XV, фиг. 5–7 

 

Anser devjatkini: [Курочкин, 1971, с. 64, рис. 3; 
1976, с. 58; Курочкин, 1985, с. 35, рис. 11, табл. III, 
фиг. 1; Mlíkovský, Švec, 1986, p. 264; Зеленков, 
2012б, с. 62, табл. X, фиг. 3–6]. 

Голотип – ПИН, № 2614/28, дистальный эпифиз 
правого тибиотарзуса; местонахождение Хиргис-
Нур 2, Убсунурский аймак, Монголия; верхняя под-
свита свиты хиргис-нур, верхний миоцен. 

Паратип – ПИН, № 3222/42, дистальная поло-
вина левого тибиотарзуса; типовое местонахожде-
ние; верхняя подсвита свиты хиргис-нур, верхний 
миоцен. 

Материал. Голотип; паратип; экз. ПИН, № 3222/ 
726, проксимальный фрагмент левого карпомета-
карпуса; типовое местонахождение; экз. ПИН,  
№ 3378/124, дистальный эпифиз правой плечевой 
кости, местонахождение Чоно-Хариах, Кобдосский 
аймак, Западная Монголия, верхняя подсвита сви-
ты хиргис-нур, нижний плиоцен. 

Диагноз. Выходное отверстие разгибательного 
канала расширено медиолатерально; крыло эпифи-
за, расположенное медиальнее канала, заужено; эпи-
физ при виде с дистальной стороны расширен ме-
диолатерально и невысок.  

Распространение. Поздний миоцен и ранний 
плиоцен местонахождений Хиргис-Нур 2 и Чоно-
Хариах в Западной Монголии.  

Замечание. Предварительные результаты фило-
генетического исследования неогеновых гусей пока-
зали, что характерное для A. devjatkini смешение 
признаков современных гусей и казарок может сви-
детельствовать о его базальном положении по отно-
шению к современным родам Anser и Branta [Вол-
кова, Зеленков, 2013б].  

 
Anser tchikoicus Kurochkin, 1985 

Табл. XV, фиг. 11 
 

Anser tchikoicus: [Курочкин, 1985, с. 92, рис. 45]. 
Голотип – ИЗК, № 2476, полный левый карпо-

метакарпус; местонахождение Береговая, Республи-
ка Бурятия, Россия; чикойская свита, верхний плио-
цен. 

Материал. Голотип; экз. ИЗК, № 2480, фрагмент 
дистального эпифиза левой плечевой кости; экз. ИЗК, 
№ 2479, дистальный эпифиз левой локтевой кости; 
ИЗК, № 2482, дистальная половина левой лучевой 
кости; экз. ИЗК, № 2477, первая фаланга большого 
пальца левой кисти; экз. ИЗК, № 2481, фаланга 
пальца крылышка; экз. ИЗК, № 2478, фрагмент гру-
дины. Все кости из типового местонахождения и, 
скорее всего, принадлежат одной особи. 
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Диагноз. Окружность каудального ребра сочле-
новной поверхности для локтевой кости на карпо-
метакарпусе имеет пологую дугу. Суставная поверх-
ность малого пальца крыла «утоплена» проксималь-
но и в дистальном направлении не доходит до уров-
ня сочленовной фасетки большого пальца крыла. 
Краниальное ребро сочленовной фасетки большого 
пальца крыла поднято дорсально. Размеры с совре-
менного A. fabalis. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
 

Anser azerbaidzhanicus Serebrovsky, 1940 
 

Anser azerbaidzhanicus: [Серебровский, 1940а,  
с. 766, рис. 1 А; 1940б, с. 72; 1948 с. 30, рис. 13; 
Brodkorb, 1964, p. 213]. 

Голотип – ЕИМ, № L 84, неполный череп; мес-
тонахождение Бинагады, в черте г. Баку, Азербай-
джан; верхний плейстоцен.  

Материал. Голотип; экз. без номера, левый кар-
пометакарпус, типовое местонахождение. 

Диагноз. Лобные кости над глазницами заметно 
выпуклы. В каудальной части глазницы у места 
схождения лобной, чешуйчатой и теменной костей 
имеется заметное углубление. Основание черепа мас-
сивно. Базиптеригоидные отростки сдвинуты рост-
рально. Размеры очень крупные.  

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. В первоописании [Серебровский, 

1940а] кроме крупных размеров приведены четыре 
признака, характеризующие A. azerbaidzhanicus в 
сравнении с современными Anser и включенные 
здесь в диагноз. Но проверить их состояние не 
представляется возможным. Статус данного вида 
требует уточнения. Современное место хранения 
голотипа неизвестно. 

 
Anser djuktaiensis Zelenkov et Kurochkin, 2014 

Табл. XVI, фиг. 1–8 
 

Anser sp.: [Зеленков, Курочкин, 2005, с. 128; Зе-
ленков, 2008б, с. 15; Zelenkov et al., 2008, p. 221]. 

Anser djuktaiensis: [Зеленков, Курочкин, 2014,  
с. 71, табл. XII, фиг. 1–5]. 

Голотип – ПИН, № 2859/703, полный правый 
коракоид; местонахождение Дюктайская пещера на 
р. Дюктай, Республика Саха-Якутия, Россия; верх-
ний плейстоцен или, возможно, голоцен.  

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 2859/702, ле-
вый коракоид; экз. ПИН, № 2859/595, проксималь-
ный фрагмент левой плечевой кости; экз. ПИН, № 
2859/688, дистальный эпифиз левой плечевой кос-
ти; экз. ПИН, № 2859/689, дистальный эпифиз ле-
вой плечевой кости; экз. ПИН, № 2859/686, прок-
симальный фрагмент правой плечевой кости; экз. 
ПИН, № 2859/695, проксимальный фрагмент левой 

локтевой кости; экз. ПИН, № 2859/696, дистальный 
фрагмент левой локтевой кости; экз. ПИН, № 2859/ 
717, дистальный фрагмент левой лучевой кости; 
экз. ПИН, № 2859/450, правая полная лопатка – все 
из типового местонахождения; верхний плейстоцен 
и, возможно, голоцен.  

Диагноз. Коракоид робустный, с массивными 
краниальным эпифизом и диафизом, плечевая сус-
тавная поверхность расширена дорсовентрально, 
трехкостный бугорок также расширен дорсовен-
трально и cжат краниокаудально, каудальный край 
(навес) этого бугорка ровный, вентральная порция 
грудинной суставной поверхности имеет субоваль-
ные очертания, ее латеральный край относительно 
притуплен, латеральный край дорсальной грудин-
ной суставной поверхности более или менее оваль-
ный. Размеры очень крупные (крупнее современно-
го Anser anser). 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечание. Дюктайский гусь – не единственный 

крупный гусь, известный из позднего плейстоцена. 
Anser azerbaidzhanicus из позднеплейстоценового 
местонахождения Бинагады в Азербайджане, опии-
санный на основании крупных размеров по черепу 
и карпометакарпусу [Серебровский, 1940а, б, 1948], 
может представлять тот же таксон, но, к сожале-
нию, эти остатки не сопоставимы с материалами по 
A. djuktaiensis. Очень крупный гусь, превышающий 
по размерам все современные виды, был также най-
ден в плейстоценовых отложениях Венгрии и не-
которых других стран Европы [Jánossy, 1982]. Для 
этого вида было предложено название A. subanser 
Jánossy, 1982, которое следует считать nomen nu-
dum [Mlíkovský, 2002], поскольку ни изображения, 
ни описания костей не приведены. Размеры A. azer-
baidzhanicus и A. subanser заметно превышают та-
ковые для современных видов Anser, и это служит 
подтверждением широкого распространения круп-
ных вымерших гусей в плейстоцене (включая позд-
ний) в Северной Евразии.  
 

Anserini incertae sedis 
 

«Anser» liskunae Kurochkin, 1976 
 Табл. XV, фиг. 8, 9 

  

Anser liskunae: [Курочкин, 1976, с. 59, рис. 6; Ку-
рочкин, 1985, с. 36, рис. 12; Зеленков, 2012б, с. 63, 
табл. X, фиг. 7]. 

Olor liskunae: [Mlíkovský, Švec, 1986, p. 263]. 
Cygnus (Olor) bewiсkii: [Mlíkovský, 2002, p. 115 

(partim)].  
Голотип – ПИН, № 2614/105, дистальный эпи-

физ левой плечевой кости; местонахождение Дза-
бхан, Кобдосский аймак, Монголия; свита хиргис-
нур, нижний плиоцен. 
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Материал. Голотип. 
Диагноз. В плечевой кости вентральный надмы-

щелковый бугорок имеет округлую, немного вытя-
нутую вдоль его продольной оси форму, дорсаль-
ный надмыщелок очень крупный. По размерам не-
сколько крупнее современного A. anser. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Мликовский и Швец переместили 

этот вид в род Olor на основании отличий в стро-
ении локтевой ямки и робустной структуре дисталь-
ного эпифиза плечевой кости [Mlíkovský, Švec, 1986]. 
Однако отмеченные при этом сходство с Olor и от-
личия от Anser либо не соответствуют действитель-
ности, либо не могут быть прослежены [Зеленков, 
2012б]. Характерной «гусиной» чертой A. liskunae, 
не указанной ранее, можно считать заостренный кау-
дальный край сгибательного отростка (у лебедей и 
Cereopsini он более плоский, а сам отросток ниже). 
К.Дж. Бикарт [Bickart, 1990] посчитал, что Anser 
liskunae описан на недиагностичном материале. В 
действительности, A. liskunae отличается от всех 
гусиных сочетанием очень крупных размеров и ро-
бустным дорсальным надмыщелком. Оба признака 
– несомненно, примитивные черты для Anserini, 
так как они характерны для двух последовательных 
внешних групп (Cygnini, Cereopsini), а среди Anse-
rini крупный дорсальный надмыщелок имеется у 
примитивного A. indicus и более продвинутого A. 
cygnoides. Оба вида в настоящее время населяют 
Центральную Азию, однако судить о родстве A. li-
skunae и каких-либо современных форм ввиду фраг-
ментарности имеющегося материала преждевремен-
но. Важно, что в качестве индивидуальной вари-
ации крупный дорсальный надмыщелок встречает-
ся также и у представителей рода Branta. Современ-
ные Anser и Branta практически не могут быть раз-
личимы на основании строения дистального эпифи-
за плечевой кости; в случае с голотипом A. liskunae 
ситуация еще усложняется ввиду плохой сохранно-
сти единственого известного экземпляра. Поэтому 
родовая принадлежность этого крупного раннеплио-
ценового гуся остается неясной.  

При первоописании [Курочкин, 1976] к данному 
виду был отнесен фрагмент плечевой кости из мес-
тонахождения Хиргис-Нур 2 (экз. ПИН, № 3222/18), а 
при последующей ревизии [Зеленков, 2012б] к A. li-
skunae был отнесен еще и коракоид из того же мес-
тонахождения (экз. ПИН, № 2614/158). Эти матери-
алы здесь исключаются из данного вида и рассмат-
риваются как Anserini gen. indet.  
 

Anserini gen. indet. 1 
 

Anser sp.: [Логачев и др., 1964, с. 41; Горобец, 
2013, с. 71].  

Экз. без номера в коллекции ННПМ: симфизная 
часть вилочки, краниальный фрагмент грудины, 
проксимальная часть правой локтевой кости, две 
дистальные части левого карпометакарпуса, две 
дистальные части правой бедренной кости, дисталь-
ная часть правого тибиотарзуса и проксимальный 
эпифиз левого тибиотарзуса; местонахождение Та-
гай, о. Ольхон, Байкал, Россия; тагайская свита, ниж-
ний или средний миоцен. 

Замечания. Родовая принадлежность остатков 
гусей из миоцена Байкала (см. также Anserini gen. 
indet. 2) нуждается в подтверждении.  

 
Anserini gen. indet. 2 

 

Branta sp.: [Логачев и др., 1964, с. 41; Горобец, 
2013, с. 71].  

Экз. ПИН, № 2614/161, краниальный фрагмент 
левого коракоида; ПИН, № 2614/165, проксималь-
ный фрагмент правой плечевой кости; ПИН,  
№ 2614/201, фаланга стопы неполовозрелой птицы, 
а также экз. без номера в коллекции ННПМ, дис-
тальный эпифиз правой плечевой кости; местона-
хождение Тагай, о. Ольхон, Байкал, Россия; тагай-
ская свита, нижний или средний миоцен.  

 
Anserini gen. indet. 3 

 Табл. XV, фиг. 10 
  

Anser liskunae (partim): [Курочкин, 1976, с. 59, 
рис. 6; Курочкин, 1985, с. 36, табл. III, фиг. 10; 
Зеленков, 2012б, с. 64, табл. X, фиг. 8]. 

Olor liskunae: [Mlíkovský, Švec, 1986, p. 263]. 
Cygnus (Olor) bewiсkii: [Mlíkovský, 2002, p. 115 

(partim)].  
Экз. ПИН, № 2614/158, краниальный фрагмент 

правого коракоида; экз. ПИН, № 3222/18 (паратип 
Anser liskunae); дистальный эпифиз левой плечевой 
кости; местонахождение Хиргис-Нур 2, Убсунур-
ский аймак, Монголия; свита хиргис-нур, верхний 
миоцен.  

Замечания. Фрагменты плечевой кости и кора-
коида из местонахождения Хиргис-Нур 2 были пер-
воначально отнесены к Anser liskunae [Курочкин, 
1976, 1985; Зеленков, 2012б]. Однако фрагмент пле-
чевой кости (экз. ПИН, № 3222/18) отличается от 
голотипа A. liskunae слаборазвитым дорсальным над-
мыщелком, коротким и округлым вентральным над-
мыщелковым бугорком и несколько меньшими раз-
мерами. Таким образом, отнесение данного экзем-
пляра к Anser liskunae выглядит неоправданным.  
В то же время гусь из Хиргис-Нура 2 сходен с An-
ser arenosus Bickart, 1990 из позднего миоцена Ари-
зоны [Bickart, 1990] и может относиться к этому виду.  
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Anserini gen. indet. 4 
 

Anserinae gen. indet.: [Курочкин, Ганя, 1972, с. 61]. 
Экз. ТГПИ, № 7/51, диафиз правого тибиотарзу-

са; местонахождение Калфа, окрестности с. Новая 
Калфа, Новоаненский р-н, Молдова; средний Сар-
мат, верхний миоцен.  

Замечания. Данный экземпляр больше всего схо-
ден с современным родом Anser. 

 
Подсемейство Anatinae Vigors, 1825 

 

Триба Mergini Delacour et Mayr, 1945 
 

Род Protomelanitta Zelenkov, 2011 
 

Protomelanitta: [Зеленков, 2011а, с. 74].  
Типовой вид – Protomelanitta gracilis Zelenkov, 

2011. 
Диагноз. Головка плечевой кости с каудальной 

стороны довольно узкая, ее дистальный край с едва 
заметной вырезкой; вентральная пневматическая впа-
дина глубокая, но не пневматизированная; дорсаль-
ная пневматическая впадина ýже вентральной; дор-
сальный бугорок субтреугольный, с опущенным и 
несколько вытянутым дистальным краем; вентраль-
ный бугорок немассивный, ориентирован прокси-
мокаудально, так что каудальное обрамление вент-
ральной пневматической впадины в каудальном 
профиле слабовогнутое; на каудальной поверхно-
сти едва заметен диафизный гребень, ориентиро-
ванный на дорсальный бугорок.  

Видовой состав. P. gracilis Zelenkov, 2011, 
средний миоцен Западной Монголии. 

Замечания. Отнесение данного рода к трибе 
Mergini предварительно; для подтверждения требу-
ются дополнительные материалы [Зеленков, 2011а]. 
Aythya shihuibas Hou, 1985 из позднего миоцена Ки-
тая была недавно перенесена в род Protomelanitta 
[Зеленков, 2012б], однако изучение оригинального 
материала показало, что китайский вид, скорее все-
го, не относится к этому роду и должен быть остав-
лен в современном роде Aythya [Зеленков, 2013б].  

 
Protomelanitta gracilis Zelenkov, 2011 

Рис. 56; табл. XVII, фиг. 14 
 

Protomelanitta gracilis: [Зеленков, 2011а, с. 74, 
рис. 1, табл. 9, фиг. 5, 6, 9, 13]. 

Голотип – ПИН, № 4869/151, проксимальный 
эпифиз левой плечевой кости; местонахождение Шар-
га, Гоби-Алтайский аймак, Монголия; верхи сред-
него миоцена, свита ошин. 

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 4869/125, дис-
тальный фрагмент правой плечевой кости; экз. ПИН, 
№ 4869/134, практически целый левый тарзомета-
тарзус  с  разрушенными  эпифизами; экз. ПИН, №  

 
 

Рис. 56. Protomelanitta gracilis Zelenkov, 2011, го-
лотип ПИН, №4869/151, проксимальный эпифиз ле-
вой плечевой кости с каудальной стороны; местона-
хождение Шарга, Монголия; верхи среднего миоцена 

 
4869/100, дистальный фрагмент левого тарзомета-
тарзуса с обломанным блоком метатарзалии IV; ти-
повое местонахождение. 

Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 
см. [Зеленков, 2011а].  

Распространение. Типовое местонахождение.  
 

Род Mergellus Selby, 1840 
 

Mergellus: [Dickinson, Remsen, 2013, p. 12].  
Типовой вид – Mergus albellus Linnaeus, 1758, 

современный. 
Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. 1 современный вид. Ископа-

емый Mergellus mochanovi Zelenkov et Kurochkin, 
2014, поздний плейстоцен Якутии.  

 
Mergellus mochanovi Zelenkov et Kurochkin, 2014 

Табл. XVI, фиг. 9–12 
 

Mergellus sp. nov.: [Зеленков, Курочкин, 2005,  
с. 128; Зеленков, 2008б, с. 15; Zelenkov et al., 2008, 
p. 221]. 

Mergellus mochanovi: [Зеленков, Курочкин, 2014, 
c. 74; табл. XII, фиг. 6, 7]. 

Голотип – ПИН, № 2859/342, полный правый 
тибиотарзус; местонахождение Дюктайская пещера 
на р. Дюктай, Республика Саха-Якутия, Россия; 
верхний плейстоцен.  

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 2859/440, 
фрагментарный левый карпометакарпус; экз. ПИН, 
№ 2859/259, полный левый карпометакарпус – ти-
повое местонахождение.  
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Диагноз. Тибиотарзус очень грацильный, стер-
жень тонкий. Отпечаток икроножного мускула на 
медиальной стороне краниального кнемиального 
гребня плоский, поверхность отпечатка lig. collate-
ralis medialis находится в каудомедиальной плоско-
сти, латеральная и медиальная поверхности меди-
ального мыщелка почти параллельны друг другу, 
вследствие чего межмыщелковая вырезка с крани-
альной стороны выглядит расширенной и глубокой. 
Размеры мелкие. 

Распространение. Типовое местонахождение.  
 

Mergini gen. indet. 1 
 

Merginae gen. indet.: [Курочкин, Ганя, 1972, с. 62, 
табл. II, фиг. 7]. 

Экз. ТГПИ, № 4/62, проксимальный фрагмент 
правого карпометакарпуса; местонахождение Бужо-
ры, Котовский р-н, Молдова; средний сармат, верх-
ний миоцен. 

Замечания. По особенностям строения прокси-
мальной части дорсальной поверхности эпифиза и 
рельефу вентральной поверхности эпифиза ближе 
всего стоит к современной Bucephala. 
 

Mergini gen. indet. 2 
Табл. XV, фиг. 12 

 

Somateria sp.: [Курочкин, 1968б, с. 100, рис. 5].  
Экз. ПИН, № 1442/313, дистальная треть правой 

локтевой кости; местонахождение овраг Мын-Сай, 
к северу от оз. Челкар-Тениз, Центральный Казах-
стан; челкарнуринская свита (индрикотериевые 
слои), нижний олигоцен. 

Замечания. Майр [Mayr, 2009a, p. 55] высказал 
сомнение относительно принадлежности данного 
фрагмента локтевой кости к роду Somateria. Для 
подтверждения систематической принадлежности 
данного фрагмента мы сравнили его почти со всеми 
представителями Anatidae. Принадлежность этой 
птицы к Merginae не вызывает сомнений. Тело эпи-
физа сжато с боков. Дорсальный мыщелок направ-
лен дорсомедиально, равномерно сужаясь к концу. 
Вентральный мыщелок расположен под небольшим 
углом к сагиттальной оси кости, он относительно 
мощный, но вентрально выступает слабо, отчего 
гребень мыщелка переходит на диафиз постепенно, 
без резкого перепада. Межмускульная линия прохо-
дит по середине дорсальной поверхности стержня 
локтевой кости, но перед выходом на дорсальный 
мыщелок отклоняется латерально. В наибольшей 
степени эпифиз локтевой кости ископаемой утки 
походит на таковой современных Somateria и Clan-
gula, сочетая признаки обоих родов. С ними его 
объединяет строение вентрального мыщелка. Дор-
сальный мыщелок такой же, как у Somateria. Не-

смотря на заметное морфологическое сходство, фраг-
ментарность находки удерживает нас от отнесения 
ее к роду Somateria.  
 

Триба Tadornini Reichenbach, 1849-1850 
 

Род Anserobranta Kurochkin et Ganea, 1972 
 

Anserobranta: [Курочкин, Ганя, 1972, с. 54; Kes-
sler, 1984, p. 525, 1992, p. 52; Cheneval, 1987, p. 140; 
2000, p. 326]. 

Типовой вид – Anserobranta tarabukini Kuroch-
kin et Ganea, 1972. 

Диагноз. В проксимальном эпифизе локтевой 
кости отпечаток плечевой мышцы неглубок. Вер-
шина локтевого отростка округла. Сухожильная бо-
розда на дорсальной стороне дистального эпифиза 
лучевой кости выражена слабо. По границе дор-
сальной и каудальной поверхностей стрежня луче-
вой кости нет выраженного гребня. Стержень боль-
шой метакарпалии прямой; каудальная сторона ос-
нования малой метакарпалии с едва заметной про-
дольной ямкой; дорсальная пястная ямка не образу-
ет глубокой выемки в каудальном крае пястного 
блока; вентральный край пястного блока при пере-
ходе на стержень не образует ступеньки. Дорсаль-
ная ямка проксимальной фаланги большого пальца 
крыла разделена на две части почти одинаковой 
длины, по краниальному и по каудальному краям 
ее проходят глубокие канавки отпечатков сухожи-
лий. В дистальном эпифизе тарзометатарзуса лате-
ральное ребро блока метатарзалии III больше меди-
ального. 

Видовой состав. A. robusta (Milne-Edwards, 
1868), средний миоцен Франции; A tarabukini 
Kurochkin et Ganea, 1972, поздний миоцен 
Молдовы. 

Замечания. Мликовский [Mlíkovský, 2002, p. 116] 
роды Anserobranta и Proanser cвел в синонимы со-
временного рода Alopochen, образовав, таким обра-
зом, Alopochen tarabukini (Kurochkin et Ganea, 1972). 
Действительно, следует признать, что Anserobranta 
имеет гораздо больше общих признаков с Alopo-
chen, представителем подсемейства Tadorninae, чем 
с настоящими гусиными Anserinae. Однако Ansero-
branta отличается от Alopochen рядом морфологи-
ческих особенностей, приведенных выше в перера-
ботанном родовом диагнозе. 

Anas robusta Milne-Edwards, 1868 из среднего 
миоцена Франции была предварительно перемеще-
на в род Anserobranta Шеневалем [Cheneval, 1987, 
2000].  
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Anserobranta tarabukini Kurochkin et Ganea, 1972 
Табл. XV, фиг. 13, 14 

 

Cygnus sp.: [Macarovici, Oescu, 1941, p. 377, pl. 
VII, fig. 13]. 

Anserobranta tarabukini: [Курочкин, Ганя, 1972, 
с. 54, рис. 4–8, табл. I, фиг. 5–9, табл. II, фиг. 1–4; 
Kessler, 1984, p. 525, figs. 19–20; 1992, p. 52, fig. 6; 
Bocheński, 1997, p. 304]. 

Alopochen tarabukini: [Mlíkovský, 2002, p. 116]. 
Голотип – ПИН, № 1713/1722, проксимальный 

фрагмент левого карпометакарпуса; местонахожде-
ние г. Кишинев, Молдова; рифовые известняки, 
средний сармат, верхний миоцен. 

Паратипы – ПИН, № 1713/1720, проксимальная 
часть правого и ПИН, № 1713/1723 (молодая особь), 
левого карпометакарпусов, местонахождение г. Ки-
шинев; ГИКМ, № 12173/4f, проксимальная часть 
левого карпометакарпуса, местонахождение Голбо-
чика (в г. Кишиневе); средний сармат, низы верх-
него миоцена. 

Материал. Голотип; паратипы; экз. ПИН, №№ 
1713/1721 и 1725, проксимальные эпифизы правых 
локтевых костей с частью стержня, местонахожде-
ние г. Кишинев; экз. ГИКМ, № 12173/4d, прокси-
мальный эпифиз правой локтевой кости, местона-
хождение Голбочика; экз. ГИКМ, № 12173/4b, 4c и 
4e, дистальный эпифиз правой (№ 12173/4b) и ле-
вых локтевых костей, местонахождение Голбочика; 
экз. ГИКМ, № 12173/4a, полная правая локтевая 
кость, местонахождение Голбочика; экз. ПИН, № 
1713/1726, дистальный фрагмент левой лучевой кос-
ти; экз. ПИН, № 1713/1724, первая фаланга II паль-
ца левой кисти; экз. без номера, Ясский универси-
тет им. А.И. Кузы (Румыния), левая плечевая кость; 
все два из типового местонахождения; экз. ГИКМ, 
№ 12173/4g, дистальный фрагмент правого тарзоме-
татарзуса, местонахождение Голбочика; средний 
сармат, низы верхнего миоцена. 

Диагноз. Наружный (медиальный) край лучевой 
кости вблизи суставной поверхности для лучевой 
кости запястья практически прямой (заметная вы-
пуклость отсутствует).  

Распространение. Местонахождения г. Киши-
нев и Голбочика, Молдова; конец среднего – нача-
ло позднего миоцена, Молдова; местонахождение 
Крединца, южная Добруджа, Румыния, поздний мио-
цен. 

Замечания. Несмотря на то что Anas robusta бы-
ла помещена в этот род [Cheneval, 1987], отличий 
от Anserobranta tarabukini не отмечалось. В дейст-
вительности, только один элемент скелета (дисталь-
ная часть лучевой кости) известен для обоих видов. 
На основании этого элемента здесь составлен но-
вый диагноз этого вида. Anas robusta имеет сход-
ные размеры, но отличается тем, что наружный 

край лучевой кости в своей самой дистальной части 
заметно выпуклый и его очертание описывает дугу 
при виде с вентральной стороны.  

 
Род Proanser Umanskaya, 1979 

 
Proanser: [Уманская, 1979а, с. 42]. 
Типовой вид – Proanser major Umanskaya, 1979.  
Диагноз. В карпометакарпусе при виде с кау-

дальной стороны отсутствует вырезка в дорсальном 
профиле пястного блока и соответствующая ей ям-
ка на дорсальной поверхности эпифиза. Сочленов-
ная поверхность блока метатарзалии III заострен-
ная при виде с плантарной стороны.  

Видовой состав. Типовой вид из позднего мио-
цена Украины.  

Замечания. Мликовский [Mlíkovský, 2002] сино-
нимизировал Proanser major Umanskaja, 1979 из 
верхнего сармата Украины с Anserobranta tarabuki-
ni Kurochkin et Ganea, 1972 из среднего сармата 
Молдавии на основании размерного сходства и про-
исхождения из географически и стратиграфически 
близких местонахождений. Морфологическое срав-
нение этих форм никогда не проводилось. Тем не 
менее синонимизация двух видов, а, следовательно, 
сведение рода Proanser в младшие синонимы Anse-
robranta выглядит сомнительным и должно быть 
основано на морфологическом сравнении. На рубе-
же валлезия и туролия, что примерно соответствует 
рубежу среднего и верхнего сармата, произошло суще-
ственное изменение фаун утиных [Зеленков, 2013б]. 

Proanser major демонстрирует ряд черт, которые 
указывают на его близость пеганковым. В частно-
сти, лопатка этого вида не пневматизирована; гре-
бень, начинающийся на медиальной поверхности 
пястного бугорка, переходит на дорсальный край 
стержня; дистокаудальнее гороховидного отростка 
карпометакарпуса располагается отчетливая ямка; 
блок метатарзалии II тарзометатарзуса не отставлен 
относительно стержня, при виде с плантарной сто-
роны сочленовная поверхность блока метатарзалии 
III заостренная. У гусиных все эти признаки демон-
стрируют иное состояние. Из пеганковых Proanser, 
действительно, схож с Alopochen, отличия от кото-
рого указаны в приведенном здесь новом диагнозе 
рода. Отмеченные отличия в строении карпомета-
карпуса выделяют Proanser среди всех современ-
ных Tadorninae.  
 

Proanser major Umanskaya, 1979 
Табл. XIV, фиг. 27–30 

 

Cygnus sp.: [Воинственский, 1967, с. 11; Mlíkov-
ský, 2002, p. 115]. 

Proanser major: [Уманская, 1979а, с. 42, рис. 2–
5; Bocheński, 1997, p. 304]. 
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Голотип – ИЗ НАНУ, № 25/1682 (хранится в 
ННПМ), проксимальный конец правого карпомета-
карпуса; местонахождение Гребеники, Одесская обл., 
Украина; верхний сармат, верхний миоцен (терио-
зона MN 11). 

Материал. Голотип; экз. ИЗ НАНУ, № 25/1683, 
дистальная часть правой локтевой кости; экз. ИЗ 
НАНУ, № 25/1687, проксимальная часть правой лу-
чевой кости; экз. ИЗ НАНУ, № 25/1697, первая 
фаланга второго пальца крыла; экз. ИЗ НАНУ, № 
25/1684, правая лопатка; экз. ИЗ НАНУ, № 25/1682, 
дистальная часть правого тарзометатарзуса; типо-
вое местонахождение. Все материалы хранятся к 
ННПМ.  

Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 
см. [Уманская, 1979а].  

Распространение. Типовое местонахождение.  
Замечания. Из местонахождения Гребенники из-

вестно множество костей страуса, несколько остат-
ков урмиорнисов и ряд костей крупной утиной пти-
цы, которые первоначально были указаны как Cyg-
nus sp. [Воинственский, 1967], а впоследствии на 
их основании был установлен вид Proanser major. 
Мликовский [Mlíkovský, 2002] включил эти мате-
риалы в свой каталог дважды: как Cygnus sp. и как 
Proanser major. 
 

Род Tadorna Boie, 1822  
 

Tadorna: [Johnsgard, 1979, p. 449; del Hoyo et al., 
1992, p. 591; Mlíkovský, 2002, p. 117; Степанян, 
2003, с. 62]. 

Типовой вид – Anas tadorna Linnaeus, 1758 (со-
временный). 

Диагноз. Современный род.  
Видовой состав. Шесть современных видов. 

Ископаемый Tadorna petrina Kurochkin, 1985, позд-
ний плиоцен Бурятии, Россия.  

 
Tadorna petrina Kurochkin, 1985 

 

Tadorna petrina: [Курочкин, 1985, с. 94, табл. XV, 
фиг. 1, 2]. 

Голотип – ПИН, № 2975/2, фрагментарная ГРУ-
дина; местонахождение Береговая, Республика Бу-
рятия, Россия; чикойская свита, верхний плиоцен. 

Материал. Голотип.  
Диагноз. Дорсальная ость грудины приподнята, 

с выемкой посередине. Между боковым краем дор-
сального выступа и началом дорсального края ко-
ракоидной сочленовной поверхности имеется доста-
точно широкое углубление. Межреберные вырезки 
глубоки, реберные отростки между ними высоки, 
замкнуты сверху; в целом ряд реберных вырезок 
довольно длинный.  

Распространение. Типовое местонахождение.  

Tadorninae gen. indet. 1 
 

Tadorninae gen. indet.: [Зеленков, Мартынович, 
2012, с. 14; 2013, с. 77]. 

Экз. ПИН, № 2614/164, правая лопатка; экз. ПИН, 
№ 2614/204, фрагмент левой лопатки; экз. ПИН № 
2614/167, краниальный фрагмент левого коракоида; 
экз. ПИН, № 2614/172, дистальный фрагмент левой 
локтевой кости; экз. ПИН, № 2614/202, дистальный 
фрагмент правого карпометакарпуса; местонахож-
дение Тагай, о. Ольхон, Байкал, Россия; тагайская 
свита, нижний или средний миоцен.  

Замечания. Данные материалы могли принад-
лежать представителю рода Tadorna. Описание см. 
[Зеленков, Мартынович, 2013]. 

 
Tadorninae gen. indet. 2 

 

Tadorninae gen. indet.: [Зеленков, Мартынович, 
2012, с. 14; 2013, с. 78]. 

Экз. ПИН, №№ 2614/162, 163, два фрагмента пра-
вых лопаток; экз. ПИН, № 2614/203, фрагмент ле-
вой лопатки; экз. ПИН, № 2614/200, изолирован-
ный trochlea metatarsi III; местонахождение Тагай, 
о. Ольхон, Байкал, Россия, тагайская свита, нижний 
или средний миоцен. 
 

Триба Aythyini Delacour et Mayr, 1945 
 

Род Aythya Boie, 1822 
 

Aythya: [Brodkorb, 1964, p. 228; Johnsgard, 1979, 
p. 482; del Hoyo et al., 1992, p. 615; Mlíkovský, 2002, 
p. 121; Степанян, 2003, с. 71; Dickinson, Remsen, 
2013, p. 14]. 

Типовой вид – Anas marila Linnaeus, 1761. 
Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. 12 современных видов. Ископа-

емые: A. molesta (Kurochkin, 1985), поздний миоцен 
и ранний плиоцен Монголии; A. shihuibas Hou, 1985, 
поздний миоцен Китая; A. spatiosa Kurochkin, 1976, 
ранний плиоцен Монголии; A. magna Kurochkin, 1985, 
ранний плиоцен Монголии; A. australis Worthy, 2008, 
плиоцен Австралии. 

Замечания. A. chauvirae Cheneval, 1987 из сред-
него миоцена Франции и Румынии [Chenval, 1987, 
2000; Kessler, 1992] не может относиться к данному 
роду [Worthy et al., 2007]. A. shihuibas Hou, 1985 из 
позднего миоцена Китая была перемещена в род 
Protomelanitta [Зеленков, 2012б], однако позднее 
была возвращена в род Aythya [Зеленков, 2013б].  
 

Aythya molesta (Kurochkin, 1985) 
Табл. XV, фиг. 15, 16 

 

Anas molesta: [Курочкин, 1985, с. 46, рис. 19 (par-
tim)]. 
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Aythya molesta: [Зеленков, 2012б, с. 64, табл. XI, 
фиг. 6, 7].  

Голотип – ПИН, № 3222/16, дорсальная поло-
вина правого коракоида; местонахождение Хиргис-
Нур 2, Убсунурский аймак, Западная Монголия; 
свита хиргис-нур, верхний миоцен. 

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 2614/157, фраг-
мент левой плечевой кости без проксимального эпи-
физа; экз. ПИН, № 2614/34, проксимальный эпифиз 
правой плечевой кости; все типовое местонахожде-
ние; экз. ПИН, № 3378/108, дистальный фрагмент 
левого тибиотарзуса, местонахождение Чоно-Хари-
ах 3, Кобдосский аймак, Западная Монголия; свита 
хиргис-нур, нижний плиоцен.  

Диагноз. Трехкостный бугорок с хорошо разви-
той выемкой, дорсальный и вентральный края ко-
торой четко оформлены; борозда надкоракоидного 
мускула с глубокой выемкой. Размером с современ-
ную Aythya nyroca. 

Распространение. Местонахождения Хиргис-
Нур 2 и Чоно-Хариах 3 в Западной Монголии; 
свита хиргис-нур, верхний миоцен-нижний плиоцен. 

 
Aythya spatiosa Kurochkin, 1976 

Табл. XV, фиг. 17, 18 
 

Aythya spatiosa: [Курочкин, 1976, с. 2, рис. 9; 
1985, с. 49, рис. 21, табл. VI, фиг. 1, 2; Mlíkovský, 
Švec, 1986, p. 265; Зеленков, 2012б, с. 66, табл. XI, 
фиг. 9, 10]. 

Голотип – ПИН, №2614/81, дистальный часть 
правой бедренной кости; местонахождение Чоно-
Хариах, Кобдосский аймак, Монголия; свита хир-
гис-нур, нижний плиоцен. 

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 3378/118, дис-
тальный фрагмент левого тибиотарзуса, местона-
хождение Чоно-Хариах 3, Кобдосский аймак, Запад-
ная Монголия; свита хиргис-нур, нижний плиоцен. 

Диагноз. Малоберцовый блок бедренной кости 
слабо выражен, при виде с латеральной стороны он 
почти не закрывает основание берцового гребня; от-
печаток латеральной коллатеральной связки прибли-
жен к краю малоберцового блока; борозда между 
малоберцовым блоком и берцовым гребнем прак-
тически не выражена; след прикрепления сухожиль-
ной петли m. biceps femoris приближен к краниаль-
ному краю кости и ориентирован параллельно ему; 
наиболее дистальная вершина латерального мыщел-
ка при виде с латеральной стороны расположена 
краниальнее, чем каудальный край стержня. 

Распространение. Местонахождения Чоно-Хари-
ах и Чоно-Хариах 3 в Западной Монголии; свита 
хиргис-нур, нижний плиоцен.  

 
 
 

Aythya magna Kurochkin, 1985 
Табл. XV, фиг. 19 

 

Aythya magna: [Курочкин, 1985, с. 49, рис.22, 
табл. VII, фиг. 3, 4; Зеленков, 2012б, с. 67, табл. XI, 
фиг. 11]. 

Голотип – ПИН, № 222/28, проксимальный 
эпифиз левой бедренной кости; местонахождение 
Хиргис-Нур 2, Убсунурский аймак, Западная Мон-
голия; свита хиргис-нур, верхний миоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Суставная поверхность противоверте-

ла широка и при виде с проксимальной стороны 
имеет ромбовидный профиль. Шейка бедренной кос-
ти утолщена. Вертельный гребень практически не 
выражен.  

Распространение. Типовое местонахождение. 
 
Aythya marila asphaltica Serebrovsky, 1941 

 

Aythya marila asphaltica: [Серебровский, 1941а, 
с. 474; 1948, с. 29, рис. 11; Дементьев, 1964, с. 690, 
рис. 698; Brodkorb, 1971, p. 177]. 

Голотип – ЕИМ, № 281, череп без верхнече-
люстного и небного отделов; местонахождение Би-
нагады, г. Баку, Азербайджан. 

Материал. Голотип; дополнительно еще фраг-
ментарный череп (место хранения и номер не ука-
заны) из типового местонахождения. 

Диагноз. Фасетки для сочленения с крыловид-
ными костями расположены каудальнее, основание 
черепа и передняя его часть (ростральнее от глаз-
ниц) более узкие, чем у современной A. marila ma-
rila L., 1761.  

Распространение. Типовое местонахождение. 
 

Триба Anatini Leach, 1820 
 

Род Mioquerquedula Zelenkov et Kurochkin, 2012 
 

Mioquerquedula: [Зеленков, Курочкин, 2012, с. 90].  
Типовой вид – Mioquerquedula minutissima Ze-

lenkov et Kurochkin, 2012, средний миоцен Монго-
лии. 

Диагноз. В коракоиде плоскость вентральной 
поверхности акрокоракоидного отростка субпарал-
лельна плоскости стернального расширения; по-
верхность трехкостного бугорка не вогнута, сам 
бугорок нависает над бороздой надкоракоидного 
мускула; желоб между прокоракоидным отростком 
и стержнем коракоида продолжается дистально и 
переходит на вентральную поверхность кости; на 
вентральной поверхности стернального расшире-
ния развито неглубокое, но хорошо выраженное 
углубление (отпечаток надкоракоидной мышцы). 
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Видовой состав. Типовой вид из среднего мио-
цена Монголии и раннего–среднего миоцена Вос-
точной Сибири. 

Замечания. Зеленков и Курочкин [2012] отнес-
ли к данному роду также мелкую утку A. velox Mil-
ne-Edwards, 1867–1868, известную из среднего мио-
цена Франции, Германии и Румынии. Изучение ти-
пового материала из местонахождения Сансан (Фран-
ция) показало, что голотип A. velox обладает более 
типичной для современных уток морфологией: же-
лоб на медиальной поверхности коракоида развит 
слабо, а отпечаток надкоракоидной мышцы не раз-
вит. На этом основании A. velox здесь включен в 
род Anas.  
 
Mioquerquedula minutissima Zelenkov et Kurochkin, 

2012 
Рис. 57. Табл. XV, фиг. 20, 21 

 

Anas sp.: [Логачев и др., 1964, с. 41 (partim)].  
Mioquerquedula minutissima: [Зеленков, Куроч-

кин, 2012, с. 92, рис. 1г, д, табл. XVII, фиг. 6; Зелен-
ков, Мартынович, 2012, с. 14, 2013, с. 79; Горобец, 
2013, с. 72]. 

Голотип – ПИН, № 4869/193, полный левый ко-
ракоид; местонахождение Шарга («точка 1080 м»), 
Шаргаин-Гоби, Гоби-Алтайский аймак, Монголия; 
свита ошин, верхи среднего миоцена. 

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 2614/181, кра-
ниальный фрагмент правого коракоида; экз. ПИН, 
№ 2614/197, дистальный фрагмент левой локтевой 
кости; а также экз. без номера в коллекции ННПМ: 
проксимальный эпифиз правой плечевой кости, 
дистальный эпифиз правого тибиотарзуса; все из 
местонахождения Тагай, о. Ольхон, Байкал, Россия, 
тагайская свита, нижний или средний миоцен. 

Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 
см. [Зеленков, Курочкин, 2012].  

Распространение. Средний миоцен местонахож-
дения Шарга в Западной Монголии и миоцен мес-
тонахождения Тагай на о. Ольхон (Байкал).  

 
Mioquerquedula sp. 1 

 
Mioquerquedula sp.: [Зеленков, Курочкин, 2012, 

с. 94, рис. 1и, табл. XVII, фиг. 2, 4; Зеленков, Маар-
тынович, 2012, с. 14, 2013, с. 80].  

Экз. ПИН, № 4869/107, проксимальный фраг-
мент правой плечевой кости; экз. ПИН, №№ 4869/ 
71, 143, 189, 192, фрагментарные коракоиды; мес-
тонахождение Шарга («точка 1080 м»), Шаргаин-
Гоби, Гоби-Алтайский аймак, Монголия; свита ошин, 
верхи среднего миоцена; экз. ПИН, № 2614/176, 
краниальный фрагмент правого коракоида; экз. ПИН, 
№ 2614/179, проксимальный фрагмент правой лок-
тевой  кости;  местонахождение  Тагай,  о. Ольхон,  

 
 

Рис. 57. Mioquerquedula minutissima Zelenkov et 
Kurochkin, 2012. Левый коракоид (голотип ПИН, 
№4869/193): а – с дорсальной, б – с вентральной (б) 
сторон [Зеленков, Курочкин, 2012, рис. 1, с изменени-
ями]; местонахождение Шарга, Монголия; свита ошин, 
верхи среднего миоцена 

 
Байкал, Россия; тагайская свита, нижний или сред-
ний миоцен. 

Замечания. Указанные материалы принадлежат 
мелкой утке, немного превышающей по размерам 
Mioquerquedula minutissima. Кости из Тагая и Шар-
ги могли принадлежать различным видам.  

 
Mioquerquedula sp. 2 

 

Mioquerquedula sp.: [Зеленков, Мартынович, 
2012, с. 14; 2013, с. 80].  

Экз. ПИН, № 2614/193, краниальный фрагмент 
левого коракоида; экз. ПИН, № 2614/180, левая 
лопатка; экз. ПИН, № 2614/182, фрагмент грудины; 
экз. ПИН, № 2614/198, проксимальный фрагмент 
правой плечевой кости; местонахождение Тагай, о. 
Ольхон, Байкал, Россия; тагайская свита, нижний 
или средний миоцен. 

Замечания. Указанные материалы принадлежат 
неописанному виду, более мелкому, чем Mioquer-
quedula minutissima. 

 
Род Anas Linnaeus, 1758 

 

Anas: [Lambrecht, 1933, S. 356; Brodkorb, 1964,  
p. 220; Johnsgard, 1979, p. 460; del Hoyo et al., 1992, 
p. 601; Mlíkovský, 2002, p. 118; Степанян, 2003,  
с. 64; Dickinson, Remsen, 2013, p. 16]. 

Mareca: [Dickinson, Remsen, 2013, p. 16]. 
Sibirionetta: [Dickinson, Remsen, 2013, p. 15].  
Spatula: [Dickinson, Remsen, 2013, p. 15]. 
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Типовой вид – Anas platyrhynchos Linnaeus, 1758, 
современный.  

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. 41 современный вид. Ископа-

емые: A. velox Milne-Edwards, 1868, средний мио-
цен Франции, Германии и Румынии; средний и 
поздний миоцен Венгрии;  A. soporata Kurochkin, 
1976, средний миоцен Монголии; A. oeningensis H. 
von Meyer, 1865 ?средний миоцен Германии; A. al-
bae Jánossy, 1979, средний миоцен Румынии и позд-
ний миоцен Венгрии; A. pullulans Brodkorb, 1961, 
поздний миоцен Орегона, США; A. greeni (Brod-
korb, 1964), ранний плиоцен Южной Дакоты, США; 
A. ogallalae (Brodkorb, 1962), плиоцен Канзаса, США; 
А. bunkeri (Wetmore, 1944), ранний плиоцен – плей-
стоцена США и Мексики; A. submajor Jánossy, 1979, 
ранний и поздний плиоцен Венгрии; Anas ganii Bur-
chak-Abramovich, Shushpanov et David, 1996, ранний 
плейстоцен Молдовы; Anas apscheronica Burchak-
Abramovich, 1958, ранний плейстоцен Азербайджана. 

Замечания. Здесь мы следуем традиционному 
для конца XX – начала XXI вв. пониманию рода 
Anas, включая в него виды, ныне также относимые 
к родам Spatula, Mareca и Sibirionetta. Наши пред-
варительные исследования показывают, что эти ро-
ды различимы на основании части элементов пост-
краниального скелета, поэтому ископаемые виды, 
описанные в составе Anas, могут быть в будущем 
отнесены к родам Spatula, Mareca и Sibirionetta. 
 

Anas soporata Kurochkin, 1976 
Табл. XV, фиг. 23–25 

 

Anas soporata: [Курочкин, 1976, с. 61, рис. 8; 1985, 
рис. 18, табл. V, фиг. 1–6 (partim); Зеленков, Куроч-
кин, 2012, с. 92, рис. 1б, в, табл. XVII, фиг. 3; Горо-
бец, 2013, с. 72]. 

Dendrocygna soporata: [Mlíkovský, Švec, 1986,  
p. 262]. 

Голотип – ПИН, № 2614/95, краниальная поло-
вина правого коракоида; местонахождение Шарга 
(«точка 1080 м»), Шаргаин-Гоби, Гоби-Алтайский 
аймак, Монголия; свита ошин, верхи среднего мио-
цена. 

Паратипы – ПИН, №№ 4869/102 и /144, крани-
альные фрагменты правых коракоидов; типовое мес-
тонахождение; экз. без номера в коллекции ННПМ, 
фрагмент правого коракоида; местонахождение 
Тагай, о. Ольхон, Байкал, Россия; тагайская свита, 
нижний или средний миоцен.  

Материал. Голотип и паратипы. 
Диагноз. В коракоиде, акрокоракоидный отрос-

ток заметно сдвинут медиально относительно стер-
жня; отпечаток акрокоракоидной связки расширен, 
его дорсальный край выгнут дугой; трехкостный 
бугорок не вогнутый и не разделенный на две час-

ти, при этом он вытянут дорсовентрально и нависа-
ет над краниальной частью борозды надкоракоид-
ного мускула, где имеется пневматическое отвер-
стие; на уровне плечевой суставной поверхности 
вентральная поверхность стержня уплощена, а ме-
диальный край кости заострен; борозда надкорако-
идного мускула глубока при виде с дорсолатераль-
ной стороны. Размеры мелкие. 

Распространение. Местонахождения Шарга в 
Гоби-Алтайском аймаке Монголии; конец среднего 
миоцена. 

Замечания. Данный вид может оказаться млад-
шим синонимом Anas velox Milne-Edwards, 1868 из 
среднего миоцена Западной Европы. При первоопи-
сании [Курочкин, 1985] к A. soporata были отнесе-
ны в качестве паратипов экз. ПИН, №№ 2614/88, 
3222/8, 11, 20, 22, 46, 50, 673, 674, 3379/2 из верх-
него миоцена и нижнего плиоцена местонахожде-
ний Явор 1, Хиргис-Нур 2 и Чоно-Хариах в Запад-
ной Монголии. Переизучение материалов [Зелен-
ков, Курочкин, 2012] показывает, что к виду Anas 
soporata должны относиться только материалы из 
местонахождения Шарга. Отнесение к данному ви-
ду экземпляра из местонахождения Тагай также тре-
бует подтверждения.  

Мликовский и Швец [Mlíkovský, Švec, 1986] пе-
ренесли Anas soporata в род Dendrocygna, но Зелен-
ков и Курочкин [2012] показали необоснованность 
данного тексономического решения и вернули дан-
ный вид в род Anas.  

 
Anas ganii Burchak-Abramovich, Shushpanov  

et David, 1996 
 

Anas ganii: [Бурчак-Абрамович и др., 1996, с. 38, 
рис. без номера]. 

Голотип – Музей ископаемых фаунистических 
комплексов Молдовы Института зоологии АН Рес-
публики Молдова, без номера, полная левая плече-
вая кость; местонахождение Чишмикиой, Вулка-
нештский р-н, Молдова; верхняя тамань, нижний 
плейстоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Проксимальная часть каудальной по-

верхности диафиза плечевой кости равномерно вы-
пукла. Отпечаток передней коракоидно-плечевой 
мышцы хорошо выражен в виде узкого поднятия. 
Головка плечевой кости относительно узка, ее кра-
ниальная и каудальная поверхности слабо выпук-
лы, отчего кажутся параллельными. Отпечаток пле-
чевой мышцы продольно-овальный. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Принадлежность данного экземпля-

ра плечевой кости к роду Anas, судя по приведен-
ной фотографии, вызывает сомнения. Материал тре-
бует переизучения. 
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Anas apscheronica Burchak-Abramovich, 1958 
 

Anas apscheronica: [Бурчак-Абрамович, 1958,  
с. 85, рис. 1; Brodkorb, 1967, p. 110].  

Голотип – место хранения не указано, без но-
мера, краниальный фрагмент правого коракоида; мес-
тонахождение на левом берегу р. Куры, в 5-6 км к 
северу от с. Еникенд, Сафаралиевский р-н, Азер-
байджан; апшерон, нижний плейстоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Акрокоракоидный отросток укорочен, 

отпечаток акрокоракоидной связки на нем хорошо 
выражен. Основание плечевой фасетки низкое. Кау-
дальнее ключичной фасетки имеется маленькая ок-
руглая ямочка. Размеры с современную A. strepera. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Приведенные в оригинальном диаг-

нозе и описании признаки в большинстве своем 
обычны для всех уток рода Anas или отличаются 
значительной индивидуальной изменчивостью у 
современных видов, поэтому материал нуждается в 
дополнительном исследовании. 
 
Anas platyrhynchos palaeoboschas Serebrovsky, 1941 

Табл. XV, фиг. 26 
 

Anas platyrhyncha palaeoboschas: [Серебровский, 
1941а, с. 473; 1948, с. 23, рис. 1, 2; Дементьев, 1964, 
с. 690, рис. 699а; Brodkorb, 1964, p. 239]. 

Голотип – ЕИМ, № 45, череп без верхней че-
люсти; местонахождение Бинагады, г. Баку, Азер-
байджан; верхний плейстоцен. 

Материал. Голотип; черепа ЕИМ, №№ 24 и 42 
(первоначально обозначены как котипы); еще 50 
черепов, 10 клювов, 5 вилочек, 3 коракоида, 5 пле-
чевых костей, 2 лучевые, 2 локтевые и 3 карпоме-
такарпальные кости, 1 грудина, 1 бедро и 1 тарзо-
метатарзус (точное место хранения не известно); 
все из местонахождения Бинагады. 

Диагноз. Крупнее современной Anas platyrhyn-
chos platyrhynchos L., 1758. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Почти все подвиды бинагадинских 

птиц были выделены П.В. Серебровским на основа-
нии более крупных размеров по сравнению с со-
временными формами фауны СССР, в том числе и 
данный подвид кряквы. Однако во всех случаях 
размеры перекрывались. Так, длина черепа от «со-
членения собственно черепа с клювом» (от зоны 
кинетического перегиба) до «наиболее выдающего-
ся назад пункта верхней затылочной кости» у иско-
паемого подвида 56.4–62.3 мм, у современной формы 
55.5–59.5 (6 экз.) [Серебровский, 1941а, с. 473]. По-
добная же картина наблюдается и по другим приве-
денным размерам черепа, а также по размерам ви-
лочки и плечевой кости [Серебровский, 1948, с. 23].  

Anas sp. indet. 1 
Табл. XVII, фиг. 10 

 

Anas sp.: [Курочкин, 1985, с. 48, рис. 20]. 
Anas sp. 3 (magn. A. strepera): [Зеленков, 2012б, 

с. 68, табл. XI, фиг. 4, 5]. 
Экз. ПИН, № 3222/34, краниальный эпифиз ле-

вого коракоида; экз. ПИН, № 3222/21, фрагмент кра-
ниального эпифиза правого коракоида; экз. ПИН, 
№ 3222/26, проксимальная половина правой луче-
вой кости; экз. ПИН, № 2614/118, проксимальная 
половина правого карпометакарпуса; все из место-
нахождения, Хиргис-Нур 2, Убсунурский аймак, За-
падная Монголия; свита хиргис-нур, верхний мио-
цен. Экз. ПИН, № 3378/47, проксимальный эпифиз 
левой локтевой кости молодого экземпляра, место-
нахождение Чоно-Хариах, Кобдосский аймак, Запад-
ная Монголия; свита хиргис-нур, нижний плиоцен. 
Экз. ПИН, № 2614/103, симфизная часть вилочки, 
местонахождение Дзабхан, Убсунурский аймак, Запад-
ная Монголия; свита хиргис-нур, нижний плиоцен. 

Замечания. По относительным размерам костей 
данная форма из верхнего миоцена ‒ нижнего 
плиоцена свиты хиргис-нур схожа с современной 
A. strepera, однако морфологически практически 
неотличима от современных уток рода Anas.  

 
Anas sp. indet. 2 

Табл. XVII, фиг. 11 
 

Anas soporata: [Курочкин, 1985, с. 43, рис. 18, 
табл. 5, фиг. 5, 6 (partim)]. 

Anas sp. 1 (cf. A. pullulans): [Зеленков, 2012б,  
с. 67, табл. XI, фиг. 2, 3]. 

Экз. ПИН, № 3373/2, краниальный фрагмент ко-
ракоида; местонахождение Явор 1, Убсунурский ай-
мак, Западная Монголия; верхняя подсвита свиты 
хиргис-нур, верхний миоцен. Экз. ПИН, № 3222/11, 
фрагмент правого коракоида; экз. ПИН, № 3222/8, 
фрагмент левой лопатки, экз. ПИН, № 3222/50, 
проксимальный фрагмент левой плечевой кости; 
экз. ПИН, № 3222/22, дистальный фрагмент левой 
плечевой кости; экз. ПИН, №№ 3222/20, 674, дис-
тальные эпифизы плечевых костей; экз. ПИН, № 
3222/673, фрагмент диафиза правой плечевой кос-
ти; экз. ПИН, № 3222/46, дистальный фрагмент ле-
вой локтевой кости; все из местонахождения Хир-
гис-Нур 2, Убсунурский аймак, Западная Монголия, 
свита хиргис-нур, верхний миоцен. Экз. ПИН, №№ 
3378/104, 106, проксимальные фрагменты правого 
и левого карпометакарпусов, местонахождение 
Чоно-Хариах 2, Кобдосский аймак, Западная Мон-
голия; свита хиргис-нур, нижний плиоцен.  

Замечания. Остатки мелкой утки из позднего 
миоцена – раннего плиоцена Западной Монголии 
по размерам соответствуют таковым A. pullulans из 
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верхнего миоцена США [Brodkorb, 1961] и A. albae 
из верхнего миоцена Восточной Европы [Jánossy, 
1979] и могут относиться к одному из этих видов. 
Часть материалов была первоначально отнесена к 
A. soporata [Курочкин, 1985], но позднее была 
исключена из этого вида [Зеленков, Курочкин, 
2012].  

 
Anas sp. indet. 3 

Табл. XVII, фиг. 12 
 

Anas molesta: [Курочкин, 1985, с. 43, рис. 18, 
табл. 5, фиг. 5, 6 (partim)]. 

Anas sp. 2: [Зеленков, 2012б, с. 68, табл. XI, фиг. 
8]. 

Экз. ПИН, № 3378/54, краниальный фрагмент 
правого коракоида; экз. ПИН, № 3378/121, крани-
альный фрагмент правого коракоида; все местона-
хождение Чоно-Хариах 2, Кобдосский аймак, Запад-
ная Монголия; свита хиргис-нур, нижний плиоцен. 
Экз. ПИН, № 2737/389, краниальный фрагмент ло-
патки, местонахождение Дзагсо-Хайрхан 4, Убсун-
урский аймак, Западная Монголия, свита хиргис-
нур, нижний плиоцен. Экз. ПИН, № 3222/677, дис-
тальный фрагмент левого тарзометатарзуса; место-
нахождение Хиргис-Нур 2, Убсунурский аймак, За-
падная Монголия; свита хиргис-нур, верхний миоцен.  

Замечания. Часть указанных материалов была 
отнесена к Anas molesta [Курочкин, 1985], но голо-
тип данного вида происходит от нырковой утки 
[Зеленков, 2012б]. Данная форма по размеру не-
сколько превышает современных A. querquedula, а 
также ископаемых A. soporata и Anas sp. indet. 2.  

 
Anas sp. indet. 4 

 

Anas sp.: [Kessler, 1984, p. 525, fig. 21–24]. 
Экз. LPUB № 273/3, правая плечевая кость с раз-

рушенным проксимальным эпифизом, и экз. LPUB, 
№ 273/4, правая локтевая кость; местонахождение 
Кишинев, Молдова; средний сармат, верхний миоцен.  

Замечания. Почти полная плечевая кость и пол-
ная локтевая кость соответствуют по размерам со-
временной A. querquedula, но однообразие устрой-
ства этих элементов внутри рода Anas не позволяет 
точнее установить статус этой формы [Kessler, 1984]. 
 

Anas sp. indet. 5 
 

Anas sp.: [Пантелеев, 2005, с. 73]. 
Экз. ЗИН, PO № 7281, правый коракоид; экз. 

ЗИН, PO №№ 7282, 7287, фрагменты левых корако-
идов; экз. ЗИН, РО № 7283, дистальный фрагмент 
правой плечевой кости; местонахождение Морская 
2 вблизи ж/д станции Морская, Ростовская обл., 
Россия; средний туролий, верхний миоцен.   

Замечания. Средних размеров речная утка, мор-
фометрически близка современной A. clypeata, но 
отличающаяся от всех современных уток деталями 
строения коракоида. Эта форма будет описана в ка-
честве отдельного вида, возможно, родственного со-
временной крякве [Zelenkov, Pantaleyev, 2014]. Все 
указания на уток, сходных с современной широко-
ноской, из позднего миоцена Восточной Европы мо-
гут относиться к этому виду [Zelenkov, Panteleyev, 
2014].  
 

Anatini gen. indet. 1 
 

Anatinae gen. indet.: [Курочкин, Ганя, 1972, с. 61, 
рис. 9]. 

Экз. ГИКМ, № 12173/5а, почти полный левый 
карпометакарпус, но с частично разрушенными эпи-
физами; местонахождение Голбочика, в черте г. Ки-
шинева, Молдова; средний сармат, верхи среднего 
– низы верхнего миоцена. 

Замечания. По особенностям строения зоны пе-
рехода от пястного блока к малой метакарпалии и 
строению пястного блока больше всего сходен с 
карпометакарпусом «Cairinini» – Aix, Cairina и Che-
nonetta. 

 
Anatini gen. indet. 2 

 

Anatinae gen. indet.: [Курочкин, Ганя, 1972, с. 62, 
табл. II, фиг. 6]. 

Экз. ТГПИ, № 7/50, дистальный фрагмент пра-
вого карпометакарпуса; местонахождение Калфа, 
окрестности с. Новая Калфа, Новоаненский р-н, 
Молдова; средний сармат, низы верхнего миоцена. 

Замечания. По рельефу суставной поверхности 
и строению области слияния большой и малой ме-
такарпалий больше всего сходен с карпометакарпу-
сом современных Anas. 

 
Anatini gen. indet. 3 

 

Anatinae indet.: [Пантелеев, 2005, с. 73]. 
Экз. без номера в коллекции ЗИН, лучевая кость, 

локтевая кость, гороховидная кость; местонахождение 
Морская 2 вблизи ж/д станции Морская, Рос-товская 
обл., Россия; средний туролий, верхний миоцен.  

Замечания. Очень мелкая утка, размером с A. 
crecca [Пантелеев, 2005].  

 
Anatini gen. indet. 4 

 

Anas sp.: [Логачев и др., 1964; Горобец, 2013,  
с. 71]. 

Anatini: [Горобец, 2013, с. 72].  
Экз. без номера в коллекции ННПМ: фрагмент 

левого коракоида, проксимальная часть левой лопат-
ки, дистальный эпифиз левой плечевой кости, прок-
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симальный эпифиз правой плечевой кости, две прок-
симальные части левого карпометакарпуса, прокси-
мальный эпифиз левого и дистальный фрагмент пра-
вого тибиотарзуса; две дистальные части тарзомета-
тарзуса; местонахождение Тагай, о. Ольхон, Байкал, 
Россия; тагайская свита, нижний или средний миоцен.  
 

Anatinae incertae sedis 
 

Род Chenoanas Zelenkov, 2012 
 

Chenoanas: [Зеленков, 2012а, с. 74].  
Anas (partim): [Lydekker, 1891, p. 114; Paris, 1912, 

p. 290; Lambrecht, 1933, S. 356; Brodkorb, 1964,  
p. 220; Cheneval, 1987, p. 142, 2000, p. 329.  

Типовой вид – Chenoanas deserta Zelenkov, 2012, 
средний миоцен Монголии. 

Диагноз. Высота головки плечевой кости в кау-
дальном профиле по крайней мере в два раза пре-
вышает его ширину, дистальный край головки в сво-
ей дорсальной части незначительно вогнут и не 
сильно нависает над дорсальной пневматической 
ямой; вырезка головки плечевой кости формирует 
не глубокую, но хорошо заметную вырезку в прок-
симальном крае кости при виде с краниальной сто-
роны; дорсальный бугорок субтреугольной формы, 
его проксимальная часть приподнята и находится 
на одном уровне с головкой, а дистальная половина 
практически слита с каудальной поверхностью кос-
ти или возвышается над ней незначительно; отпе-
чаток крепления m. coracobrachialis явственно вы-
раженный; вентральная пневматическая впадина глу-
бокая и хорошо пневматизирована, ее входное отвер-
стие ориентировано дистокаудально; дорсальная по-
верхность пекторального гребня незначительно во-
гнута; стержень кости на уровне биципитального 
гребня треугольный в сечении. По: [Зеленков, 2012а].  

Видовой состав. Ch. deserta Zelenkov, 2012, сред-
ний миоцен Западной Монголии и миоцен Байкала; 
Ch. sansaniensis (Milne-Edwards, 1867), средний мио-
цен Франции и Австрии.  

Замечания. Ранее предполагалось [Зеленков, 
2012а], что к этому роду может быть отнесен Anas 
sansaniensis Milne-Edwards, 1867 из среднего мио-
цена Европы. Исследование оригинального матери-
ала из типового местонахождения Сансан показало, 
что европейский вид, действительно, демонстриру-
ет все диагностические признаки рода и на этом ос-
новании включен здесь в Chenoanas.  
 

Chenoanas deserta Zelenkov, 2012 
Рис. 58; табл. XVII, фиг. 13 

Chenoanas deserta: [Зеленков, 2012а, с. 76, рис. 
1, 2]. 

Голотип – ПИН, № 4869/196, проксимальный 
фрагмент правой плечевой кости, местонахождение 

 
 

Рис. 58. Chenoanas deserta Zelenkov, 2012. Отдель-
ные кости: а – проксимальный фрагмент правой пле-
чевой кости (голотип ПИН, №4869/196) с краниаль-
ной стороны, б – краниальный фрагмент правого ко-
ракоида (экз. ПИН, №4869/57) с вентральной стороны 
[Зеленков, 2012, рис. 2]; местонахождение Шарга, За-
падная Монголия; свита ошин, верхи среднего миоцена 

 
Шарга, Западная Монголия; свита ошин, верхи 
среднего миоцена. 

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 4869/57, кра-
ниальный фрагмент правого коракоида, типовое 
местонахождение.  

Диагноз. Вентральный край головки плечевой 
кости в краниальном профиле образует острый 
угол с краниальной поверхностью кости; головка 
вытянута дорсовентрально в краниальном профиле.  

Распространение. Типовое местонахождение.  
Замечания. Новый диагноз вида, приведенный 

здесь, составлен с учетом сравнения типового вида 
с Ch. sansaniensis (Milne-Edwards, 1867), который 
характеризуется дорсовентрально укороченной го-
ловкой и тупым углом, образованным вентральным 
краем головки плечевой кости с краниальной по-
верхностью в проксимальном профиле. 
 

Chenoanas sp.  
 

Chenoanas sp.: [Зеленков, Мартынович, 2012, с. 41]. 
Chenoanas aff. Ch. deserta: [Зеленков, Мартыно-

вич, 2013, с. 79]. 
Экз. ПИН, № 2614/176, краниальный фрагмент 

левого коракоида; экз. ПИН, № 2614/186, фрагмент 
левой седалищной кости; местонахождение Тагай, 
о. Ольхон, Байкал, Россия; тагайская свита, нижний 
или средний миоцен.  

Замечания. Материал принадлежит неописан-
ному виду рода.  

 
Род Aix Boie, 1828 

 

Aix: [Johnsgard, 1979, p. 457; del Hoyo et al., 1992, 
p. 598; Степанян, 2003, с. 70; Dickinson, Remsen, 
2013, p. 19].  
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Рис. 59. Aix praeclara Zelenkov et Kurochkin, 2012. 
Правый коракоид (голотип ПИН, №4869/92): а –  
с вентральной стороны, б – с медиальной стороны [Зе-
ленков, Курочкин, 2012, рис. 1, с изменениями]; мес-
тонахождение Шарга, Западная Монголия; свита ошин, 
верхи среднего миоцена 

 
Типовой вид – Anas sponsa Linnaeus, 1758, со-

временный. 
Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. Два современных вида. Иско-

паемый Aix praeclara Zelenkov et Kurochkin, 2012, 
средний миоцен Монголии.  
 

Aix praeclara Zelenkov et Kurochkin, 2012 
Рис. 59; табл. XVII, фиг. 2–5 

 

Aix praeclara: [Зеленков, Курочкин, 2012, с. 89, 
рис. 1, Табл. XVII, фиг. 1].  

Aix: [Зеленков, Мартынович, 2012, с. 14]. 
Aix aff. A. praeclara: [Зеленков, Мартынович, 

2013, с. 78].  
Голотип – ПИН, № 4869/92, краниальный эпи-

физ правого коракоида; местонахождение Шарга, 
Западная Монголия; свита ошин, верхи среднего 
миоцена. 

Материал. Голотип; паратип, экз. ПИН, № 
4869/67, фрагмент краниального эпифиза левого 
коракоида, типовое местонахождение; экз. ПИН, № 
2614/175, дистальная половина правой плечевой 
кости; экз. ПИН, № 2614/178, краниальный фраг-
мент правого коракоида; экз. ПИН, № 2614/189, 
дистальный фрагмент правого карпометакарпуса; 
местонахождение Тагай, о. Ольхон, Байкал, Россия, 
тагайская свита, нижний или средний миоцен.  

Диагноз. Акрокоракоидный отросток удлинен, 
отпечаток акрокоракоидной связки лишь незначи-
тельно расширяется на своей вершине; медиальная 
поверхность плечевого бугорка слегка выпукла, его 

каудальный край слабо вырезан, борозда надкора-
коидного мускула не пневматизирована; при виде с 
вентральной стороны эпифиз и акрокоракоидный 
отросток узкие. По: [Зеленков, Курочкин, 2012].  

Распространение. Конец среднего миоцена За-
падной Монголии и миоцен Байкала.   

Замечания. Байкальские материалы, возможно, 
представляют отдельный вид.  

 
Aix sp. 

 

Aix sp.: [Зеленков, 2012б, с. 67, табл. XI, фиг. 1]. 
Экз. ПИН, № 3378/101, дистальный фрагмент 

правого тибиотарзуса; местонахождение Чоно-Ха-
риах 1, Кобдосский аймак, Западная Монголия; верх-
няя подсвита свиты хиргис-нур, нижний плиоцен. 
 

Anatidae incertae sedis 
 

«Anas» oligocaena Tugarinov, 1940 
Табл. XVII, фиг. 1 

 

Anas oligocaena: [Тугаринов, 1940б, с. 314, рис. 
1; Дементьев, 1964, с. 690, рис. 699б, в]. 

Dendrochen oligocaena: [Mlíkovský, Švec, 1986, 
p. 261]. 

Лектотип – ПИН, № 210/744, дистальные 2/3 
правой плечевой кости; местонахождение Акеспе, 
Северное Приаралье, Кызыл-Ординская обл., Казах-
стан; аральская свита, нижний миоцен. Выделен 
[Mlíkovský, Švec, 1986, p. 261]. 

Материал. Лектотип. 
Диагноз. Вентральная площадка эпифиза на 

вентральной стороне сгибательного отростка меж-
ду отпечатками отхождения m. pronator profundus и 
m. pronator superficialis широка. Отпечаток отхож-
дения m. pronator superficialis приближен к вент-
ральному надмыщелковому бугорку. Площадка на 
дистальной поверхности эпифиза между мыщелка-
ми и дорсальным краем локтевой ямки почти равна 
диаметру вентрального мыщелка. Очертания вент-
рального мыщелка овоидные. Дорсальный гребень, 
ограничивающий дорсальную триципитальную бо-
розду, сдвинут краниально по отношению к вент-
ральному гребню, при взгляде с дистальной сторо-
ны. Сгибательный отросток заострен при виде с 
вентральной стороны. Локтевая ямка широка, с по-
логими выходами дистально и проксимально. Раз-
меры немного крупнее современной A. sponsa. 

Распространение. Типовое местонахождение.  
Замечания. Фрагмент плечевой кости был обоз-

начен в качестве лектотипа Anas oligocaena Мли-
ковским и Швецом [Mlíkovský, Švec, 1986, p. 261]. 
В первоописании «Anas» oligocaena была отнесена 
к роду Anas на основании общего сходства с его со-
временными представителями [Тугаринов, 1940б]. 
Мликовский и Швец [Mlíkovský, Švec, 1986] пере-
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местили ее в трибу Dendrocygnini, обосновав это бо-
лее узким пространством между дорсальным мыщел-
ком и вентральным надмыщелковым бугорком (ме-
сто отхождения lig. collaterale ventrale), чем ширина 
вентрального надмыщелкого бугорка. Данный при-
знак (по Woolfenden, 1961) служит исключитель-
ным отличием Dendrocygnini от остальных Anseri-
formes. Действительно, это пространство у Dendro-
cygnini можно принять суженным с учетом высту-
пающей вентропроксимально заостренной верши-
ны дорсального мыщелка, которой нет у остальных 
Anseriformes. Но у экземпляра из Акеспе это про-
странство определенно шире, чем площадка вент-
рального надмыщелкого бугорка, а вершина дор-
сального мыщелка не заостренна. Более того, на ос-
новании широкого отпечатка плечевой мышцы и со-
ответственно более узкого внутреннего гребня, 
ограничивающего этот отпечаток, «Anas» oligoca-
ena была помещена чешскими авторами в род Den-
drochen, известный по одному виду из нижнего мио-
цена США [Miller, 1944]. Но у «Anas» oligocaena 
отпечаток плечевой мышцы достаточно узкий и за-
нимает только около половины ширины дистальной 
части стержня плечевой кости, а внутренний гре-
бень низок и широк. Кроме того, вентральный мы-
щелок у «Anas» oligocaena несколько вытянутый, 
овоидный (у Dendrocygnini и у Dendrochen он ша-
ровидный); сгибательный отросток выступает дис-
тально за уровень вентрального мыщелка (у Den-
drocygnini и у Dendrochen они находятся на одном 
уровне или даже отросток не достигает его); стер-
жень плечевой кости у «Anas» oligocaena утолщен, 
робустен (у Dendrocygnini он тонкий и изящный) и 
округлого сечения в дистальной части (у Dendro-
cygnini стержень уплощен в дистальной части). Та-
ким образом, «Anas» oligocaena не относится ни к 
Dendrocygnini, ни, тем более, к Dendrochen и одно-
значно относится к Anatinae. По части признаков 
«Anas» oligocaena сближается с «Cairinini», однако 
однозначное отнесение ее к этой группе и к опре-
деленному роду крайне затруднительно на основа-
нии одного только дистального фрагмента плечевой 
кости. Выделение отдельного рода на основании 
имеющегося материала также неправомерно.  

Возраст отложений аральской свиты местонахож-
дения Акеспе (Агыспе), откуда происходит образец, 
остается дискуссионыым. Долгое время считался 
поздним олигоценом [Вахрамеев, 1949; Броневой и 
др., 1967], но затем был принят в качестве раннего 
миоцена [Попов и др., 1993; Lopatin, 2004; Akhme-
tiev et al., 2005]. Недавние исследования отмечают 
близость фауны аральской свиты позднеолигоцено-
вым фаунам Центральной Монголии [Bendukidze et 
al., 2009; Daxner-Höck et al., 2013] и на этом осно-
вании снова относят фауну к позднему олигоцену. 

В то же время в Монголии не известны фауны, со-
поставимые с биозонами MN1-2 (к которым отно-
сят аральскую фауну, см. [Lopatin, 2004]), и поэто-
му в недавней обобщающей сводке по биострати-
графии неогена Азии снова принимается раннемио-
ценовый возраст фауны Акеспе [Wang et al., 2013].  

В типовую серию по Anas oligocaena, а затем и 
по Dendrochen oligocaena, были включены фрагмен-
ты локтевой кости (экз. ПИН, № 210/745), лучевой 
кости (экз. ПИН, № 210/746, два фрагмента) и кар-
пометакарпуса (экз. ПИН, № 210/747). Карпомета-
карпус определенно не относится к Cairinini и по-
казывает наибольшее сходство с Tadornini, а имен-
но с родом Tadorna (при сравнении с Chloephaga, 
Alopochen и Tadorna). Проксимальный и дистальный 
фрагменты лучевой кости и дистальный фрагмент 
локтевой кости ввиду фрагментарности и малой 
диагностичности этих элементов скелета не могут 
быть отнесены ни к одному из подсемейств утиных. 
 

Род Sharganetta Zelenkov, 2011 
 

Sharganetta: [Зеленков, 2011а, с. 71].  
Типовой вид – Sharganetta mongolica Zelenkov, 

2011. 
Диагноз. Головка плечевой кости овальна при ви-

де с каудальной стороны, выступает над дорсаль-
ной пневматической впадиной, но не нависает над 
ней; вырезка плечевой головки формирует допол-
нительную вырезку в проксимальном профиле кос-
ти; вентральная пневматическая впадина глубока, 
но без пневматического отверстия; дорсальная пнев-
матическая впадина менее широкая, чем вентраль-
ная; дорсальный бугорок приподнят над поверхно-
стью кости, субтреуголен, его длина несколько пре-
вышает ширину; пекторальный гребень с невогну-
той или слабо вогнутой дорсальной поверхностью; 
вентральный бугорок не массивен, его вершина рас-
положена посередине каудального обрамления вент-
ральной пневматической впадины, это обрамление 
вогнутое при виде с каудальной стороны; каудаль-
ная поверхность кости формирует умеренно выра-
женный диафизный гребень, ориентированный на 
дорсальный бугорок.  

Видовой состав. Типовой вид из среднего мио-
цена Монголии.  

Замечания. Систематическое положение рода 
остается неясным. Несомненно, это была довольно 
примитивная утка, по ряду признаков сходная с 
раннемиоценовыми Manuherikia [Зеленков, 2012а].  
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Рис. 60. Sharganetta mongolica Zelenkov, 2011. Прок-
симальный эпифиз левой плечевой кости (голотип 
ПИН, №4869/195) с каудальной стороны [Зеленков, 
2011, рис. 1, с изменениями]; местонахождение Шар-
га, Монголия; свита ошин, верхи среднего миоцена 

 
Sharganetta mongolica Zelenkov, 2011 

Рис. 60; Табл. XVII, фиг. 8, 9 
 

Sharganetta mongolica: [Зеленков, 2011а, с. 72, 
рис. 1, табл. 9, фиг. 1, 2]. 

Голотип – ПИН, № 4869/195, проксимальный 
эпифиз левой плечевой кости; местонахождение 
Шарга, Гоби-Алтайский аймак, Монголия; свита 
ошин, верхи среднего миоцена.  

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 4869/198, дис-
тальный фрагмент левой плечевой кости; типовое 
местонахождение. 

Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 
см. [Зеленков, 2011а]. 

Распространение. Типовое местонахождение.  
 

Род Nogusunna Zelenkov, 2011 
 

Nogusunna: [Зеленков, 2011а, с. 73].  
Типовой вид – Nogusunna conflictoides Zelen-

kov, 2011. 
Диагноз. Головка плечевой кости овальна при 

виде с каудальной стороны, немного нависает над 
дорсальной пневматической впадиной; вырезка пле-
чевой головки формирует дополнительную вырезку 
в проксимальном профиле кости; вентральная пнев-
матическая впадина глубока, но не пневматизиро-
ванная; дорсальная пневматическая впадина немно-
го уже вентральной в своей проксимальной части и 
заметно сужается дистально, ограниченная дорсаль-
но диафизным гребнем; дорсальный бугорок с опу-
щенным дистальным краем, вытянутый, его длина 
приблизительно в два раза превышает ширину; пек-
торальный гребень с практически невогнутой дор-
сальной поверхностью, но с заметным углублением 

в середине дорсальной поверхности; вентральный 
бугорок не массивен; каудальное обрамление вент-
ральной пневматической впадины слабовогнуто при 
виде с каудальной стороны; каудальная поверх-
ность формирует сильно выраженный диафизный 
гребень, ориентированный между дорсальным бу-
горком и головкой плечевой кости.  

Видовой состав. Типовой вид из среднего мио-
цена Монголии.   

Замечания. Систематическое положение рода 
остается неясным.  

 
Nogusunna conflictoides Zelenkov, 2011 

Рис. 61; Табл. XVII, фиг. 6, 7 
 

Nogusunna conflictoides: [Зеленков, 2011а, с. 74, 
рис. 1, табл. 9, фиг. 3, 4]. 

Голотип – ПИН, № 4869/197, проксимальный 
эпифиз левой плечевой кости; местонахождение 
Шарга, Шаргаин-Гоби, Гоби-Алтайский аймак, Мон-
голия; свита ошин верхи среднего миоцена.  

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 4869/23, дис-
тальный фрагмент левой плечевой кости; экз. ПИН, 

 

 
 

Рис. 61. Nogusunna conflictoides Zelenkov, 2011. 
Проксимальный эпифиз левой плечевой кости (голо-
тип ПИН, №4869/197), с каудальной стороны [Зелен-
ков, 2011, рис. 1, с изменениями]; Монголия, местона-
хождение Шарга; свита ошин, верхи среднего миоцена 
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№ 4869/199, дистальный фрагмент правой плечевой 
кости; типовое местонахождение. 

Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 
см. [Зеленков, 2011а]. 

Распространение. Типовое местонахождение.  
 

Anatidae subfam. indet. 1 
 

Anatidae gen. indet.: [Зеленков, 2011а, с. 75].  
Экз. ПИН, №№ 4869/13, 165, 186, 188, 190, 218, 

219, 220, фрагменты коракоидов; экз. ПИН, №№ 
4869/24, 61, 203, фрагменты лопаток; экз. ПИН, 
№№ 4869/6, 72, 210, целая и фрагменты локтевых 
костей; экз. ПИН, №№ 4869/10, 58, 60, 142, 163, 221, 
целые и фрагментарные карпометакарпусы; экз. ПИН, 
№ 4869/222, дистальный фрагмент тибиотарзуса; 
экз. ПИН, №№ 4869/4, 73, 135, 206, фрагменты тар-
зометатарзусов; все из местонахождения Шарга, 
Шаргаин-Гоби, Гоби-Алтайский аймак, Монголия; 
свита ошин, верхи среднего миоцена.  

Замечания. Указанные материалы принадлежат 
нырковым уткам из местонахождения Шарга: Pro-
tomelanitta gracilis, Sharganetta mongolica и Nogu-
sunna conflictoides. Однако определить, какой эле-
мент принадлежит какому из трех таксонов, не уда-
ется. Описание см. [Зеленков, 2011а].  
 

Anatidae subfam. indet. 2 
 

Anserinae gen.: [Курочкин, 1976, с. 61 (partim)]. 
Tadorninae gen.: [Курочкин, 1985, с. 42, рис. 16 

(partim)]. 
Anatidae gen. indet.: [Зеленков, 2012б, с. 68].  
Экз. ПИН, № 2614/71, фрагмент дистального 

эпифиза левого тарзометатарзуса; местонахожде-
ние Чоно-Хариах, Кобдосский аймак, Западная Мон-
голия; верхняя подсвита свиты хиргис-нур, нижний 
плиоцен. Экз. ПИН, № 3222/5, фрагмент дисталь-
ного эпифиза левого тарсометатарзуса; местонахож-
дение Хиргис-Нур 2, Убсунурский аймак, Западная 
Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис-нур, 
верхний миоцен. Экз. ПИН, № 3376/74, дистальный 
фрагмент лучевой кости; местонахождение Таталы, 
Кобдосский аймак, Западная Монголия; верхняя 
подсвита свиты хиргис-нур, нижний плиоцен.  

Замечания. Фрагменты тарзометатарзусов при-
надлежали представителю Tadorninae или также мо-
гут относиться к Bonibernicla ponderosa. 

 
Anatidae subfam. indet. 3 

 

Anatidae subfam.: [Курочкин, 1985, с. 42]. 
Экз. ПИН, № 2615/668, краниальный эпифиз 

левого коракоида; местонахождение Хиргис-Нур 2, 
Убсунурский аймак, Монголия; нижняя подсвита 
свиты хиргис-нур, верхний миоцен.  

Замечания. Экземпляр специфичен округлыми 
очертаниями ключичной суставной поверхности; 
размеры несколько крупнее Аnser anser. 
 

Anatidae subfam. indet. 4 
 

Anatidae subfam.: [Курочкин, 1985, с. 42]. 
Экз. ПИН, № 3378/53, медиальный фрагмент кау-

дального эпифиза правого коракоида; местонахож-
дение Чоно-Хариах 2, Кобдосский аймак, Монго-
лия; верхняя подсвита свиты хиргис-нур, нижний 
плиоцен.  

Замечания. Для этого экземпляра характерны 
заостренный медиальный угол и полого проходя-
щее крыло грудинной суставной поверхности на 
вентральной стороне медиального угла.  
 

Anatidae subfam. indet. 5 
 

Anatidae subfam.: [Курочкин, 1985, с. 42]. 
Экз. ПИН, № 2614/17, фрагмент левой лопатки; 

местонахождение Чоно-Хариах, Кобдосский аймак, 
Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис-нур, 
нижний плиоцен. 

Замечания. По размерам близок к современной 
Branta canadensis. 
 

Anatidae subfam. indet. 6 
 

Anatidae subfam.: [Курочкин, 1985, с. 42–43]. 
Экз. ПИН, №№ 2614/21 и 3222/597, дистальный 

и проксимальный фрагменты первой фаланги боль-
шого пальца правой кисти; местонахождение Хир-
гис-Нур 2, Убсунурский аймак, Монголия; свита 
хиргис-нур, верхний миоцен. 

Замечания. По строению и размерам фрагмен-
ты фаланги более всего сходны с современным An-
ser caerulescens. 
 

Anatidae subfam. indet. 7 
 

Anserinae: [Курочкин, 1976, с. 61]. 
Anatidae subfam.: [Курочкин, 1985, с. 43]. 
Экз. ПИН, № 2614/106, первая фаланга III паль-

ца лапы; местонахождение Хиргис-Нур 2, Убсунур-
ский аймак, Монголия; свита хиргис-нур, верхний 
миоцен. 
 

Anatidae subfam. indet. 8 
 

Anatidae subfam.: [Курочкин, 1985, с. 43]. 
Экз. ПИН, №№ 3378/51, 3378/52 и 3378/56, фраг-

ментарные шейные позвонки; местонахождение Чо-
но-Хариах 2, Кобдосский аймак, Монголия; свита 
хиргис-нур, нижний плиоцен. 

 
 



 179

Anatidae subfam. indet. 9 
 

Nycora? sp.: [Логачев и др., 1964, с. 41; Горобец, 
2013, с. 71].  

Экз. без номера в коллекции ННПМ, прокси-
мальный эпифиз левой плечевой кости; две дис-
тальные части тарзометатарзуса; местонахождение 
Тагай, о. Ольхон, Байкал, Россия; тагайская свита, 
нижний или средний миоцен.  

Замечания. Первоначально определенный как 
принадлежащий нырку, данный образец существен-
но отличается от всех уток [Горобец, 2013].  
 

Anatidae nomina dubia 
Anser udabnensis Burchak-Abramovich, 1957 

 

Anser udabnensis: [Бурчак-Абрамович, 1957, с. 655, 
рис. без номера; Brodkorb, 1971, p. 176]. 

Экз. без номера, место хранения не обозначено, 
проксимальная часть правой локтевой кости; место-
нахождение Удабно, Сагареджинский р-н, Восточ-
ная Грузия; верхний сармат, верхний миоцен. 

Замечания. Описанный под названием Anser 
udabnensis проксимальный фрагмент локтевой кос-
ти [Бурчак-Абрамович, 1957], действительно, кажет-
ся, принадлежит какому-то гусю, но обобщенный 
штриховой рисунок и приведенные диагноз и срав-
нение не позволяют удостовериться даже в его ро-
довой принадлежности. В связи с этим здесь пред-
лагается рассматривать Anser udabnensis как nomen 
dubium. 

 
Anser eldaricus Burchak-Abramovich et Gadzyev, 

1978 
 

Anser eldaricus: [Burchak-Abramovich, Gadzyev, 
1978, p. 68, fig. 2А, 4А, pl. XV]. 

Экз. без номера, (?) Естественно-исторический 
музей АН Азербайджана, стернальная часть право-
го коракоида, проксимальная часть правой плече-
вой кости, фрагменты диафизов локтевой кости и 
лучевой костей; местонахождение правый берег р. 
Йора, у подножия хребта Эльдар-Оуги, в 10–15 км 
на запад от деревни Касаман, Азербайджан, на гра-
нице с Грузией; верхний сармат, верхний миоцен. 

Замечания. В первоначальном диагнозе [Bur-
chak-Abramovich, Gadzyev, 1978] указано, что кау-
дальная поверхность головки плечевой кости упло-
щена; проксимодистальная ширина краниальной 
поверхности головки немного превышает половину 
проксимодистальной ширины каудальной поверх-
ности головки. Но эти признаки не могут быть 
диагностичными для видов рода Anser. Неопреде-
ленность штриховых изображений плечевой кости 
и коракоида этой формы, а также некачественные 
фотоизображения заставляют сомневаться в пра-

вильности первоначальной диагностики остатков 
этой птицы. В связи с этим мы рассматриваем An-
ser eldaricus как nomen dubium. 

 
Отряд Galliformes Temminck, 1820  

 

Cемейство Phasianidae Horsfield, 1821 
 

Подсемейство Phasianinae Horsfield, 1821 
 

Триба Pavonini Rafinesque, 1815 
 

Род Pavo Linnaeus, 1758  
 

Pavo: [Peters, 1934, p. 133; Mourer-Chauviré, 1989, 
p. 439; del Hoyo et al., 1994, p. 551; Mlíkovský, 2002, 
p. 162; Dickinson, Remsen, 2013, p. 33]. 

Типовой вид – Pavo cristatus Linnaeus, 1758, 
современный.  

Диагноз. Коракоид слегка изогнут. На дорсаль-
ной поверхности его диафиза ближе к середине в 
виде вздутия имеется латеральный гребень. Неболь-
шой гребень проходит по вентральной стороне от 
плечевого бугорка. Каудальнее лопаточной фасет-
ки развито небольшое утолщение диафиза. Прокси-
мальный эпифиз плечевой кости вздут краниокау-
дально и сужен дорсовентрально. Вырезка плече-
вой головки прервана местом отхождения lig. sca-
pulohumerale. Пекторальный гребень не загнут на 
краниальную сторону. Отпечаток плечевой мышцы 
обозначен неотчетливо. На краниальной поверхно-
сти проксимального эпифиза бедренной кости раз-
виты пневматические отверстия. Головка бедренной 
кости округла, очень отчетливо отделенная от верх-
ней сочленовной поверхности. В дистальном тибио-
тарзусе латеральный мыщелок поднят выше, чем ме-
диальный. Надсухожильный мостик достаточно 
большой и горизонтально расположенный. Латераль-
ный гребень гипотарзуса очень слабо развит, но 
имеет один дополнительный гребешок. В дисталь-
ной части диафиз симметрично расширяется в пло-
скость блоков. Блок метатарзалии III возвышается 
над передней поверхностью диафиза [Mourer-Chau-
viré, 1990, 2004].  

Видовой состав. Два современных вида; иско-
паемые: Pavo archiaci (Gaudry, 1862), поздний мио-
цен – ранний плиоцен Греции, Венгрии, Молдавии 
и Украины, и Pavo bravardi (Gervais, 1849), ранний 
плиоцен – ранний плейстоцен Франции, Греции, 
Болгарии, Венгрии, Украины и Молдавии.  

Замечания. Отнесение к этому современному 
роду крупных неогеновых и раннеплейстоценовых 
европейских фазановых требует подтверждения. Род 
Pavo обладает примитивной морфологией среди 
Phasianinae; не исключено, что ископаемые формы 
отнесены к этому роду на основании именно 
примитивных признаков.  
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Pavo archiaci (Gaudry, 1862) 
Табл. XVII, фиг. 22 

 

Phasianus Archiaci: [Gaudry, 1862a, p. 631, pl. 16, 
figs. 1–5; 1862b, p. 503]. 

Phasianus archiaci: [Lydekker, 1891, p. 140; Lam-
brecht, 1933, S. 441; Brodkorb, 1964, p. 319; Bocheń-
ski, 1997, p. 310]. 

Gallus Aesculapii: [Gaudry, 1862a, p. 632, pl. 16, 
figs. 6–7; 1862b, p. 504]. 

Gallus aesculapi: [Lydekker, 1891, p. 143; Алексе-
ев, 1915, с. 393, табл. X, фиг. 14, 15, 18; Lambrecht, 
1933, S. 443; Тугаринов, 1940в, с. 313; Brodkorb, 
1964, p. 318; Jánossy, 1976b, p. 33, pl. 8, fig. 6; 1989, 
p. 9; Bocheński, 1997, p. 310]. 

Pavo aesculapi: [Jánossy, 1991, p. 17; Bocheński, 
1997, p. 310]. 

Pavo archiaci: [Mlíkovský, 2002, p. 162]. 
Синтипы – MNHN, без номеров, краниальный 

конец правого коракоида, правая локтевая кость, 
проксимальный конец правой локтевой кости, прок-
симальный конец правой лучевой кости, правая бед-
ренная кость, проксимальный конец левой бедрен-
ной кости, дистальный конец левого тибиотарзуса, 
дистальный фрагмент правого тибиотарзуса, фаланга 
пальца лапы; местонахождение Пикерми, Греция; 
верхний миоцен. 

Материал. Экз. ЗИН, PO №№ 6508 и 6509, фраг-
менты правой и левой сторон таза; катакомбы  
г. Одессы, Украина; верхний русциний, нижний 
плиоцен. Коракоид, локтевая кость, карпометакар-
пус, вторая фаланга большого пальца крыла, тибио-
тарзус и тарзометатарзус с фалангами, место хра-
нения неизвестно, местонахождение д. Новоелиза-
ветовка, Украина; средний туролий, верхний миоцен.  

Диагноз. Примерно в полтора раза мельче со-
временного Pavo pavo и также заметно мельче ис-
копаемого Pavo bravardi.  

Распространение. Поздний миоцен Греции, 
Венгрии, Молдавии и Украины и ранний плиоцен 
Украины. 

Замечания. Было установлено, что Gallus aes-
culapi относится к роду Pavo, при этом он кон-
специфичен с одновременно описанным Phasianus 
archiaci [Mlíkovský, 2002]. Синонимизация данных 
двух видов и отнесение их к роду Pavo требует 
подтверждения.  

Мликовский [Mlíkovský, 2002] указал в качестве 
синтипов, помимо сохранившихся материалов, так-
же несколько слепков с оригинальной серии, одна-
ко номенклатурным типом могут быть только час-
ти животного или естественные слепки [Междуна-
родный Кодекс…, 2003]. Поэтому из типовой серии 
мы исключаем слепки черепа, левой плечевой кос-
ти и правой плечевой кости, также указанные Мли-
ковским как синтипы.  

Pavo bravardi Gervais, 1849 
Табл. XVII, фиг. 23 

 

Gallus Bravardi: [Gervais, 1849, p. 220; 1848–1852, 
p. 238, pl. 51, fig. 1–1a; Milne-Edwards, 1869–1871,  
p. 250; Depéret, 1890, p. 138, text-fig. 3a, b; Lam-
brecht, 1933, S. 443, fig. 193H]. 

Gallus bravardi: [Lydekker, 1891, p. 142; Brod-
korb, 1964, p. 318]. 

Pavo bravardi: [Mourer-Chauviré, 1989, p. 439, 
text-fig. 1, pl. 50, figs. 1–3, 7, 8; 1990, p. 79, pl. 1, 
figs. 1–9; 2004, p. S104, figs. 3, 1–6; Bocheński, 1997, 
p. 310; Boev, 1997b, p. 220; 2001, p. 45, fig. 7; 2002b, 
p. 110; Boev, Koufos, 2000, p. 72; Mlíkovský, 2002,  
p. 163]. 

Pavo moldavicus: [Bocheński, Kurochkin, 1987a,  
p. 89, pl. XVIII, phot. 13, 14; Bocheński, 1997, p. 310]. 

Голотип – MNHN, без номера, возможно, 
утрачен, средняя часть левого тарзометатарзуса со 
шпорой; местонахождение Ард, департамент Пуи-
де-Дом, Франция; нижний вилланий или нижний 
виллафранк, верхний плиоцен. 

Материал. Экз. ПИН, № 2 614/53; вентральная 
часть левого коракоида; местонахождение Лучеш-
ты, Кагульский район, Молдова; верхний русциний, 
нижний плиоцен. 

Диагноз. Тарзометатарзус крупный, промежу-
точный по размеру между таковыми павлина и ку-
рицы. Большая шпора сдвинута более дистально, 
чем у современных Pavo. По медиальной стороне 
стержня у основания шпоры проходит борозда под 
сухожилие. Медиальная сторона стернальной части 
коракоида и медиальный край грудинной сустав-
ной поверхности заметно утолщены. Дорсальный 
гребень грудинной суставной поверхности укоро-
чен и далеко отодвинут от медиального угла.  

Распространение. Нижний плиоцен – нижний 
плейстоцен Франции, нижний плиоцен Греции, 
Болгарии, Украины и Молдовы. 

Замечания. Отнесение данной формы к роду 
Pavo в значительной степени основано на крупных 
размерах, однако морфологически коракоид из мес-
тонахождения Лучешты довольно сильно отличает-
ся от таковых современных Pavo. Первоначально 
описанный как P. moldavicus Bocheński et Kuroch-
kin, 1987, экземпляр из местонахождения Лучешты 
был отнесен к P. bravardi [Mourer-Chauviré, 1989]. 
В этой же статье Gallus bravardi Gervais, 1849 был 
перемещен в род Pavo. Размеры молдавского эк-
земпляра превышают самые крупные измеренные 
экземпляры современного P. muticus [Bocheński, 
Kurochkin, 1987a]. По основным размерам тарзоме-
татарзуса P. bravardi из нижнеплиоценового место-
нахождения Серрат-д'ан Вакё в Южной Франции 
тоже крупнее P. muticus [Mourer-Chauviré, 1989, 
1990]. Однако используя те же самые доводы в 
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пользу конспецифичности P. moldavicus и P. bra-
vardi по размерам стернальной части коракоида, 
Морер-Шовире [Mourer-Chauviré, 1989] указала, 
что толщина медиальной части грудинной фасетки 
у одного из экземпляров P. muticus в коллекции па-
рижского Национального музея естественной исто-
рии равняется 10.4 и 11.9 мм (у левого и правого 
коракоидов), при 7.5 мм у молдавского экземпляра. 
Здесь явно какая-то ошибка, так как по другим дан-
ным этот параметр у P. muticus варьирует в пре-
делах 6.1–6.5 мм [Bocheński, Kurochkin, 1987a]. 

 
Триба Coturnicini Reichenbach, 1848 

 
Род Tologuica Zelenkov et Kurochkin, 2009 

 
Tologuica: [Зеленков, Курочкин, 2009а, с. 87]. 
Типовой вид – T. aurorae Zelenkov et Kurochkin, 

2009. 
Диагноз. Дорсальный и вентральный края пле-

чевой суставной поверхности коракоида идут па-
раллельно, а ее дорсокраниальный угол заострен. 
Краниальная поверхность отпечатка акрокоракоид-
ной связки явственно выемчатая, при виде с дор-
сальной стороны его вентральное (краниальное) рас-
ширение заметно выступает краниально. Трехкост-
ный бугорок при виде с медиальной стороны силь-
но расширен в дорсальной части и резко сужен в 
вентральной. Пневматическое отверстие отсутству-
ет. Некрупный явно выраженный бугорок располо-
жен на дорсальной поверхности, ближе к латераль-
ному краю стернального расширения кости. Меди-
альный угол острый и довольно тонкий. 

Видовой состав. T. aurorae Zelenkov et Kuroch-
kin, 2009 и T. karhui Zelenkov et Kurochkin, 2009, 
средний миоцен Западной Монголии. 

Замечания. Из местонахождения Шарга извест-
ны фрагмент грудины, лопатка, несколько фраг-
ментов лучевых костей, карпометакарпусов, тарзо-
метатарзусов, дистальный эпифиз тибиотарзуса, ко-
торые также отнесены к роду Tologuica на основа-
нии размеров и общего сходства с современными 
Coturnix и ископаемыми Palaeortyx. В то же время 
Tologuica надежно отличается от Palaeortyx деталя-
ми строения коракоида и тарзометатарзуса [Зелен-
ков, Курочкин, 2009а].  

Филогенетический анализ [Зеленков, 2009] пока-
зал, что Tologuica близка современным Coturnix, од-
нако по некоторым признакам эта форма представ-
ляется более отдаленной от современных перепе-
лов, чем плиоценовый род Plioperdix.  

 

 
 

Рис. 62. Tologuica aurorae Zelenkov et Kurochkin, 
2009. Отдельные кости: а–в – левый коракоид (голо-
тип, ПИН, №4869/3) с дорсальной (а), вентральной (б) 
и медиальной (в) сторон, г, д – правый карпометакар-
пус (экз. ПИН, № 4869/131) с дорсальной (д) и вент-
ральной (е) сторон [Зеленков, Курочкин, 2009, рис. 1, 
2, с изменениями]; местонахождение Шарга, Гоби-
Алтайский аймак, Монголия; свита ошин, верхи сред-
него миоцена 

 
Tologuica aurorae Zelenkov et Kurochkin, 2009 

Рис. 62; табл. XVIII, фиг. 1–5 
 

Tologuica aurorae: [Зеленков, Курочкин, 2009а, 
с. 88, рис. 1а, б, д, е, 2а, е, з; табл. XIV, фиг. 1–3]. 

Голотип – ПИН, № 4869/3, практически целый 
левый коракоид; местонахождение Шарга, Гоби-
Алтайский аймак, Шаргаин-Гоби, Монголия; свита 
ошин, средний миоцен. 

Диагноз. Дорсальная часть плечевого бугорка 
сильно расширена по сравнению с его вентральным 
концом. Краниальная часть отпечатка акрокорако-
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идной связки заметно завернута вентрально. Гру-
динная суставная поверхность широкая в дорсовен-
тральной проекции, ее профиль при виде с кау-
дальной стороны спрямленный. Общие очертания 
коракоида утоньшенные и стройные.  

Материал. Голотип; экз. ПИН, №№ 4869/128 и 
129, фрагменты левых коракоидов; экз. ПИН, № 
4869/16, дорсальный фрагмент правого коракоида; 
экз. ПИН, № 4869/131, правый карпометакарпус; 
экз. ПИН, № 4869/8, дистальная часть левого тар-
зометатарзуса; все из типового местонахождения. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Карпометакарпус и тарзометатарзус 

из типового местонахождения отнесены к T. auro-
rae на основании общей грацильности (по сравне-
нию с соответствующими элементами T. karhui), 
характерной также и для коракоида данного вида.  

 
Tologuica karhui Zelenkov et Kurochkin, 2009 

Рис. 63; табл. XVIII, фиг. 6–11 
 

Tologuica karhui: [Зеленков, Курочкин, 2009а,  
с. 89, рис. 1в, г, ж, 2б; табл. XIV, фиг. 4–6]. 

Голотип – ПИН, № 4869/63, целый левый кора-
коид; местонахождение Шарга, Гоби-Алтайский 
аймак, Шаргаин-Гоби, Монголия; свита ошин, 
средний миоцен. 

Диагноз. Дорсальная часть плечевого бугорка 
не сильно расширена по сравнению с его вент-
ральным концом. Краниальная часть отпечатка ак-
рокоракоидной связки немного завернута дорсаль-
но. Грудинная суставная поверхность узкая в дор-
совентральной проекции, ее профиль при виде с 
каудальной стороны закругленный. Общие очерта-
ния коракоида массивны. 

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 4869/65, фраг-
мент правого коракоида; экз. ПИН, №№ 4869/32 и 
89, фрагменты левых коракоидов; экз. ПИН,  
№ 4869/121, левый карпометакарпус; экз. ПИН, 
№4869/157, проксимальная часть левого тарзомета-
тарзуса; экз. ПИН, №4869/74, дистальная часть ле-
вого тарзометатарзуса; все из типового местона-
хождения. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Карпометакарпус и тарзометатарзус 

несколько массивнее, чем соответствующие эле-
менты T. aurorae.  

 
Tologuica sp. 

Табл. XVIII, фиг. 12–14 
 

Tologuica sp.: [Зеленков, Курочкин, 2009а, с. 91, 
табл. XIV, фиг. 7–9]. 

Экз. ПИН, № 4869/177, ростральный фрагмент 
грудины; экз. ПИН, № 4869/38 краниальная часть 
правой лопатки; экз. ПИН, № 4869/175, полная пра- 

 
 

Рис. 63. Tologuica karhui Zelenkov et Kurochkin, 
2009. Левый коракоид (голотип, ПИН, №4869/63): а – 
с дорсальной, б – с вентральной, в – с медиальной 
сторон [Зеленков, Курочкин, 2009, рис. 2, с изменени-
ями]; местонахождение Шарга, Гоби-Алтайский аймак, 
Шаргаин-Гоби, Монголия; свита ошин, верхи средне-
го миоцена 

 
вая лучевая кость; экз. ПИН, № 4869/162, прокси-
мальная часть правой лучевой кости; экз. ПИН №№ 
4869/59 и 114, дистальные части левых лучевых 
костей; экз. ПИН, № 4869/156, дистальный эпифиз 
левого тибиотарзуса; все из местонахождения Шарга.  

Замечания. Все экземпляры пропорционально 
близки по размерам Tologuica aurorae и T. karhui. 
Некоторое сходство с современными Coturnix и ис-
копаемыми Palaeortyx позволяет отнести их к роду 
Tologuica, однако до получения дополнительных 
материалов по этим элементам скелета невозможно 
определить, какому из двух видов они принадлежали.  

 
Род Bantamyx Kurochkin, 1982 

 

Bantamyx: [Курочкин, 1982, с. 151; 1985, с. 53; 
Зеленков, Курочкин, 2009б, с. 84].  

Типовой вид – Bantamyx georgicus Kurochkin, 
1982. 

Диагноз. Акрокоракоидный отросток практиче-
ски не выдвинут медиально. Каудальный край пле-
чевого бугорка коракоида неявственно вогнут, поч-
ти не нависает над sulcus m. supracoracoidei. Отпе-
чаток акрокоракоидной связки плоский, его плос-
кость обращена краниально, а вентральный край вы-
пуклый. Плечевая суставная поверхность несколь-
ко сужена краниально. Борозда надкоракоидного мус-
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кула широко раскрыта в медиокаудальном направ-
лении. На вентральной поверхности эпифиза на уров-
не каудального края плечевой фасетки имеется не-
высокий бугорок с тупой вершиной. По: [Зеленков, 
Курочкин, 2009б, с изменениями]. 

Видовой состав. Типовой вид из позднего мио-
цена Монголии.  

Замечания. Важный диагностический признак 
Bantamyx – не выдвинутый медиально, как это ха-
рактерно для многих фазановых птиц, акрокорако-
идный отросток, что указывает на примитивность 
этой формы. В то же время отнести этот род с уве-
ренностью к Rollulinae (наиболее примитивное под-
семейство современных фазановых) также не уда-
ется. Мы предварительно помещаем его в Coturni-
cini до получения новых материалов по этому так-
сону.  

 
Bantamyx georgicus Kurochkin, 1982 

Табл. XIX, фиг. 23–25 
 

Bantamyx georgicus: [Курочкин, 1982, с. 152, 
рис. 2; 1985, c. 55, табл. VII, фиг. 1–3, рис. 25; Зе-
ленков, Курочкин, 2009б, с. 84, табл. IX, фиг. 17].  

Голотип – ПИН, № 3222/52; краниальная по-
ловина правого коракоида; местонахождение Хир-
гис-Нур 2, Монголия; верхняя подсвита свиты хир-
гис-нур, верхний миоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 

см. [Курочкин, 1985; Зеленков, Курочкин, 2009б]. 
Распространение. Типовое местонахождение. 

 
Род Alectoris Kaup, 1829 

 

Alectoris: [Brodkorb, 1964, p. 318; del Hoyo et al., 
1994, p. 485; Mlíkovský, 2002, p. 157; Степанян, 2003, 
с. 159; Dickinson, Remsen, 2013, p. 35]. 

Типовой вид – Perdix barbara Bonnaterre, 1790, 
современный.  

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. Семь современных видов; ис-

копаемые: A. pliocaena Tugarinov, 1940, ранний плио-
цен Украины; A. peii Hou, 1993, средний плейсто-
цен Китая. 

Замечания. Мликовский [Mlíkovský, 2002] вклю-
чил в род Alectoris современные рода Tetraogallus и 
Ammoperdix, а также большой ряд ископаемых – 
Palaeocryptonyx, Plioperdix, Lambrechtia, Chauvire-
ria – и часть видов из родов Palaeoperdix, Palaeo-
rtyx и Francolinus. Для ряда форм было показано, 
что их отнесение к Alectoris необоснованно [Зелен-
ков, Курочкин, 2009б; Göhlich, Mourer-Chauviré, 2005; 
Göhlich, Pavia, 2008; Sànches-Marco, 2009; Pavia et 
al., 2012]. Для других – требуется подтверждение.  

Из раннего миоцена Германии был описан Alec-
toris bavarica Ballmann, 1969. Изучение типового 
материала A. bavarica показало, что эта форма су-
щественно отличается от современных Alectoris в 
строении проксимального тарзометатарзуса [Зелен-
ков, 2014], и поэтому ее систематическое положе-
ние остается неясным. Систематическое положение 
A. pliocaena Tugarinov, 1940 из раннего плиоцена 
Украины также требует подтверждения.  
 

Alectoris pliocaena Tugarinov, 1940 
 

Alectoris pliocaena: [Тугаринов, 1940в, с. 311, 
рис. 1; Mlíkovský, 2002, p. 169].  

Синтипы – ИЗ НАНУ, № 6940, проксимальный 
фрагмент левого карпометакарпуса; ИЗ НАНУ,  
№ 6941, правая локтевая кость без проксимального 
эпифиза; местонахождение Одесские катакомбы, 
Одесская область, Украина; ранний плиоцен.  

Диагноз. Карпометакарпус и локтевая кость 
крупнее, чем у современных представителей рода.  

Распространение. Типовое местонахождение.  
Замечания. Тугаринов [Тугаринов, 1940в] в пер-

воописании вида не привел диагноза, но отметил, 
что ископаемый таксон отличается крупными раз-
мерами и массивностью. При этом структурных от-
личий Тугариновым отмечено не было.  

Место хранения материалов не известно. 
 

Alectoris graeca mediterranea Mourer-Chauviré, 1975 
 

Alectoris graeca mediterranea: [Mourer-Chauviré, 
1975, p. 98, pl. 10, figs. 6, 7, 9, 11; Потапова, Барыш-
ников, 1993, с. 50, рис. 1, фиг. 10–11; Baryshnikov, 
Potapova, 1995, p. 247; Mlíkovský, 2002, p. 161]. 

Gallus karabachensis: [Бурчак-Абрамович, Али-
ев, 1989, с. 76]. 

Alectoris (graeca) mediterranea: [Potapova, 2000, 
p. 25]. 

Alectoris graeca: [Mlíkovský, 2002, p. 161]. 
Голотип – Национальный музей доисториче-

ской истории, Лез Эзи-де-Тайак, Франция, CD66-B-
4019, левый тарзометатарзус; местонахождение 
Сэн-Эстив-Жансон, Франция; средний плейстоцен.  

Материал. Экз. ЗИН, без номеров, проксималь-
ный и дистальный фрагменты плечевой кости, прок-
симальный фрагмент карпометакарпуса, первая фа-
ланга II пальца лапы; пещера Треугольная, Кара-
чаево-Черкесия, Россия, нижний палеолит, ашель, 
плейстоцен; экз. Азербайджанского государствен-
ного медицинского института, без номера, левый 
тарзометатарзус; Азыхская пещера, Гадрутский рай-
он, Азербайджан, нижний палеолит, ашель, плей-
стоцен. 
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Диагноз. Медиальный гребень в проксимальной 
части тарзометатарзуса развит сильнее, чем у 
современной формы. По: [Mourer-Chauviré, 1975]. 

Распространение. Плейстоцен Франции, Ита-
лии, Греции, Азербайджана и Карачаево-Черкесии 
(Россия) [Mlíkovský, 2002]. 

Замечания. Gallus karabachensis Burchak-Abra-
movich et Aliev, 1989 был описан по тарзометатар-
зусу в качество нового вида. Г.Ф. Барышников и 
О.Р. Потапова [Baryshnikov, Potapova, 1995] пред-
положили его принадлежность к Alectoris graeca 
mediterranea. Экземпляр переизучен О.Р. Потапо-
вой [Potapova, 2000], утвердившей его принадлеж-
ность к Alectoris graeca mediterranea. Ранее остатки 
плейстоценового средиземноморского кеклика бы-
ли определены из пещеры Треугольная на Север-
ном Кавказе [Потапова, Барышников, 1993; Barysh-
nikov, Potapova, 1995].  
 

Род Plioperdix Kretzoi, 1955 
 

Ammoperdix: [Тугаринов, 1940в, с. 311; Brod-
korb, 1964, p. 318]. 

Pliogallus: [Тугаринов, 1940в, с. 312]. 
Plioperdix: [Kretzoi, 1955, S. 367; Brodkorb, 1964, 

p. 317; Курочкин, 1985, с. 97; Bocheński, Kurochkin, 
1987a, p. 83; Зеленков, Курочкин, 2009б, с. 80; 
Mourer-Сhauviré, Geraads, 2010, p. 168]. 

Alectoris: [Mlíkovský, 2002, p. 157 (partim)]. 
Типовой вид – Ammoperdix ponticus Tugarinov, 

1940. 
Диагноз. В коракоиде трехкостный бугорок с 

ровным каудальным краем и не нависает над бо-
роздой надкоракоидного мускула. Плечевая сустав-
ная поверхность не сужена дорсально. Пневмати-
ческое отверстие отсутствует. В проксимальном эпи-
физе плечевой кости высокий пекторальный гре-
бень выходит на эпифиз крутой ступенькой. Дор-
сальная граница пневматической впадины опуска-
ется до шероховатости m. latissimus dorsi. В дис-
тальном эпифизе плечевой кости вентральный над-
мыщелок заострен дистально. Отпечаток вентраль-
ной коллатеральной связки и дорсальный надмы-
щелковый бугорок не выступают соответственно 
дорсально и медиально. В карпометакарпусе меж-
пястный отросток развит слабо. Малая метакарпа-
лия тонкая, не выступающая углом каудально и не 
выдающаяся дистально за уровень сочленовной фа-
сетки большого пальца крыла. На вентральной по-
верхности карпометакарпуса у основания имеется 
хорошо выраженная ямка. Проксимальный эпифиз 
бедренной кости не имеет поднятого дорсокрани-
ального крыла вертела, латеральная поверхность 
эпифиза не расширена краниокаудально. Дисталь-
ный эпифиз тибиотарзуса расширен поперечно, ме-

диальный мыщелок отставлен медиально так, что 
вырезка между мыщелками расширена. Диафиз тар-
зометатарзуса в поперечном сечении почти квад-
ратный, его боковые стороны заметно сужаются 
каудально. Бугорок в проксимодорсальном углу 
медиальной парагипотарзальной ямки развит очень 
слабо, вырезка между медиальной суставной ямкой 
и межсуставным выступом отсутствует. Блоки ме-
татарзалий тесно сближены. Блок метатарзалии III 
выдвинут дистально, при виде с медиальной сторо-
ны его проксимальный край располагается заметно 
дистальнее дистального края блока метатарзалии II. 
Блок метатарзалии II опущен плантарно практиче-
ски на всю высоту блока.  

Видовой состав. P. hungarica (Jánossy, 1991), 
поздний миоцен Венгрии и Юга Европейский части 
России; P. pontica (Tugarinov, 1940), ранний плио-
цен – ранний плейстоцен юга Украины и Молдавии 
и верхний плиоцен Забайкалья (Россия) и Северной 
Монголии; P. africana Mourer-Chauviré et Geraads, 
2010, поздний плиоцен Марокко. 

Замечания. Родовое название Plioperdix было 
предложено М. Кретцоем [Kretzoi, 1955] для Plio-
gallus coturinoides Tugarinov, 1940, поскольку наз-
вание Pliogallus оказалось преоккупированным 
[Gaillard, 1939]. Название Plioperdix coturinoides ис-
пользовалось многими авторами и, в частности, 
употреблено в каталоге П. Бродкорба [Brodkorb, 
1964]. Позднее было показано, что Ammoperdix 
ponticus и Plioperdix coturinoides представляют один 
вид, названный по приоритету Plioperdix ponticus 
[Курочкин, 1985]. Однако кости, описанные К. Гей-
яром [Gaillard, 1939] в качестве двух видов Pliogal-
lus, как выяснилось, принадлежали современной 
домашней курице [Jánossy, 1976], поэтому И. Мли-
ковский [Mlíkovský, 2002] отнес Plioperdix в млад-
шие синонимы Pliogallus. Но в этой ситуации Plio-
gallus должен отойти в синонимы Gallus, а назва-
ние Plioperdix должно быть сохранено.  

Мликовский [Mlíkovský, 2002] синонимизировал 
Plioperdix ponticus с Palaeocryptonyx donnezani De-
péret, 1892, включив его в состав современного ро-
да Alectoris и отметив отличия представителей дан-
ной группы от других членов семейства. К Alectoris 
donnezani он также отнес ряд мелких плиоценовых 
и плейстоценовых фазановых, в том числе Franco-
linus сapeki Lambrecht, 1933 и Chauvireria balcanica 
Boev, 1997. По нашим данным, Alectoris сильно от-
личается остеологически от других фазановых, в том 
числе и от Chauvireria, Plioperdix и Palaeocrypto-
nyx. Как было показано [Курочкин, Зеленков, 
2009б], Plioperdix практически по всем элементам 
скелета надежно отличается от указанных родов, в 
особенности от Alectoris. Таким образом, данный 
номенклатурный акт можно считать необоснован-
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Таблица XIV. Фиг. 1–13. Presbyornis sp.; 1 – экз. ПИН, №3104/48, проксимальный фрагмент левой плечевой 
кости с каудальной стороны; 2 – экз. ПИН, № 3104/102, правый коракоид с дорсальной стороны; 3 – экз. ПИН, 
№ 3104/4, левая лопатка с латеральной стороны; 4 – экз. ПИН, № 3104/627, проксимальный фрагмент правого 
карпометакарпуса с вентральной стороны; 5 – экз. ПИН, № 3104/667, правая проксимальная фаланга большого 
пальца крыла с дорсальной стороны; 6, 7 – экз. ПИН, № 3104/605, дистальный фрагмент правого тибиотарзуса: 
6 – с латеральной стороны, 7 – с краниальной стороны; 8–10, экз. ПИН, № 3104/515, проксимальный фрагмент 
левой бедренной кости: 8 – с каудальной стороны, 9 – с краниальной стороны, 10 – с проксимальной стороны; 
11–13, экз. ПИН, № 3104/211, дистальный фрагмент правой бедренной кости: 11 – с латеральной стороны, 12 – 
с краниальной стороны, 13 – с дистальной стороны; местонахождение Цаган-Хушу, Монголия; нижний эоцен. 
Масштаб – 1 см. 

Фиг. 14–16. Presbyornis mongoliensis Kurochkin et Dyke, 2010; голотип ПИН, № 3104/607, дистальный эпифиз 
левого тарзометатарзуса: 14 – с медиальной стороны, 15 – с дорсальной стороны, 16 – с латеральной стороны; 
местонахождение Цаган-Хушу, Монголия; нижний эоцен. Масштаб – 1 см. 

Фиг. 17–19. Cygnavus formosus Kurochkin, 1968; голотип ПИН, № 2432/36, дистальный эпифиз правого 
тибиотарзуса: 17 – с краниальной стороны, 18 – с медиальной стороны, 19 – с дистальной стороны; местонахождение 
Жонгиз-Шоки, Восточный Казахстан; нижний олигоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 20–24. Cygnus pristinus Kurochkin, 1971; 20 – экз. ПИН, № 2614/70, дистальный фрагмент правого ти-
биотарзуса с краниальной стороны; 21, 22 – экз. ПИН, № 2614/108, дистальный фрагмент правой плечевой кос-ти: 
21 – с краниальной стороны, 22 – с дистальной стороны; 23 – экз. ПИН, № 2614/111, краниальный фрагмент левой 
лопатки с латеральной стороны, 24 – экз. ПИН, № 2614/159, проксимальный фрагмент правого карпометакарпуса 
с вентральной стороны; местонахождения Хиргис-Нур 2 и Чоно-Хариах, Западная Монголия; верхняя подсвита 
свиты хиргис-нур, верхний миоцен – нижний плиоцен. Масштаб – 1 см.  

Фиг. 25, 26. Bonibernicla ponderosa Kurochkin, 1985; голотип ПИН, № 3378/50, дистальный эпифиз левой 
плечевой кости: 25 – с краниальной стороны, 26 – с дистальной стороны; местонахождение Хиргис-Нур 2, 
Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис нур, верхний миоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 27–30. Proanser major Umanskaya, 1979; 27, 28 – голотип ИЗ НАНУ, № 25/1682, проксимальный 
конец правого карпометакарпуса: 27 – с вентральной стороны, 28 – с каудальной стороны; 29 – экз. ИЗ НАНУ, 
№ 25/1683, дистальная часть правой локтевой кости с медиальной стороны; 30 – экз. ИЗ НАНУ, № 25/1682, 
дистальная часть правого тарзометатарзуса с вентральной стороны; местонахождение Гребеники, Украина; 
верхний сармат, верхний миоцен. Масштаб – 1 см. 

Таблица XV. Фиг. 1–4. Heteroanser vicinus (Kurochkin, 1976); голотип ПИН, № 2614/110, проксимальный 
фрагмент правого тарзометатарзуса: 1 – с краниальной стороны, 2 – с медиальной стороны, 3 – с плантарной 
стороны, 4 – с проксимальной стороны; местонахождение Хиргис-Нур 2, Западная Монголия; верхняя подсвита 
свиты хиргис-нур, верхний миоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 5–7. Anser devjatkini Kurochkin, 1971; 5 – экз. ПИН, № 3222/42, дистальная половина левого тибиотарзуса 
с краниальной стороны; 6 – экз. ПИН, № 3222/726, проксимальный фрагмент левого карпометакарпуса с 
вентральной стороны; 7 – экз. ПИН, № 3378/124, дистальный фрагмент правой плечевой кости с краниальной 
стороны; местонахождения Хиргис-Нур 2 и Чоно-Хариах, Западная Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис-
нур, верхний миоцен – нижний плиоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 8, 9. Anser liskunae Kurochkin, 1976; 8, 9 – голотип ПИН, № 2614/105, дистальный фрагмент левой плечевой 
кости: 8 – с краниальной стороны, 9 – с дистальной стороны; местонахождение Дзабхан; Западная Монголия, 
верхняя подсвита свиты хиргис-нур, нижний плиоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 10. Anserini gen. indet.: экз. ПИН, № 2614/158, краниальный фрагмент правого коракоида с дорсальной 
стороны; местонахождение Хиргис-Нур 2; Западная Монголия, верхняя подсвита свиты хиргис-нур, верхний 
миоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 11. Anser tchikoicus Kurochkin, 1985; голотип ИЗК, № 2476, полный левый карпометакарпус с вентральной 
стороны; местонахождение Береговая, Россия; чикойская свита, верхний плиоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 12. Mergini gen. indet.; экз. ПИН, № 1442/313, дистальная треть правой локтевой кости с вентрокраниальной 
стороны; местонахождение овраг Мын-Сай, Центральный Казахстан; нижний олигоцен. Масштаб 1 см. 

Фиг. 13, 14. Anserobranta tarabukini Kurochkin et Ganea, 1972; 13 – голотип ПИН, № 1713/1722, проксимальный 
фрагмент левого карпометакарпуса с вентральной стороны, 14 – экз. ПИН, № 1713/1721, проксимальный фрагмент 
правой локтевой кости с вентральной стороны; местонахождение г. Кишинев, Молдова; верхний миоцен. 
Масштаб – 1 см.



Фиг. 15, 16. Aythya molesta (Kurochkin, 1985); 15 – экз. ПИН, № 2614/157, фрагмент левой плечевой кости без 
проксимального эпифиза с краниальной стороны, 16 – голотип ПИН, № 3222/16, дорсальная половина правого 
коракоида с вентральной стороны; местонахождения Хиргис-Нур 2 и Чоно-Хариах 3, Западная Монголия; верхняя 
подсвита свиты хиргис-нур, нижний плиоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 17, 18. Aythya spatiosa Kurochkin, 1976; 17 – экз. ПИН, № 3378/118, дистальный фрагмент левого 
тибиотарзуса с краниальной стороны; 18 – голотип ПИН, № 2614/81, дистальная часть правой бедренной кости с 
каудальной стороны; местонахождения Чоно-Хариах 1 и 3, Западная Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис-
нур, нижний плиоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 19. Aythya magna Kurochkin, 1985; голотип ПИН, № 222/28, проксимальный эпифиз левой бедренной 
кости с вентральной стороны; местонахождение Хиргис-Нур 2, Западная Монголия; верхняя подсвита свиты 
хиргис-нур, верхний миоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 20, 21. Mioquerquedula minutissima Zelenkov et Kurochkin, 2012; голотип ПИН, № 4869/193, полный левый 
коракоид: 21 – с дорсальной стороны, 22 – с вентральной стороны; местонахождение Шарга, Гоби-Алтайский 
аймак, Монголия; свита ошин, верхи среднего миоцена. Масштаб – 1 см.

Фиг. 23–25. Anas soporata Kurochkin, 1976; голотип ПИН, № 2614/95, краниальная половина правого коракоида: 
23 – с дорсальной стороны, 24 – с медиальной стороны; 25 – с вентральной стороны; местонахождение Шарга, 
Монголия; свита ошин, верхи среднего миоцена. Масштаб – 1 см.

Фиг. 26. Anas platyrhynchos palaeboschas Serebrovsky, 1941; голотип ЕИМ, № 45, череп без верхней челюсти 
сбоку; местонахождение Бинагады, г. Баку, Азербайджан; верхний плейстоцен. Масштаб – 1 см.

Таблица XVI. Фиг. 1–8. Anser djuktaiensis Zelenkov et Kurochkin, 2014: 1–4 – голотип ПИН, № 2859/703, правый 
коракоид: 1 – с вентральной стороны, 2 – с дорсальной стороны, 3 – с латеральной стороны, 4 – с медиальной 
стороны; 5 – экз. ПИН, № 2859/695, проксимальный фрагмент левой локтевой кости с вентральной стороны; 
6 – экз. ПИН, № 2859/595, проксимальный фрагмент левой плечевой кости с каудальной стороны; 7 – экз. ПИН, 
№ 2859/689, дистальный фрагмент левой плечевой кости с краниальной стороны; 8 – экз. ПИН, № 2859/450, правая 
лопатка с латеральной стороны; местонахождение Дюктайская пещера, Восточная Якутия; верхний плейстоцен 
или голоцен. Масштаб – 2 см.

Фиг. 9–12. Mergellus mochanovi Zelenkov et Kurochkin, 2014: 9, 10 – экз. ПИН, № 2859/259, левый 
карпометакарпус: 9 – с вентральной стороны, 10 – с дорсальной стороны; 11, 12 – голотип ПИН, № 2859/342, 
правый тибиотарзус: 11 – с дорсальной стороны, 12 – с вентральной стороны; местонахождение Дюктайская 
пещера, Восточная Якутия; верхний плейстоцен или голоцен. Масштаб – 1 см.

Таблица XVII. Фиг. 1. «Anas» oligocaena Tugarinov, 1940; лектотип ПИН, № 210/744, дистальный фрагмент 
правой плечевой кости с краниальной стороны; местонахождение Агыспе, Казахстан; аральская свита, нижний 
миоцен. Масштаб – 1 см. 

Фиг. 2–5. Aix praeclara Zelenkov et Kurochkin, 2012; голотип ПИН, № 4869/92, краниальный эпифиз правого 
коракоида: 2 – с дорсальной стороны, 3 – с дорсомедиальной стороны, 4 – с медиальной стороны, 5 – с вентральной 
стороны; местонахождение Шарга, Западная Монголия; свита ошин, верхи среднего миоцена. Масштаб – 1 см.

Фиг. 6, 7. Nogusunna confl ictoides Zelenkov, 2011; 6 – голотип ПИН, № 4869/197, проксимальный эпифиз левой 
плечевой кости с каудальной стороны, 7 – экз. ПИН, № 4869/23, дистальный фрагмент левой плечевой кости с 
краниальной стороны; местонахождение Шарга, Гоби-Алтайский аймак, Монголия; свита ошин, верхи среднего 
миоцена. Масштаб – 1 см.

Фиг. 8, 9. Sharganetta mongolica Zelenkov, 2011; 8 – голотип ПИН, № 4869/195, проксимальный эпифиз левой 
плечевой кости с каудальной стороны, 9 – экз. ПИН, № 4869/198, дистальный фрагмент левой плечевой кости 
с краниальной стороны; местонахождение Шарга, Западная Монголия; свита ошин, верхи среднего миоцена. 
Масштаб – 1 см.

Фиг. 10. Anas sp. indet.; экз. ПИН, № 2614/118, проксимальная половина правого карпометакарпуса с 
вентральной стороны; местонахождение Хиргис-Нур 2, Западная Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис-нур, 
верхний миоцен. Масштаб – 1 см. 

Фиг. 11. Anas sp. indet.; экз. ПИН, № 3222/22, дистальный фрагмент левой плечевой кости с каудальной 
стороны; местонахождения Хиргис-Нур 2, Западная Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис-нур, верхний 
миоцен. Масштаб – 1 см. 

Фиг. 12. Anas sp. indet.; экз. ПИН, № 3378/121, краниальный фрагмент правого коракоида с дорсальной 
стороны; местонахождение Чоно-Хариах 2, Западная Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис-нур, нижний 
плиоцен. Масштаб – 1 см.
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Фиг. 13. Chenoanas deserta Zelenkov, 2012; голотип ПИН, № 4869/196, проксимальный фрагмент правой 
плечевой кости с каудальной стороны, местонахождение Шарга, Западная Монголия; свита ошин, верхи среднего 
миоцена. Масштаб – 1 см.

Фиг. 14. Protomelanitta gracilis Zelenkov, 2011; голотип ПИН, № 4869/151, проксимальный эпифиз 
левой плечевой кости; местонахождение Шарга, Западная Монголия; верхи среднего миоцена, свита ошин. 
Масштаб – 1 см.

Фиг. 15–21. Perdix inferna (Kurochkin, 1985); 1–4 – экз. ПИН № 2614/48, краниальная половина правого 
коракоида: 1 – с дорсальной стороны, 2 – с латеральной стороны, 3 – с медиальной стороны, 4 – с вентральной 
стороны; местонахождение Этулия, Молдова; нижний плиоцен; 5–7 – голотип ПИН, № 3831/425, дистальный 
эпифиз левого тибиотарзуса: 5 – с краниальной стороны, 6 – с медиальной стороны, 7 – с дистальной стороны; 
местонахождение Шамар, Монголия; чикойская свита, верхний плиоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 22. Pavo archiaci (Gaudry, 1862); экз. ЗИН, PO № 6509, фрагмент таза; местонахождение катакомбы г. 
Одессы, Украина; нижний плиоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 23. Pavo bravardi Gervais, 1849; экз. ПИН, № 2614/53; каудальная часть левого коракоида с дорсальной 
стороны; местонахождение Лучешты, Молдова; нижний плиоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 24. Palaeorallus alienus Kurochkin, 1968; экз. ПИН, № 475/1786, дистальный эпифиз левого тибиотарзуса 
с краниальной стороны; местонахождение Татал-Гол, Монголия; нижний олигоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 25. Gobihierax edax Kurochkin, 1968; экз. ПИН, № 475/1784, дистальный эпифиз плечевой кости с 
краниальной стороны; местонахождение Татал-Гол, Монголия; нижний олигоцен. Масштаб – 1 см.

Таблица XVIII. Фиг. 1–5. Tologuica aurorae Zelenkov et Kurochkin, 2009; 1, 2 – голотип ПИН, № 4869/3, левый 
коракоид: 1 – с дорсальной стороны, 2 – с вентральной стороны; 3 – экз. ПИН, № 4869/8, дистальная часть левого 
тарзометатарзуса с дорсальной стороны; 4, 5 – экз. ПИН, № 4869/131, правый карпометакарпус: 4 – с вентральной 
стороны, 5 – с дорсальной стороны; местонахождение Шарга, Гоби-Алтайский аймак; Монголия; свита ошин, 
верхи среднего миоцена. Масштаб – 1 см.

Фиг. 6–11. Tologuica karhui Zelenkov et Kurochkin, 2009; 6, 7, голотип ПИН, № 4869/63, левый коракоид: 
6 – с дорсальной стороны, 7 – с вентральной стороны; 8, 9 – экз. ПИН, № 4869/157, проксимальная часть левого 
тарзометатарзуса: 8 – с дорсальной стороны, 9 – с медиальной стороны; 10,11 – экз. ПИН, № 4869/121, левый 
карпометакарпус: 10 – с вентральной стороны, 11 – с дорсальной стороны; местонахождение Шарга, Гоби-
Алтайский аймак, Монголия; свита ошин, верхи среднего миоцена. Масштаб – 1 см.

Фиг. 12–14. Tologuica sp.; 12 – экз. ПИН, № 4869/175, правая лучевая кость с дорсальной стороны; 13 – экз. 
ПИН, № 4869/156, дистальный эпифиз левого тибиотарзуса с дорсальной стороны; 14 – экз. ПИН, № 4869/38, 
фрагмент правой лопатки с латеральной стороны; местонахождение Шарга, Гоби-Алтайский аймак, Монголия; 
свита ошин, верхи среднего миоцена. Масштаб – 1 см.

Фиг. 15–18. Phasianidae gen. indet.; 10 – экз. ПИН, № 4869/180, дистальный эпифиз правой плечевой кости: 
10а – с краниальной стороны, 10б – с каудальной стороны; 11 – экз. ПИН, № 4869/182, проксимальный эпифиз 
правой плечевой кости с каудальной стороны; 12 – экз. ПИН, № 4869/178, правый коракоид с дорсальной стороны; 
местонахождение Шарга, Гоби-Алтайский аймак, Монголия; свита ошин, верхи среднего миоцена. Масштаб – 
1 см.

Таблица XIX. Фиг. 1–8. Perdix margaritae Kurochkin, 1985; 1, 2 – экз. ПИН, № 3381/435, левый карпометакарпус: 
1 – с вентральной стороны, 2 – с дорсальной стороны; 3 – экз. ПИН, № 3381/431, дистальный эпифиз левой 
бедренной кости с вентральной стороны; 4 – экз. ПИН, № 3381/425, дистальный эпифиз левого тибиотарзуса с 
дорсальной стороны; 5 – экз. ПИН, № 3381/436, дистальный эпифиз левой локтевой кости с вентральной стороны. 
Местонахождение Шамар, Монголия; верхний плиоцен; 6 – экз. ПИН, № 2975/98, дорсальный эпифиз правого 
коракоида с дорсальной стороны; 7, 8 – голотип ПИН, № 2975/101, проксимальная часть правой плечевой кости: 
7 – с каудальной стороны, 8 – с краниальной стороны. Местонахождение Береговая, Республика Бурятия, Россия; 
чикойская свита, верхний плиоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 9–22. Plioperdix pontica (Tugarinov, 1940): 9, голотип, ИЗ НАН Украины, № 6489; правый тарзометатарзус с 
дорсальной стороны; катакомбы г. Одессы, Украина; нижний плиоцен; 10 – экз. ПИН, № 2614/59, проксимальный 
эпифиз правой плечевой кости с каудальной стороны; местонахождения Этулия, Молдова; нижний плиоцен; 11–
13 – экз. ПИН, № 2975/96, дистальный эпифиз левой плечевой кости: 11 – с каудальной стороны, 12 – с краниальной 
стороны, 13 – с дистальной стороны; 14, 15 – экз. ПИН, № 2975/120, проксимальный эпифиз левого коракоида: 
14 – с вентральной стороны, 15 – с дорсальной стороны; 16, 17 – экз. ПИН, № 2975/106, левый карпометакарпус: 
16 – с дорсальной стороны, 17 – с вентральной стороны. Местонахождение Береговая, Республика Бурятия, Россия; 
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верхний плиоцен. 18 – экз. ПИН, № 3381/440, дистальный эпифиз левого тибиотарзуса с дорсальной стороны; 
19 – экз. ПИН, № 3381/441, проксимальный фрагмент левой бедренной кости с вентральной стороны; 20 – экз. 
ПИН, № 3381/450 дистальный фрагмент правой локтевой кости с вентральной стороны; 21 – экз. ПИН, № 3381/456, 
левая первая фаланга большого пальца кисти. Местонахождение Шамар, Монголия; верхний плиоцен; 22 – экз. 
ПИН, № 2975/124, проксимальный эпифиз левой бедренной кости с вентральной стороны; местонахождение 
Береговая, Республика Бурятия, Россия; верхний плиоцен. Местонахождение Шамар, Монголия; чикойская свита, 
верхний плиоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 23–25. Bantamyx georgicus Kurochkin, 1982; голотип ПИН, № 3222/52, краниальная часть правого 
коракоида: 23 – с дорсальной стороны, 24 – с латеральной стороны, 25 – с медиальной стороны; местонахождение 
Хиргис-Нур 2, Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис-нур, верхний миоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 26. Phasianidae gen. indet.; экз. ПИН, № 3381/458, фрагмент левого коракоида с дорсальной стороны; 
местонахождение Шамар, Монголия; чикойская свита, верхний плиоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 27. Phasianidae gen. indet.; экз. ПИН, № 2614/148, дистальный эпифиз левой плечевой кости с краниальной 
стороны; местонахождение Улан-Тологой, Монголия; свита лу, нижний миоцен. Масштаб – 1 см.

Таблица XX. Фиг. 1–7. Lophogallus naranbulakensis Zelenkov et Kurochkin, 2010; 1–4 – экз. ПИН, № 2614/150, 
дистальный эпифиз правой бедренной кости: 1 – с краниальной стороны, 2 – с латеральной стороны, 3 – с каудальной 
стороны, 4 – с дистальной стороны; 5–7 – голотип ПИН, № 2614/149, дистальный эпифиз левой плечевой кости: 
5 – с краниальной стороны, 6 – с каудальной стороны, 7 – с дистальной стороны; местонахождение Наран-Булак, 
Убсунурский аймак, Монголия; свита ?ошин, верхи среднего миоцена. Масштаб – 1 см.

Фиг. 8–20. Syrmaticus kozlovae Kurochkin, 1985; 8–9 – экз. ПИН, № 2614/85, проксимальная часть правого 
коракоида: 8 – с медиальной стороны, 9 – с дорсальной стороны; 10–12 – экз. ПИН, № 3378/116, дистальный 
эпифиз правой бедренной кости: 10 – с дистальной стороны, 11 – с медиальной стороны, 12 – с каудальной стороны; 
Монголия, местонахождение Чоно-Хариах 1, нижний плиоцен; 13–15 – голотип ПИН, № 3222/51, дистальный 
эпифиз левой плечевой кости: 13 – с дистальной стороны, 14 – с краниальной стороны, 15 – с каудальной стороны; 
Монголия, местонахождение Хиргис-Нур 2, верхний миоцен; 16–18 – экз. ПИН, № 3378/130, дистальный эпифиз 
правого тибиотарзуса: 16 – с каудальной стороны, 17 – с краниальной стороны, 18 – с дистальной стороны; 
19–20 – экз. ПИН, № 2614/151, левый карпометакарпус: 19 – с дорсальной стороны, 20 – с вентральной стороны; 
Монголия, местонахождение Чоно-Хариах 2, нижний плиоцен. Масштаб – 1 см.
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ным, как и включение Мликовским [Mlíkovský, 
2002] рода Palaeortyx в Coturnix [Göhlich, Mourer-
Chauviré, 2005]. По ряду продвинутых признаков 
род Plioperdix сближается с современным родом 
Coturnix и, по-видимому, является сестринским 
таксоном к перепелам [Zelenkov, Panteleyev, 2014]. 

Ранее Мликовский [Mlíkovský, 1995] включил 
Francolinus capeki, F. minor Jánossy, 1974 и F. sub-
francolinus Jánossy, 1976 в род Plioperdix. Данное 
заключение также представляется необоснованным. 
В частности, F. capeki имеет характерное для рода 
Francolinus строение дистального эпифиза плече-
вой кости, сильно изогнутую малую метакарпалию 
и ряд других особенностей, позволяющих оставить 
этот вид в составе рода Francolinus. 

Диагноз рода приведен здесь с учетом отличий 
Plioperdix pontica от P. africana. Однако отнесение 
P. africana к данному роду остается под вопросом. 
Несмотря на сходство в строении плечевой кости, 
африканская форма отличается от евразийской та-
кими существенными признаками, как отсутствие 
отчетливой ямки на вентральной поверхности ма-
лой метакарпалии в ее дистальной части; развитые 
парагипотарзальные ямки тарзометатарзуса; выхо-
дящий на медиальной поверхности гипотарзуса ги-
потарзальный канал [Mourer-Chauviré, Geraads, 2010]. 
Palaeocryptonyx hungaricus, первоначально описан-
ный из позднего миоцена Венгрии, был включен в 
род Plioperdix [Zelenkov, Panteleyev, 2014].  

 
Plioperdix hungarica (Jánossy, 1991) 

 

Palaeocryptonyx hungaricus: [Jánossy, 1991, p. 14, 
fig. 8].  

Phasianidae, sp. 2: [Пантелеев, 2005, с. 73]. 
Plioperdix hungarica: [Zelenkov, Panteleyev, 2014, 

p. 3, fig. 2a, b, j, l, m, n].  
Голотип – Институт геологии и геофизики Вен-

грии, левая плечевая кость; местонахождение Пол-
гарди 5; верхний миоцен.  

Материал. Экз. ЗИН, PO № 7344, фрагментар-
ная спинная кость; экз. ЗИН, PO № 7348, симфиз-
ный фрагмент вилочки; экз. ЗИН, PO №№ 7315, 
7335, 7337, 7338, 7350, 7359, неполные правые ко-
ракоиды; экз. ЗИН, PO №№ 7333, 7334, 7336, 7351, 
7352, 7354, 7356, 7358, 7312, неполные левые ко-
ракоиды; экз. ЗИН, № PO 7345, фрагмент правой 
лопатки; экз. ЗИН, PO № 7346, фрагмент левой ло-
патки; ЭКЗ. ЗИН, PO № 7343, фрагмент правого 
тарзометатарзуса; все из местонахождения Морская 
2 вблизи ж/д станции Морская, Ростовская обл., 
Россия; средний туролий, верхний миоцен.   

Диагноз. Коракоид имеет медиолатерально су-
женный, но дорсовентрально расширенный стер-
жень; вырезка в каудальном обрамлении акрокора-
коидного отростка хорошо выражена; на медиаль-

ной поверхности трехкостного бугорка развито мел-
кое, но хорошо заметное продолговатое углубле-
ние. Размеры мелкие (немного крупнее Coturnix co-
turnix). Описание см. [Zelenkov, Panteleyev, 2014]. 

Распространение. Поздний миоцен (туролий) 
Венгрии и юга Европейской части России.  

Замечания. Диагноз вида был переработан на-
ми [Zelenkov, Panteleyev, 2014] по причине переме-
щения данного вида в род Plioperdix. P. hungarica 
немного мельче Plioperdix pontica [Пантелеев, 2005], 
но демонстрирует все основные признаки этого ро-
да [Zelenkov, Panteleyev, 2014].  

 
Plioperdix pontica (Tugarinov, 1940)  

Табл. XIX, фиг. 9–22 
 

Ammoperdix ponticus: [Тугаринов, 1940в, с. 311, 
рис. 2; Дементьев, 1964, с. 674, рис. 677; Brodkorb, 
1964, c. 318]. 

Pliogallus coturinoides: [Тугаринов, 1940в, с. 312, 
рис. 3; Воинственский, 1967, с. 18]. 

Plioperdix coturinoides: [Дементьев, 1964, с. 674, 
рис. 675; Brodkorb, 1964, c. 317; Bocheński, 1997,  
p. 310]. 

Plioperdix ponticus: [Курочкин, 1985, с. 100, табл. 
XV, фиг. 7–13, рис. 47; Bocheński, Kurochkin, 1987a, 
c. 84, табл. XVIII, фиг. 1–12; Bocheński, 1997, p. 310; 
Зеленков, Курочкин, 2009б, с. 83, табл. IX, фиг. 7–16]. 

Alectoris donnezani: [Mlíkovský, 2002, с. 159 (par-
tim)]. 

Голотип – ИЗ НАНУ, № 6489; правый тарзо-
метатарзус; катакомбы г. Одессы, Украина; нижний 
плиоцен.  

Материал. Голотип. Материалы, представляю-
щие типовую серию Pliogallus coturinoides: экз. ИЗ 
НАНУ, № 6478, правый коракоид, экз. ИЗ НАНУ, 
№№ 6483, 6485, правая и левая локтевые кости; 
экз. НАНУ, № 6478, правая лучевая кость; экз. ИЗ 
НАНУ, №№ 6479, 6481, левые карпометакарпусы – 
типовое местонахождение (Одесские катакомбы), 
ранний плиоцен.  

Дополнительные материалы без коллекционных 
номеров, указанные М.А. Воинственским [1967] 
(современное место хранения неизвестно). Из типо-
вого местонахождения: 3 коракоида, 2 плечевых 
костей, 4 локтевых костей, 2 карпометакарпуса, 1 
бедренная кость, 2 тарзометатарзуса. Из местона-
хождения Кучурган, Одесская обл., Украина, ниж-
ний плиоцен: правый коракоид, левый тарзомета-
тарзус. Из местонахождения Соколовский карьер 
(Кривой Рог, Украина), ?плиоцен: правая плечевая 
кость.  

Из местонахождения Войничево, Одесская обл., 
Украина; нижний плиоцен: экз. ПИН, № 2614/145, 
дистальный эпифиз левой плечевой кости; экз. ПИН, 
№ 2614/138, дистальный эпифиз правого тарзомета-
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тарзуса. Из местонахождения Котловина, Одесская 
обл., Украина; нижний плиоцен: экз. ПИН, № 
2614/137, проксимальный эпифиз правого карпоме-
такарпуса; экз. ПИН, №№ 2614/63 и 64, левые тар-
зометатарзусы.  

Из местонахождения Этулия, Молдова; верхний 
русциний, нижний плиоцен: экз. ПИН, №№ 2614/ 
51, 62, 66, дистальные эпифизы левой плечевой 
кости; экз. ПИН, № 2614/59, проксимальный эпи-
физ правой плечевой кости; экз. ПИН, № 2614/50, 
дистальная часть правого карпометакарпуса. Из мес-
тонахождения Чишмикиой, Вулканештский район, 
Молдова; верхняя тамань, нижний плейстоцен: экз. 
ПИН, № 2614/146, правый тарзометатарзус с разру-
шенным проксимальным эпифизом. 

Из местонахождения Береговая, Республика Бу-
рятия, Россия, верхний плиоцен: экз. ПИН, № 2975/ 
96, дистальный эпифиз левой плечевой кости; экз. 
ПИН, № 2975/132, дистальный эпифиз правой пле-
чевой кости; экз. ПИН, № 2975/106, левый карпоме-
такарпус; экз. ПИН, № 2975/107, правый карпоме-
такарпус без проксимального эпифиза; экз. ПИН, 
№№ 2975/120, 122, краниальные эпифизы левого и 
правого коракоидов; экз. ПИН, №№ 2975/124–126 
проксимальные эпифизы бедренных костей; экз. 
ПИН, № 2975/119, дистальный эпифиз левого ти-
биотарзуса; экз. ПИН, № 2975/112, дистальный 
эпифиз правого тарзометатарзуса.  

Из местонахождения Шамар, Селенгинский ай-
мак, Монголия, верхний плиоцен: экз. ПИН, №№ 
3381/446 и 452, стернальные фрагменты левых ко-
ракоидов; экз. ПИН, № 338/453, краниальный фраг-
мент правого коракоида; экз. ПИН, №№ 3381/450 и 
454, дистальные фрагменты правых локтевых кос-
тей; экз. ПИН, № 3381/449, левый карпометакар-
пус; экз. ПИН, №№ 3381/445 и 457, проксимальные 
фрагменты правых карпометакарпусов; экз. ПИН, 
№ 3381/442 и 455, проксимальные фрагменты ле-
вых карпометакарпусов; экз. ПИН, № 3381/447, дис-
тальный фрагмент левого карпометакарпуса; экз. 
ПИН, № 3381/456, первая фаланга большого пальца 
левой кисти; экз. ПИН, № 3381/441, проксималь-
ный фрагмент левой бедренной кости; экз. ПИН, 
№№ 3381/439 и 451 дистальные эпифизы правых 
тибиотарзусов; экз. ПИН, №№ 3381/440, 444 и 448, 
дистальные эпифизы левых тибиотарзусов; экз. ПИН, 
№ 3381/443, дистальный эпифиз правого тарзоме-
татарзуса. 

Диагноз. На вентральной поверхности малой ме-
такарпалии в ее дистальной части развита отчетли-
вая ямка; парагипотарзальные ямки тарзометатар-
зуса не развиты; гипотарзальный канал выходит в 
дистальной части гипотарзуса. Описание см. [Ку-

рочкин, 1985; Bocheński, Kurochkin, 1987a; Зелен-
ков, Курочкин, 2009б]. 

Распространение. Ранний плиоцен – ранний 
плейстоцен юга Украины и Молдовы; местонахож-
дение Береговая в Забайкалье и местонахождение 
Шамар, Северная Монголия; чикойская свита, 
поздний плиоцен. 

Замечания. Материалы из типового местонахож-
дения (за исключением голотипа, который хранит-
ся в ПИН), очевидно, утеряны [Курочкин, 1985]. 
М.А. Воинственский [1967, с. 18] отметил наличие 
остатков данного вида среди сборов из местонахож-
дения Кржыжановка (Украина, верхний плиоцен), 
но при этом конкретные материалы не указал. Мес-
то хранения других упомянутых Воинственским кос-
тей не известно: возможно, что часть из них хра-
нится в ННПМ, но однозначно сопоставить упомя-
нутые им материалы с неописанными образцами в 
коллекции ННПМ не представляется возможным.   

Plioperdix pontica отмечен в каталоге ископа-
емых птиц Польши [Bocheński et al., 2012], однако 
в данном случае речь идет о находках двух ископа-
емых видов, первоначально описанных в составе 
рода Francolinus.  

 
Триба Perdicini Blyth, 1833 

 

Род Perdix Brisson, 1760 
 

Perdix: [Peters, 1934, p. 87; Brodkorb, 1964, p. 320; 
del Hoyo et al., 1994, p. 505; Mlíkovský, 2002, p. 165; 
Степанян, 2003, с. 162; Dickinson, Remsen, 2013, p. 48]. 

Типовой вид – Tetrao perdix Linnaeus, 1758, со-
временный. 

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. Три современных вида. Иско-

паемые: P. inferna (Kurochkin, 1985), ранний плио-
цен Молдавии и поздний плиоцен Монголии; P. mar-
garitae Kurochkin, 1985, поздний плиоцен России 
(Забайкалье) и Монголии.  

Замечания. Еще один ископаемый вид этого ро-
да, Perdix palaeoperdix Mourer-Chauviré, 1975, был 
описан из нижнего и среднего плейстоцена несколь-
ких местонахождений Франции и затем был уста-
новлен из Испании, Болгарии и Турции [Mourer-
Chauviré, 1975; Mlíkovský, 2002]. С территории Рос- 
сии к этому виду были отнесены ряд костей из 
нижнего палеолита пещеры Треугольная в Карача-
ево-Черкесии [Потапова, Барышников, 1993; Bary-
shnikov, Potapova, 1995]. Все современные иссле-
дователи [Mlíkovský, 2002; Sánchez Marco, 2007, 
2009; Stewart, 2007; Potts, 2012] считают Perdix pa-
laeoperdix младшим синонимом современного вида 
Perdix perdix. 
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Perdix inferna (Kurochkin, 1985) 
Табл. XVII, фиг. 15–21 

 

Lophura inferna: [Курочкин, 1985, с. 90, табл. XI, 
фиг. 6, 7, рис. 43]. 

Phasianus etuliensis: [Bocheński, Kurochkin, 1987a, 
p. 91, fig. 5, pl. XVIII, phot. 15–16; Bocheński, 1997, 
p. 310]. 

Pavo bravardi: [Mlíkovský, 2002, p. 163]. 
Phasianidae gen. indet.: [Зеленков, Курочкин, 

2009б, с. 85]. 
Голотип – ПИН, № 3831/425, дистальный эпи-

физ левого тибиотарзуса; местонахождение Шамар, 
Селенгинский аймак, Монголия; чикойская свита, 
верхний плиоцен. 

Материал. Голотип; экз. ПИН № 2614/48, кра-
ниальная половина правого коракоида; местонахож-
дение Этулия, Вулканештский район, Молдова; 
верхний русциний, нижний плиоцен. 

Диагноз. Надсухожильный мостик узкий (его 
проксимодистальная ширина примерно равна ши-
рине выходного отверстия разгибательного канна-
ла). Размеры крупные, заметно крупнее, чем у Per-
dix perdix. 

Распространение. Ранний плиоцен Молдовы и 
поздний плиоцен Северной Монголии.  

Замечания. Phasianus etuliensis необоснованно 
был синонимизирован с Pavo bravardi Gervais, 1849 
[Mlíkovský, 2002]. Его коракоид в два раза меньше 
такового Pavo bravardi, имеются определенные от-
личия в морфологии лопаточной фасетки и акро-
коракоида [Mourer-Chauviré, 2004]. Также плечевая 
суставная поверхность вытянута краниокаудально 
и низка, будучи укороченной и высокой у Pavo. 

В связи с этими разночтениями нами проведен 
новый анализ морфологии данного экземпляра, ко-
торый привел к заключению о его принадлежности 
к роду Perdix. Апоморфии рода Perdix, на основа-
нии которых он отличается от всех других фазано-
вых: расположение хорошо выделяющегося отпе-
чатка сухожилия m. biceps brachii на вентральной 
поверхности акрокоракоида (он выдвинут медиаль-
но относительно стержня кости) и краниокаудально 
узкий трехкостный бугорок.  

Тибиотарзус из местонахождения Шамар перво-
начально был описан в качестве голотипа Lophura 
inferna Kurochkin, 1985, однако его отнесение к ро-
ду Lophura было показано необоснованным [Зелен-
ков, Курочкин, 2009б]. Также было отмечено, что 
данный экземпляр сходен с тибиотарзусами совре-
менных представителей рода Perdix, от которых он 
отличался крупными размерами [Зеленков, Куроч-
кин, 2009б]. Находка крупного вида рода Perdix в 
местонахождении Этулия подтверждает отнесение 
тибиотарзуса из Шамара к данному роду. Сходство 
фаун птиц раннего плиоцена Восточной Европы и 

позднего плиоцена Центральной Азии уже было 
отмечено ранее, когда в верхнеплиоценовых отло-
жениях Забайкалья был найден Plioperdix ponticus 
[Курочкин, 1985].  

 
Perdix margaritae Kurochkin, 1985 

Табл. XIX, фиг. 1–8 
 

Perdix margaritae: [Курочкин, 1985, с. 95, рис. 
46, табл. XV, фиг. 3, 4; Зеленков, Курочкин, 2009б, 
с. 79, табл. IX, фиг. 1–6]. 

Голотип – ПИН, № 2975/101, проксимальная 
половина правой плечевой кости; местонахождение 
Береговая, Бичуринский р-н, Республика Бурятия, 
Россия; верхний плиоцен, чикойская свита. 

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 2975/98, кра-
ниальный эпифиз правого коракоида; экз. ПИН, № 
2975/137, дистальный эпифиз правого бедра; экз. 
ПИН, № 2975/146, краниальная часть правой лопат-
ки; все из типового местонахождения. Из позднее-
плиоценового местонахождения Шамар, Монголия: 
экз. ПИН, № 3381/434, фрагмент правого корако-
ида; экз. ПИН, № 3381/459, дистальный эпифиз ле-
вой плечевой кости; экз. ПИН, № 3381/436, дис-
тальный эпифиз левой локтевой кости; экз. ПИН, 
№ 3381/438, дистальный фрагмент правой лучевой 
кости; экз. ПИН, № 3381/432, проксимальный фраг-
мент левого карпометакарпуса; экз. ПИН, № 3381/ 
433, дистальный фрагмент правого карпометакарпу-
са; экз. ПИН, № 3381/435, левый карпометакарпус; 
экз. ПИН, № 3381/437, дистальный фрагмент лево-
го карпометакарпуса; экз. ПИН, № 3381/431, дис-
тальный эпифиз левого бедра; экз. ПИН, № 3381/ 
430, проксимальный эпифиз правого бедра. 

Диагноз. Пневматическая впадина занимает око-
ло половины пространства между ее дорсальным 
гребнем и краниальным краем эпифиза, вентраль-
ной стороной впадина приближена к этому гребню. 
Костная перемычка между пневматической впади-
ной и вырезкой головки сравнительно тонкая. Ям-
ка, располагающаяся на краниальной поверхности 
вентральнее проксимального края пекторального 
гребня, хорошо выражена. Медиальный угол лопа-
точной фасетки коракоида заострен. Участок эпи-
физа лопатки между акромионом и гленоидом 
утоньшен, углубление на латеральной поверхности 
эпифиза, располагающееся краниальнее гленоида, 
глубоковыемчато. В карпометакарпусе межпястный 
отросток сдвинут более дистально, передний пяст-
ный отросток высокий. Дистально-каудальный угол 
малоберцового блока бедренной кости закруглен, 
подколенная ямка расширена. 

Распространение. Типовое местонахождение и 
местонахождение Шамар, Селенгинский аймак, Мон-
голия; поздний плиоцен, ?чикойская свита. 
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Замечания. В обзоре позднекайнозойских фаза-
новых Иберийского полуострова А. Санчез Марко 
[Sánchez Marco, 2009] высказал предположение, что 
данный вид может не относиться к роду Perdix, по-
скольку плечевая кость P. margaritae имеет глубо-
кую и узкую дорсальную пневматическую впадину, 
узкое пневматическое отверстие и расположенную 
на дистальном продолжении дорсального гребня 
пневматической впадины шероховатость m. latissi-
mus dorsi [Курочкин, 1985]. Узкая и глубокая пнев-
матическая впадина характерна для P. dauurica, при 
этом у P. margaritae она все же значительно мель-
че, чем у Alectoris, Ammoperdix, Rollulus и Arboro-
phila. Другие отмеченные признаки подвержены ин-
дивидуальной изменчивости у представителей рода 
Perdix. В целом, хотя P. margaritae и демонстри-
рует некоторые отличия от двух других современ-
ных видов (скелетов P. hodgsoniae исследовано не 
было), отнести его к другому известному современ-
ному или ископаемому роду фазановых не удается.  
 

Триба Gallini Brehm, 1831 
 

Род Miogallus Lambrecht, 1933 
 

Phasianus: [Milne-Edwards, 1869–1871, p. 239 
(partim); Lydekker, 1891, p. 140 (partim); Paris, 1912, 
p. 296 (partim); Ennouchi, 1930, p. 85]. 

Miophasianus: [Lambrecht, 1933, S. 439; Gaillard, 
1939, p. 58; Villata, Crusofont Pairó, 1950, p. 147; 
Brodkorb, 1952, p. 175; 1964, p. 314; Villata, 1963,  
p. 271; Ballmann, 1969b, p. 174; Bocheński, 1987,  
p. 71; Cheneval, 2000, p. 350; Göhlich, 2002, p. 178]. 
(Nomen nudum). 

Palaeoperdix: [Курочкин, 1985, с. 86; Cheneval, 
2000, p. 347 (partim); Sánchez Marco, 2006, p. 253; 
Зеленков, Курочкин, 2009б, с. 85].  

Miogallus: [Lambrecht, 1933, S. 442; Mlíkovský, 
2002, p. 156; 2003, p. 111; Göhlich, Gross, 2014, p. 42].  

Типовой вид – Phasianus altus Milne-Edwards, 
1869. 

Диагноз. В тарзометатарзусе каналы гипотар-
зуса не замкнуты; блок метатарзалии IV удлинен. В 
карпометакарпусе симфиз метакарпалий высок; пе-
редний пястный отросток сильно развит. Стержень 
бедренной кости менее изогнут, чем у современно-
го рода Phasianus. По: [Lambrecht, 1933], с измене-
ниями.  

Видовой состав. M. altus (Milne-Edwards, 1869), 
конец раннего миоцена – поздний миоцен Западной 
и Центральной Европы; M. medius (Milne-Edwards, 
1869), средний и поздний миоцен Испании и 
Франции; средний миоцен Польши и Турции; позд-
ний миоцен Венгрии. 

Замечания. В миоценовых отложениях Европы 
довольно обычны остатки относительно крупных 

фазановых птиц, обычно относимых к роду Mio-
phasianus. Однако это родовое название, предло-
женное после 1930 г. [Lambrecht, 1933], не счита-
ется пригодным, поскольку для данного рода не был 
фиксирован типовой вид [Mlíkovský, 2002]. Одно 
только обозначение типового вида в последующем 
[Brodkorb, 1952] не делает название пригодным. 
Мликовский [Mlíkovský, 2002] отметил, что Miogal-
lus longaevus (Ammon, 1918) из среднего миоцена 
Германии также представляет собой довольно круп-
ного фазана и на этом основании отнес все виды, 
ранее включавшиеся в состав рода Miophasianus, к 
роду Miogallus. При этом все виды рода Мликов-
ский посчитал младшими синонимами Miogallus al-
tus (Milne-Edwards, 1869). Правомерность синони-
мизации M. altus и M. longaevus (а следовательно, и 
отнесение крупных европейских фазанов к Mio-
gallus) требует специального исследования.  

Вероятнее всего, Phasianus medius Milne-Ed-
wards, 1869 стоит выделить в отдельный род, од-
нако данное действие сделало бы таксономию нео-
геновых фазановых еще более запутанной, поэтому 
мы оставляем вид Phasianus medius Milne-Edwards, 
1869 в составе рода Miogallus (“Miophasianus”).  

 
Miogallus sp. 

 

Palaeoperdix sp.: [Курочкин, 1985, с. 87, рис. 41, 
табл. XIII, фиг. 11, 12; Зеленков, Курочкин, 2009б, 
с. 85]. 

Palaeoperdix longipes: [Cheneval, 2000, p. 347].  
Экз. ИЗКаз, № 3245/61-П, проксимальная поло-

вина левого тарзометатарзуса; местонахождение 
Гусиный перелет, Павлодар, Казахстан; низы пав-
лодарской свиты, верхний миоцен. 

Замечания. Экземпляр первоначально был от-
несен к роду Palaeoperdix Milne-Edwards, 1869 [Ку-
рочкин, 1985]. Однако типовой вид Palaeoperdix 
longipes Milne-Edwards, 1869 недавно был признан 
младшим синонимом Palaeortyx phasianoides Milne-
Edwards, 1871, и таким образом, род Palaeoperdix 
был сведен в младшие синонимы рода Palaeortyx 
[Göhlich, Mourer-Chauviré, 2005]. Два других опи-
санных в составе этого рода вида, Palaeoperdix san-
saniensis Milne-Edwards, 1869 и Palaeoperdix prisca 
Milne-Edwards, 1869, также были признаны нева-
лидными [Göhlich, Mourer-Chauviré, 2005]. 

Ж. Шеневаль [Cheneval, 2000] отнес экземпляр 
из Павлодара к P. longipes Milne-Edwards, 1871. Од-
нако P. longipes заметно крупнее: ширина прокси-
мального эпифиза у образцов из Сансана 8.2–9.6 
мм, у тарзометатарзуса из Павлодара 6.1 мм. При 
этом У. Гёхлих и С. Морер-Шовире [Göhlich, Mou-
rer-Chauviré, 2005] посчитали Palaeoperdix longipes 
младшим синонимом Palaeortyx phasianoides Milne-
Edwards, 1871. 
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Род Gallus Brisson, 1760 
 

Gallus: [Peters, 1934, p. 118; del Hoyo et al., 1994, 
p. 529; Mlíkovský, 2002, p. 163; Dickinson, Remsen, 
2013, p. 41]. 

Типовой вид – Phasianus gallus L., 1758, совре-
менный. 

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. Четыре современных вида. Ис-

копаемые: G. beremendensis Jánossy, 1976, поздний 
плиоцен Венгрии; G. europaeus Harrison, 1978, плей-
стоцен Великобритании; G. moldovicus Burchak, Ga-
nea et Shushpanov, 1993, ранний плейстоцен Молда-
вии; G. dmanisiensis Bedukidze et Burtchak, 2001, 
ранний плейстоцен Грузии.  

Замечания. Впервые сведения о находках веро-
ятных диких кур в плейстоцене Европы, в частно-
сти на Украине, были опубликованы в 1959 г. [Во-
инственский, 1959б; Воiнственский, Уманьска, 1959]. 
Позднее сообщения о костных остатках кур из 
плиоценовых и плейстоценовых отложений появи-
лись с территории Молдавии, Крыма, Кавказа, Бол-
гарии, Венгрии, Франции, Турции, Израиля и даже 
Московской области [Марисова, Татаринов, 1962; 
Воинственский, 1963; Марисова, 1963; Бурчак-Аб-
рамович, 1966а, б; Ганя, 1965а, б; Татаринов, Ба-
чинский, 1968; Бурчак-Абрамович, Бендукидзе, 1971; 
Mourer-Chauviré, 1975; Jánossy, 1976; Bocheński, 1982; 
Бурчак-Абрамович, Алиев, 1989; Burchak-Abramo-
vich, 1972; Tyrberg, 1998]. Три упомянутых выше 
ископаемых вида кур нуждаются в таксономиче-
ской ревизии. В частности, их отнесение к роду 
Gallus требует подтверждения. Еще один вид, G. 
karabachensis Burchak-Abramovich et Aliev, 1989, 
описанный из позднего плейстоцена Азербайджана, 
по размерам сходен с Alectoris graeca mediterranea 
[Baryshnikov, Potapova, 1995] и должен считаться 
младшим синонимом этой формы [Potapova, 2000].  
 

Gallus moldovicus Burchak, Ganea et Shushpanov, 
1993 

 

Gallus moldovicus: [Бурчак-Абрамович и др., 
1993, с. 45, рис. без номера]. 

Голотип – Отдел палеозоологии Института зоо-
логии АН РМ, без номера, левый тарзометатарзус; 
местонахождение Чишмикиой, Вулкэнештский рай-
он, Молдова; верхняя тамань, нижний плейстоцен.  

Материал. Голотип.  
Диагноз. Дистальная дорсальная поверхность 

диафиза слабовыпуклая, по ее середине проходит 
нечеткая мелкая бороздка, которая дистально по-
степенно уклоняестя латерально и сливается с бо-
роздой сухожилия мускула-разгибателя IV пальца; 
блок метатарзалии II шарообразной формы и до-
вольно выпуклый. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Ископаемая раннеплейстоценовая 

курица была также обнаружена в местонахождении 
Дманиси в Грузии [см. Vekua, 2013]. 
 

Триба Phasianini Horsfield, 1821 
 

Род Syrmaticus Wagler, 1832 
 

Syrmaticus: [Peters, 1934, p. 128; del Hoyo et al., 
1994, p. 540; Dickinson, Remsen, 2013, p. 42]. 

Типовой вид – Phasianus reevesi J.E. Gray, 1829, 
современный.  

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. Пять современных видов. Ис-

копаемый вид S. kozlovae Kurochkin, 1985, поздний 
миоцен и ранний плиоцен Монголии. 

 
Syrmaticus kozlovae Kurochkin, 1985 

Табл. XX, фиг. 8–20 
 

Phasianinae gen.: [Курочкин, 1976, с. 64, рис. 11]. 
Alectoris sp.: [Курочкин, 1985, с. 52 (partim)]. 
Syrmaticus kozlovae: [Курочкин, 1985, с. 55, рис. 

26, табл. VII, фиг. 4; Зеленков, Курочкин, 2010,  
с. 81, табл. XII, фиг. 3–7; рис. 3а]. 

Голотип – ПИН, № 3222/51, дистальный эпифиз 
левой плечевой кости; местонахождение Хиргис-
Нур 2, Убсунурский аймак, Монголия; пачка «А», 
свита хиргис-нур, верхний миоцен. 

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 2614/85, прок-
симальный фрагмент правого коракоида, местона-
хождение Чоно-Хариах 1, свита хиргис-нур, ниж-
ний плиоцен; экз. ПИН, № 2614/151, левый карпо-
метакарпус, местонахождение Чоно-Хариах 2, сви-
та хиргис-нур, нижний плиоцен; экз. ПИН, № 3378/ 
115, проксимальная часть левого карпометакарпу-
са, местонахождение Чоно-Хариах 1, свита хиргис-
нур, нижний плиоцен; экз. ПИН, № 3378/116, дис-
тальная часть правой бедренной кости, местона-
хождение Чоно-Хариах 2, свита хиргис-нур, ниж-
ний плиоцен; экз. ПИН, № 3378/130, дистальный 
эпифиз правого тибиотарзуса, местонахождение 
Чоно-Хариах 2, свита хиргис-нур, нижний плиоцен; 
экз. ПИН, № 3378/67, дистальный эпифиз левого 
тарзометатарзуса, местонахождение Чоно-Хариах 2, 
свита хиргис-нур, нижний плиоцен. 

Диагноз. В плечевой кости дорсальный мыще-
лок c отчетливым перегибом, заметным при виде с 
краниальной стороны. Вентральный надмыщелок 
слабо выдается вентрально. Вентральная триципи-
тальная борозда узкая. Сгибательный отросток не-
много выдвинут дистально, не достигая дистально-
го края дорсального мыщелка, плоскость сгиба-
тельного отростка расположена под прямым углом 
к плоскости эпифиза. В карпометакарпусе передний 
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пястный отросток заметно наклонен вентрально. 
Медиальный мыщелок бедренной кости короток, 
эпифиз узок. Вершина медиального мыщелка тибио-
тарзуса слабо сдвинута проксимально при виде с 
медиальной стороны. В тарзометатарзусе блок ме-
татарзалии II заметно сдвинут плантарно, дисталь-
ный край этого блока не доходит до основания бло-
ка метатарзалии III. 

Распространение. Местонахождения Хиргис-
Нур 2 и Чоно-Хариах 1 и 2, соответственно в Уб-
сунурском и Кобдосском аймаках Монголии; позд-
ний миоцен и ранний плиоцен. 

Замечания. Кроме голотипа, к S. kozlovae на ос-
новании относительных размеров и сходства с совре-
менными представителями рода отнесены фрагмен-
ты коракоида, карпометакарпусов, бедра, тибиотар-
зуса и тарзометатарзуса из местонахождений Чоно-
Хариах 1 и 2. Дистальный эпифиз тарзометатарзу-
са, экз. ПИН, № 3378/67, первоначально был отне-
сен к роду Alectoris [Курочкин, 1985], но переизу-
чение этого образца выявило его сходство с Syr-
maticus [Зеленков, Курочкин, 2010]. 

 
Род Lophogallus Zelenkov et Kurochkin, 2010 

 

Lophogallus: [Зеленков, Курочкин, 2010, с. 79]. 
Типовой вид – Lophogallus naranbulakensis Ze-

lenkov et Kurochkin, 2010. 
Диагноз. Дорсальный мыщелок плечевой кости 

не сужен проксимально и не имеет перегиба при 
виде с краниальной стороны. Дорсальный надмы-
щелок сдвинут каудально и практически не выда-
ется дорсально за уровень поверхности диафиза. 
Локтевая ямка узка при виде с дистальной стороны, 
с мелкой вентральной частью. Дистальный край от-
печатка плечевой мышцы придвинут близко к отпе-
чатку m. pronator superficialis. Сгибательный отрос-
ток практически не выдвинут дистально. 

Видовой состав. Типовой вид из среднего мио-
цена Монголии. 
 
Lophogallus naranbulakensis Zelenkov et Kurochkin, 

2010 
Табл. XX, фиг. 1–7 

 

Lophogallus naranbulakensis: [Зеленков, Куроч-
кин, 2010, с. 81, табл. XII, фиг. 1, 2, рис. 1а, д, рис. 2]. 

Голотип – ПИН, № 2614/149, дистальная часть 
левой плечевой кости; местонахождение Наран-Бу-
лак, сомон Наран-Булак, Убсунурский аймак, Мон-
голия; свита ошин, средний миоцен. 

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 2614/150, 
дистальный эпифиз левого бедра. 

Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 
см. [Зеленков, Курочкин, 2010]. 

Распространение. Типовое местонахождение. 

Phasianidae gen. indet. 1 
 

Phasianidae gen. indet. 1: [Зеленков, Курочкин, 
2010, с. 83]. 

Экз. ПИН, № 3222/727, проксимальная часть ле-
вого карпометакарпуса; местонахождение Хиргис-
Нур 2, Убсунурский аймак, Монголия; уровень 40-
43, свита хиргис-нур, верхний миоцен.  

Замечания. Карпометакарпус немного более круп-
ный, чем таковой у Syrmaticus kozlovae и современ-
ного Phasianus colchicus. Надежно отличается от 
обоих родов [Зеленков, Курочкин, 2010]. 

 
Phasianidae gen. indet. 2 

 

Phasianidae gen. indet. 2: [Зеленков, Курочкин, 
2010, с. 84]. 

Экз. ПИН, № 4869/185, симфизная часть вилоч-
ки; местонахождение Шарга («высота 1080»), Го-
би-Алтайский аймак, Шаргаин-Гоби; свита ошин, 
средний миоцен.  

Замечания. Фрагмент принадлежит фазановой 
птице размером с Gallus gallus и не может быть оп-
ределен до рода. Данная находка подтверждает, что 
в среднем миоцене, помимо мелких форм, в Цен-
тральной Азии уже существовали относительно круп-
ные фазановые птицы. 
 

Phasianidae gen. indet. 3 
 

Alectoris sp.: [Курочкин, 1976, с. 63, рис. 10; 
1985, с. 52, рис. 24 (partim)]. 

Phasianidae gen. indet. 3: [Зеленков, Курочкин, 
2010, с. 84]. 

Экз. ПИН, №2614/83, дистальный эпифиз пра-
вого тибиотарзуса; местонахождение Чоно-Хариах, 
Кобдосский аймак, Монголия; слои 23–24, верхняя 
подсвита свиты хиргис-нур, нижний плиоцен.  

 
Phasianidae gen. indet. 4 
Табл. XVIII, фиг. 15–18  

 

Phasianidae gen. indet.: [Зеленков, Курочкин, 2009а, 
с. 91, табл. XIV, фиг. 10–12]. 

Экземпляры правых плечевых костей, ПИН: 
№№ 4869/180, 184, дистальные эпифизы; ПИН, № 
4869/182, проксимальный эпифиз; ПИН, № 4869/ 
183, диафиз; экз. ПИН, №№4 869/178, 179, правые 
коракоиды, местонахождение Шарга, Шаргаин-Го-
би, Гоби-Алтайский аймак, Монголия; свита ошин, 
средний миоцен. 

Замечания. Правые коракоиды, экз. ПИН, №№ 
4869/178 и 179 сходны с коракоидами Tologuica из 
этого же местонахождения, но несколько крупнее. 
По размерам они хорошо соответствуют фрагмен-
тарным плечевым костям, экз. ПИН, №№ 4869/180, 
182, 183 и 184, и тибиотарзусу, экз. ПИН, № 4869/ 
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181. Эти остатки происходят от формы, отличия ко-
торой от Palaeortyx, Palaeocryptonyx и Plioperdix 
предполагают ее возможную близость к Tologuica. 
Данная форма несколько крупнее T. aurorae и T. 
karhui, но фрагментарность и плохая сохранность 
материала позволяют диагностировать ее только 
как Phasianidae gen. indet. 
 

Phasianidae gen. indet. 5 
Табл. XIX, фиг. 26 

 

Phasianidae gen. indet.: [Зеленков, Курочкин, 
2009б, с. 85, табл. IX, фиг. 18]. 

Экз. ПИН, № 3381/458, фрагмент левого корако-
ида; местонахождение Шамар, Селенгинский ай-
мак, Монголия; чикойская свита, верхний плиоцен. 

Замечания. Отличается от коракоидов Plioper-
dix ponticus меньшим размером. Родовая принад-
лежность этого коракоида остается неясной, по-
скольку не сохранился его краниальный конец, 
диагностически важный у фазановых птиц. Воз-
можно, он мог принадлежать другому виду рода 
Plioperdix.  
 

Phasianidae gen. indet. 6 
Табл. XIX, фиг. 27 

 

Phasianidae gen. indet.: [Зеленков, Курочкин, 
2009б, с. 85, табл. IX, фиг. 19]. 

Экз. ПИН, № 2614/148, дистальный эпифиз ле-
вой плечевой кости; местонахождение Улан-Толо-
гой, Убурхангайский аймак, Монголия; свита лу, 
нижний миоцен. 

Замечания. Данный экземпляр представляет са-
мую древнюю на сегодняшний день находку Pha-
sianidae в Азии [Зеленков, Курочкин, 2009б]. 

 
Phasianidae gen. indet. 7 

 

Phasianidae sp. 1: [Пантелеев, 2005, с. 73]. 
Экз. без номера в коллекции Зоологического ин-

ститута РАН, тарзометатарзус; местонахождение 
Морская 2 вблизи ж/д станции Морская, Ростовская 
обл., Россия; средний туролий, верхний миоцен.   

Замечания. Немного крупнее современного Co-
turnix coturnix [Пантелеев, 2005].  
 

Phasianidae gen. indet. 8 
 

Galliformes indet.: [Пантелеев, 2005, с. 73]. 
Экз. без номера в коллекции Зоологического ин-

ститута РАН, тарзометатарзус; местонахождение 
Морская 2 вблизи ж/д станции Морская, Ростов-
ская обл., Россия; средний туролий, верхний миоцен.   

Замечания. Очень мелкая фазановая птица 
[Пантелеев, 2005].  
 

Phasianidae gen. indet. 9 
 

Anser sp.: [Ганя, Курочкин, 1967, с. 107]. 
Экз. ПИН, № 225/687, дистальный фрагмент 

правой плечевой кости; местонахождение Косякин-
ский карьер, окрестности г. Ставрополя, близ балки 
Грушевой; нижний плиоцен, нижний русциний.  
 

Phasianidae gen. indet. 11 
 

Phasianidae: [Зеленков, Мартынович, 2012, с. 14]. 
Phasianidae gen. indet.: [Зеленков, Мартынович, 

2013, с. 81].  
Экз. ПИН, № 2614/183, проксимальный фрагмент 

левой локтевой кости; местонахождение Тагай, о. 
Ольхон, Байкал, Россия; тагайская свита, нижний 
или средний миоцен. 

 
Phasianidae gen. indet. 12 

 

Phasianidae: [Зеленков, Мартынович, 2012, с. 14]. 
Phasianidae gen. indet.: [Зеленков, Мартынович, 

2013, с. 81].  
Экз. ПИН, № 2614/185, четвертая фаланга чет-

вертого пальца стопы; местонахождение Тагай, о. 
Ольхон, Байкал, Россия; тагайская свита, нижний 
или средний миоцен. 
 

Phasianidae nomina dubia 
Rustaviornis georgicus Burchak-Abramovich  

et Meladze, 1972 
 

Rustaviornis georgicus: [Burchak-Abramovich, Me-
ladze, 1972, p. 374, pl. XX]. 

Экз. без номера, место хранения не указано; дис-
тальный фрагмент левого тибиотарзуса; ущелье ре-
ки Тават-Дере, гора Яглуджы, правый берег р. Кура 
напротив г. Рустави, Грузия; мэотис, верхний миоцен. 

Замечания. Дистальный фрагмент тибиотарзу-
са, описанный как Rustaviornis georgicus, по мне-
нию Бурчака-Абрамовича и Меладзе, сочетает в се-
бе признаки фазановых и тетеревиных [Burchak-Ab-
ramovich, Meladze, 1972]. Данная находка могла бы 
свидетельствовать о евроазиатском происхождении 
тетеревиных птиц. Тем не менее для всех тетере-
виных характерен специфическим образом устроен-
ный латеральный мыщелок тибиотарзуса. У всех 
птиц этого семейства он обрезан с проксимальной 
стороны, чего, судя по фотографиям, не наблюда-
ется у Rustaviornis; кроме того, у образца из Грузии 
иначе, чем у тетеревиных, устроена латеральная 
поверхность дистального эпифиза. При этом указан-
ный тибиотарзус демонстрирует очень глубокую по 
отношению к общей высоте эпифиза межмыщел-
ковую вырезку (при виде с дистальной стороны). 
По-видимому, Rustaviornis может представлять спе-
циализированную форму Phasianidae, но оснований 
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сближать его с Tetraonidae, а тем более относить к 
этому семейству, нет. Приведенный в первоописании 
диагноз не позволяет отличать Rustaviornis от других 
фазановых, особенно учитывая однообразное строе-
ние этого элемента скелета у представителей данной 
группы. Таким образом, таксономический статус 
данной формы остается неясным, материал требует 
переизучения, но, по всей видимости, утрачен.  
 

Galliformes nomina dubia 
Palaeorallus alienus Kurochkin, 1968 

Табл. XVII, фиг. 24 
 

Palaeorallus alienus: [Курочкин, 1968a, с. 329, 
рис. 4; Brodkorb, 1971, p. 181; Cracraft, 1973, p. 37].  

Экз. ПИН, № 475/1786, дистальный эпифиз ле-
вого тибиотарзуса с частью стержня; местонахож-
дение Татал-Гол, 50 км на север от горы Бага-Бог-
до, западная часть Долины Озер, Увэр-Хангайский 
аймак, Монголия; свита шанд-гол, нижний олигоцен. 

Замечания. Palaeorallus alienus был описан в 
составе семейства Rallidae. Дж. Крэкрафт [Cracraft, 
1973] заметил, что он не относится к пастушкам, и 
предположил, что данный фрагмент, возможно, про-
исходит от фазановой птицы. Настоящая ревизия по-
казала его принадлежность к отряду Galliformes. Ус-
тановить точное семейственное положение данного 
тибиотарзуса не представляется возможным, посколь-
ку дистальная часть тибиотарзуса сходным образом 
устроена у Paraortygidae и базальных Phasianidae из 
рода Palaeortyx [Mourer-Chauviré, 1992a].  

 
Gobihierax edax Kurochkin, 1968 

Табл. XVII, фиг. 25 
 

Gobihierax edax: [Курочкин, 1968а, с. 327, рис. 
3; Brodkorb, 1971, p. 179; Mayr, 2009a, p. 160]. 

Экз. ПИН, № 475/1784, дистальный эпифиз пле-
чевой кости; местонахождение Татал-Гол, 50 км на 
север от горы Бага-Богдо, западная часть Долины 
Озер, Увэр-Хангайский аймак, Монголия; свита 
шанд-гол, нижний олигоцен. 

Замечания. Фрагмент дистального эпифиза пле-
чевой кости был первоначально описан в составе 
семейства ястребиных, но несомненно принадле-
жит курообразной птице (в частности, для этого эк-
земпляра характерен типичным для Galliformes об-
разом выдвинутый дистально вентральный мыще-
лок). В то же время крайняя фрагментарность образ-
ца наряду с однообразием строения дистального 
эпифиза плечевой кости у курообразных не позво-
ляет с уверенностью отнести этот экземпляр к од-
ному из семейств.  

 
 
 

Galliformes indet. 
 

Galliformes: [Hwang et al., 2010, p. 1642]. 
Экз. ISMD-VP-10, проксимальный фрагмент ле-

вой плечевой кости; местонахождение Цаган-Ху-
шу, Южно-Гобийский аймак, Монголия; пачка бум-
бан, наранбулакская свита, нижний эоцен. 

 
Galloanseres incertae sedis 

 

Род Guguschia Aslanova et Burchak-Abramovich, 
1968 

 

Guguschia: [Aslanova, Burchak-Abramovich, 1968, 
p. 326; Brodkorb, 1971, p. 176].  

Типовой вид – Guguschia nailiae Aslanova et 
Burchak-Abramovich, 1968. 

Диагноз. Вентральный надмыщелок плечевой 
кости слабо выступает вентрально; дорсальные мы-
щелок и надмыщелок сильно выступают дорсально 
за уровень дорсальной поверхности диафиза; отпе-
чаток плечевой мышцы глубок; мыщелки сильно 
выдаются краниально; межмыщелковая вырезка 
глубока. Плечевая суставная поверхность коракоида 
немного вогнута и овальна. Суставная поверхность 
для сочленения с коракоидом лопатки большой 
площади, латеральная поверхность краниальной 
части корпуса лопатки плоская. 

Видовой состав. Типовой вид из олигоцена 
Азербайджана. 

Замечания. С. Асланова и Н.И. Бурчак-Абра-
мович [Aslanova, Burchak-Abramovich, 1968] отнес-
ли Guguschia к подсемейству Cygninae в составе 
отряда Anseriformes. А. Лушар с соавторами [Lou-
chart et al., 2005a] показали, что Guguschia не отно-
сится к лебедям, а по некоторым признакам плече-
вой кости сходна с примитивными утиными Cygno-
pterus. Майр [Mayr, 2009a] предполагает, что Gugu-
schia может быть старшим синонимом ложнозубой 
птицы Caspiodontornis kobystanicus Aslanova et Bur-
chak-Abramovich, 1982, описанной из этого же мес-
тонахождения. Таким образом, для устновления от-
рядной принадлежности Guguschia требуется допол-
нительное исследование. 

 
Guguschia nailiae Aslanova et Burchak-Abramovich, 

1968 
 

Guguschia nailiae: [Aslanova, Burchak-Abramovich, 
1968, p. 326, fig. 1, pl. XI – XIV; Brodkorb, 1971,  
p. 176; Mayr, 2009a, p. 55]. 

Голотип – ЕИМ, без номера, сильно деформи-
рованные сочлененные кости левого крыла и плече-
вого пояса (плечевая, неполные лучевая и локтевая, 
коракоид и проксимальная часть лопатки); место-
нахождение Перекишкюль, северо-запад Апшерон-
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ского полуострова, Азербайджан; майкопская сви-
та, олигоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 

см. [Aslanova, Burchak-Abramovich, 1968]. 
Распространение. Типовое местонахождение. 

 
Когорта Neoaves Sibley et al., 1988 

 

Надотряд Phoenicopterimorphae 
Cracraft, 2013 

 

Отряд Phoenicopteriformes Sharpe, 
1891 

 

Семейство Palaelodidae Stejneger, 1885 
 

Palaelodontidae: [Stejneger, 1885]. 
Palaelodidae: [Fürbringer, 1888; Brodkorb, 1961,  

p. 172; 1963, p. 274; Švec, 1981, p. 48; Cheneval, 1983a, 
p. 180; 1984, p. 90; Alvarenga, 1990, p. 340; Cheneval, 
Escuille, 1992, p. 211; Bocheński, 1997, p. 303; No-
riega, 1995, p. 144; Baird, Vickers-Rich, 1998, p. 137; 
Gál et al., 2000, p. 53; Mayr, Smith, 2002, p. 141; 
Mourer-Chauviré et al., 2004, p. 305; Mourer-Chauviré 
et al., 2008, p. 154; Noriega, Agnolin, 2008, p. 278; 
Worthy et al., 2010, p. 79; Kessler, János, 2012, p. 71; 
Zelenkov, 2013b, p. 1324]. 

Phoenicopteridae: [Lambrecht, 1933, p. 338 (partim); 
Miller, 1944, p. 86; Mlíkovský, 2002, p. 103 (partim); 
Agnolin, 2009, p. 24].  

Типовой род – Palaelodus Milne-Edwards, 1863.  
Диагноз. Кости конечностей удлинены, грациль-

ны. В черепе отпечатки носовых желез глубоки, не 
ограничены латеральным гребнем; височные ямы 
крупные и глубокие; предчелюстные кости корот-
ки, с округлой вершиной; клюв прямой, робустный, 
слабозаострен. В тибиотарзусе латеральный апофиз 
округлый и выпуклый, расположен латеральнее над-
сухожильного мостика и отодвинут как от лате-
рального края кости, так и от межмыщелковой вы-
резки; межмыщелковая вырезка глубока, расширя-
ется проксимально; разгибательная борозда распо-
ложена в центре стержня; надсухожильный мостик 
короток и отделен от медиального края кости греб-
нем; дистальные края мыщелков с отчетливыми вы-
резками, латеральный мыщелок уже медиального. 
Эпифизы тарзометатарзуса заметно расширены по 
отношению к стержню; гипотарзус столбчатый, с 
тремя бороздами (которые могут замыкаться) и од-
ним каналом; блоки метатарзалий сближены, блок 
метатарзалии II опущен плантарно.  

Состав. Роды Adelalopus Mayr et Smith, 2002, 
ранний олигоцен Бельгии; Palaelodus Milne-Edwards, 
1863, поздний олигоцен – средний миоцен Западной 

и Центральной Европы, миоцен и плиоцен Север-
ной Америки, средний миоцен Монголии, поздний 
олигоцен ‒ ранний миоцен Бразилии, поздний мио-
цен Аргентины, олигоцен–миоцен и плейстоцен 
Австралии, ранний миоцен Новой Зеландии.  

Замечания. Диагноз семейства Palaelodidae не 
был разработан ранее, во многом из-за того, что 
ранние исследователи (А. Мильн-Эдвардс, А. Лам-
брехт) относили этих птиц к семейству фламинго-
вых. Приведенный выше диагноз учитывает новые 
находки и составлен на основании изучения ориги-
нального материала, с учетом данных из [Cheneval, 
Escuille, 1992; Mayr, Smith, 2002; Worthy et al., 2010].  

Систематика и таксономия палелодид остаются 
слабо проработанными; нет устоявшихся представ-
лений о числе валидных родов. Так, род Megapalo-
elodus A.H. Miller, 1944 был установлен на основа-
нии отличий в строении дистальной части тарзоме-
татарзуса для крупного вида M. connectens A.H. 
Miller, 1944, описанного из раннего миоцена Север-
ной Америки. К этому же таксону были отнесены 
другие материалы (тибиотарзус, коракоид) из позд-
него миоцена Северной Америки [L. Miller, 1950, 
1952] – при этом прямое сравнение с типовым эк-
земпляром было невозможно. Позднее [Cheneval, 
1983a] к этому роду был отнесен самый крупный из 
европейских миоценовых видов, Palaelodus goliath 
Milne-Edwards, 1868. Изучение оригинальных мате-
риалов показало, что признаки дистальной части 
тарзометатарзуса у P. goliath демонстрируют про-
межуточное состояние между M. connectens и вида-
ми рода Palaelodus. Дистальный фрагмент тарзоме-
татарзуса, отнесенный к Megapaloelodus peiranoi 
Agnolin, 2009, несомненно, не принадлежит фламин-
гообразным, поэтому данный вид не может слу-
жить для доказательства существования еще одно-
го рода палелодид в неогеновое время. Плиоцено-
вый североамериканский Megapaloelodus opsigonus 
Brodkorb, 1961, отнесенный к этому роду условно 
(ввиду невозможности сравнения с типовым мате-
риалом), действительно, отличается от раннемиоце-
новых европейских мелких Palaelodus, но при этом 
сходен с P. goliath лишь строением гипотарзуса. 
Учитывая наблюдаемые размах изменчивости и ком-
бинаторику признаков, мы считаем род Megapalo-
elodus A.H. Miller, 1944 младшим синонимом рода 
Palaelodus Milne-Edwards, 1863.  

Представители семейства неясного систематиче-
ского положения известны также из раннего оли-
гоцена Египта [Rasmussen et al., 1987].  

 
Род Palaelodus Milne-Edwards, 1863 

 
Palaelodus: [Milne-Edwards, 1863, p. 158; 1868,  

p. 58; Fraas, 1870, p. 49; Lydekker, 1891, p. 81; Lam-
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brecht, 1933, S. 338; Brodkorb, 1963, p. 274; Rothau-
sen, 1966, S. 26; Martini, 1974, p. 138; Olson, Feduc-
cia, 1980b, p. 45; Švec, 1981, p. 48; Cheneval, 1983a, 
p. 180; Alvarenga, 1990, p. 340; Cheneval, Escuille, 
1992, p. 211; Bocheński, 1997, p. 303; Baird, Vickers-
Rich, 1998, p. 137; Gál et al., 2000, p. 53; Mourer-
Chauviré et al., 2004, p. 305; Noriega, Agnolin, 2008, 
p. 278; Worthy et al., 2010, p. 79; Kessler, János, 2012, 
p. 71; Zelenkov, 2013b, p. 1324].  

Megapaloelodus: [A.H. Miller, 1944, p. 86; L. Mil-
ler, 1950, p. 69; 1952, p. 296; Brodkorb, 1961, p. 173; 
1963, p. 276; Cheneval, 1983a, p. 185; Noriega, 1995, 
p. 144; Mourer-Chauviré et al., 2008, p. 154; Noriega, 
Agnolin, 2008, p. 278; Agnolin, 2009, p. 24].  

Типовой вид – Palaelodus ambiguus Milne-Ed-
wards, 1863. 

Диагноз. Стержень тарзометатарзуса медиола-
терально сжат; дистальное питательное отверстие 
не увеличено; дистальный межкостный канал пол-
ностью замкнут.  

Видовой состав. P. ambiguus Milne-Edwards, 
1863, P. crassipes Milne-Edwards, 1863, P. gracilipes 
Milne-Edwards, 1863, все – поздний олигоцен–сред-
ний миоцен Западной и Центральной Европы; P. 
pledgei Baird et Vickers-Rich, 1998, олигоцен–мио-
цен Австралии; P. wilsoni Baird, Vickers-Rich, 1998, 
олигоцен–миоцен и плейстоцен Австралии; P. minu-
tus Milne-Edwards, 1863, ранний миоцен Западной и 
Центральной Европы; P. goliath Milne-Edwards, 1863, 
ранний и средний миоцен Западной Европы; P. con-
nectens (A.H. Miller, 1944), ранний миоцен Север-
ной Америки; P. aotearoa Worthy, Tennyson, Archer 
et Scofield, 2010, ранний миоцен Новой Зеландии; 
P. kurochkini Zelenkov, 2013, средний миоцен Мон-
голии; P. peiranoi (Agnolin, 2009), поздний миоцен 
Аргентины; P. opsigonus (Brodkorb, 1961), плиоцен 
Северной Америки.  

Замечания. Диагнозы рода, приводимые рани-
ми авторами (например, [Lambrecht, 1933]) не учи-
тывали отличий от других представителей семей-
ства. Здесь мы приводим новый диагноз рода, осно-
ванный на отличиях от валидного рода Adelalopus.  

Форма, сходная с Palaelodus ambiguus, была от-
мечена в олигоцен–миоцене Бразилии и в позднем 
миоцене-плиоцене Аргентины [Alvarenga, 1990; 
Noriega, Agnolin, 2008].  
 

Palaelodus kurochkini Zelenkov, 2013 
Табл. XXI, фиг. 24, 25 

 

Palaelodus kurochkini: [Zelenkov, 2013b, p. 1324, 
fig. 1].  

Голотип – ПИН, № 4869/233, дистальный фраг-
мент правого тибиотарзуса; местонахождение Шар-
га, Западная Монголия; свита Ошин, верхи средне-
го миоцена.  

Материал. Голотип; ПИН, № 4869/1, проксималь-
ный фрагмент правого карпометакарпуса; ПИН,  
№ 4869/234, фрагмент проксимальной фаланги 
большого пальца крыла; ПИН, № 4869/94, дисталь-
ный фрагмент правого тарзометатарзуса.  

Диагноз. На краниальной поверхности дисталь-
ного эпифиза тибиотарзуса имеется мелкая, но чет-
кая ямка, расположенная латеральнее латерального 
апофиза; медиальный край надсухожильного мос-
тика без характерной для других палелодид бороз-
ды. По: [Zelenkov, 2013b].   

Распространение. Типовое местонахождение. 
 

Семейство Phoenicopteridae Bonaparte, 1831 
 

Род Agnopterus Milne-Edwards, 1867 
 

Agnopterus: [Milne-Edwards, 1867, p. 83; Lydekker, 
1891, p. 95; 1893, p. 833; Gaillard, 1908, p. 140; Lam-
brecht, 1933, S. 333; Wetmore, 1960, p. 25; Brodkorb, 
1963, p. 271; Brunet, 1970, p. 18; Alvarenga, 1990, p. 
339; Mayr, 2009a, p. 106; Zelenkov, 2013b, p. 1326].  

Cygnopterus: [Mlíkovský, Švec, 1986, p. 266; Mlí-
kovský, 2002, p. 112]. 

Типовой вид – Agnopterus laurillardi Milne-Ed-
wards, 1867. 

Диагноз. В тибиотарзусе выходное отверстие сги-
бательного канала имеет округлые очертания; лате-
ральный апофиз развит слабо, в дистальной части ре-
дуцирован; надсухожильный мостик узкий; лате-
ральный мыщелок при виде с краниальной стороны 
не заужен; края медиального мыщелка и медиаль-
ного гребня тибиального блока при виде с дисталь-
ной стороны формируют четко выраженный пере-
гиб; вырезка тибиального блока неглубокая, сам блок 
довольно узкий; медиальный мыщелок при виде с 
дистальной стороны относительно широкий.  

Видовой состав. A. laurillardi Milne-Edwards, 
1868, поздний эоцен Франции; A. hantoniensis Ly-
dekker, 1891 поздний эоцен и ранний олигоцен Ан-
глии; A. turgaiensis Tugarinov, 1940, поздний оли-
гоцен Казахстана; A. sicki Alvarenga, 1990, поздний 
олигоцен – ранний миоцен Бразилии.  

Замечания. Ламбрехт [Lambrecht, 1933] выделил 
Agnopterus в отдельное семейство Agnopteridae в со-
ставе фламингообразных, которое принималось боль-
шинством последующих исследователей. Мликов-
ский [Mlíkovský, 2002] отнес Agnopterus laurillardi 
к Cariamidae, сведя в младшие синонимы рода Ag-
nopterus роды Orthocnemus и Idiornis. Ранее Олсон 
и Федучья [Olson, Feduccia, 1980b] отметили, что 
голотип Agnopterus laurillardi не содержит диагно-
стичных признаков и таким образом не может быть 
с уверенностью отнесен к фламинго. Позднее Мли-
ковский и Швец [Mlíkovský, Švec, 1986] некоррект-
но процитировали это замечание, отметив, что Ол-
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сон и Федучья будто бы показали, что Agnopterus 
laurillardi не относится к фламинго. Тибиотарзус 
Agnopterus laurillardi, действительно, несколько на-
поминает таковой современных и ископаемых Caria-
midae при виде с краниальной стороны, однако при 
виде с дистальной стороны он демонстрирует ха-
рактерный для фламингообразных суженный тиби-
альный блок и отставленный медиально от него ме-
диальный мыщелок. Таким образом, отнесение Ag-
nopterus laurillardi к фламингообразным кажется не-
сомненным. Agnopterus laurillardi, A. sicki и A. tur-
gaiensis, несомненно, не могут быть отнесены Pa-
laelodidae и, очевидно, представляют родственные 
формы. Помещение в данный род A. hantoniensis 
следует считать предварительным.  

Мы помещаем Agnopterus в современное семей-
ство Phoenicopteridae, однако находка более полных 
материалов может подтвердить валидность семей-
ства Agnopteridae. От Palaelodidae данный род отли-
чается расширенным латеральным мыщелком (у Pa-
laelodidae он апоморфно утоньшен). Приведенный 
выше диагноз рода учитывает отличия Agnopterus от 
современных Phoenicopteridae и ископаемых Pala-
elodidae. 

 
Agnopterus turgaiensis Tugarinov, 1940 

Табл. XXII, фиг. 2–4 
 

Agnopterus turgaiensis: [Тугаринов, 1940б, с. 315, 
фиг. 2; Brodkorb, 1963, p. 271; Дементьев, 1964,  
с. 688, рис. 696; Mlíkovský, Švec, 1986, p. 266; Mayr, 
2009a, p. 107; Zelenkov, 2013b, p. 1327].  

Голотип – ПИН, № 1401/205, дистальный фраг-
мент левого тибиотарзуса; местонахождение оз. 
Челкар-Тениз, Центральный Казахстан; челкарну-
ринская свита (индрикотериевые слои), нижний оли-
гоцен.  

Материал. Голотип. 
Диагноз. Диафиз утоньшен, медиальный мыще-

лок отставлен заметно медиально относительно ди-
афиза; тибиальный блок и его вырезка при виде с 
дистальной стороны узкие.  

Распространение. Типовое местонахождение. 
 

Phoenicopteriformes incertae sedis 
 

«Cygnopterus» lambrechti Kurochkin, 1968 
Табл. XXII, фиг. 5, 6 

 

Cygnopterus lambrechti: [Курочкин, 1968б, с. 92; 
Brodkorb, 1971, p. 175; Zelenkov, 2013b, p. 1327]. 

Agnopterus turgaiensis: [Mlíkovský, Švec, 1986,  
p. 266] 

Голотип – ПИН, № 1399/123, фрагмент дисталь-
ного эпифиза левой плечевой кости; местонахож-
дение овраг Кур-Сай, к северу от оз. Челкар-Тен-

гиз, Центральный Казахстан; челкарнуринская сви-
та (индрикотериевые слои), нижний олигоцен. 

Материал. Голотип.  
Диагноз. Дистальная часть плечевой кости рас-

ширена дорсовентрально; вентральный надмыщел-
ковый бугорок и вентральный триципитальный же-
лоб очень слабо развиты; дистальная поверхность 
дорсального мыщелка выпуклая; отпечаток плечевой 
мыщцы отодвинут от вентрального надмыщелкого 
бугорка. 

Замечания. Дистальный фрагмент плечевой кос-
ти из местонахождения Кур-Сай первоначально был 
описан в роде Cygnopterus [Курочкин, 1968б] в со-
ставе гусеобразных. Мликовский и Швец [Mlíkov-
ský, Švec, 1986] отвергли принадлежность Cygno-
pterus lambrechti к Anseriformes и отнесли эту фор-
му к Phoenicopteridae в качестве синонима Agno-
pterus turgaiensis Tugarinov, 1940 на основании оди-
накового геологического возраста, соседства место-
нахождений и сходных размеров. Тем не менее от-
носительные размеры C. lambrechti приблизительно 
в полтора раза превышают таковые A. turgaiensis.  

Данный экземпляр имеет не очень хорошую со-
хранность, и его точное систематическое положение 
остается под вопросом. Общей морфологией плече-
вая кость сходна с таковой Gruidae и Phoenicopteri-
dae. Мы относим ее к фламингообразным на осно-
вании присутствия хорошо выраженной локтевой ям-
ки (отсутствует у Gruidae), сдвинутого дорсально от-
печатка плечевой мышцы (распространяется вент-
рально у Gruidae) и хорошо выраженной вырезки 
между мыщелками (слабо выражена у Gruidae). В то 
же время данную плечевую кость не удается отнес-
ти к семействам Phoenicopteridae и Palaelodidae. Ве-
роятно, данный образец может относиться к Agnopte-
rus или родственной форме. Дистальный фрагмент 
плечевой кости из раннего олигоцена Англии, пред-
положительно принадлежавший Agnopterus (экз. 
BNMH A 5105), проиллюстрированный в работе 
Майра [Mayr, 2009a], демонстрирует определенное 
сходство с плечевой костью из Кур-Сай.  

Первоначальный диагноз этого вида был основан 
на сравнении с гусеобразными и поэтому не вали-
ден. Здесь приведен новый диагноз, основанный на 
сравнении этой формы с современными и ископа-
емыми фламингообразными [Zelenkov, 2013b].  

 

 
 
 
 
 



 196

Отряд Podicipediformes Fürbringer, 
1888 

 

Семейство Podicipedidae Bonaparte, 1831 
 

Род Podiceps Latham, 1787 
 

Podiceps: [Lambrecht, 1933, S. 262; Brodkorb, 1963, 
p. 227; Storer, 1979, p. 148; del Hoyo et al., 1992,  
p. 192; Mlíkovský, 2002, p. 85; Степанян, 2003, с. 17; 
Dickinson, Remsen, 2013, p. 51].  

Типовой вид – Colymbus cristatus Linnaeus, 1758, 
современный.  

Диагноз. Современный род.  
Видовой состав. Девять современных видов. Ис-

копаемые: P. miocenicus Kessler, 1984, поздний мио-
цен Молдовы; P. solidus Kurochkin, 1985, ранний 
плиоцен Монголии; P. pisanus (Portis, 1888), плио-
цен Италии; P. parvus Shufeldt, 1915, плиоцен-плей-
стоцен США; P. subparvus Miller et Bowman, 1958, 
Калифорния (США); P. discors Murray, 1967, плио-
цен США; P. arndti Chandler, 1990, поздний плио-
цен Калифорнии (США); P. csarnotanus Kessler, 2009, 
поздний плиоцен Венгрии.  

Замечания. Таксономический статус ископаемых 
представителей рода нуждается в ревизии. Й. Мли-
ковский [Mlíkovský, 2002] синонимизировал P. pi-
sanus с современной P. auritus на основании одних 
только размеров, что выглядит безосновательным. 
Мелкие поганки, сходные морфометрически и ос-
теологически с современными P. auritus и P. nigri-
collis, очевидно, были широко распространены в Се-
верном полушарии, начиная с позднего миоцена. На-
ходка в миоцене Монголии P. solidus, проявляющей 
сходство одновременно с обоими вышеупомянуты-
ми современными видами, свидетельствует о возмож-
ности существования отдельной формы или несколь-
ких форм мелких поганок в позднем неогене.  

Miobaptus walteri Švec, 1982 из раннего миоцена 
Чехии был перенесен в род Podiceps [Mlíkovský, 
2002] безосновательно, на что указывает сравнение, 
приведенное в первоописании и новые материалы 
по этому таксону из миоцена Прибайкалья. Thiornis 
sociata Navás, 1922 из низов верхнего миоцена 
Испании был включен в современный род Podiceps 
[Olson, 1995], однако строение таза указывает на 
близость этой поганки современным Tachybaptus и 
близкородственным родам [Ksepka et al., 2013]. 

 
Podiceps miocenicus Kessler, 1984 

 

Podiceps miocenicus: [Kessler, 1984, p. 523, figs. 
13, 14; Mlíkovský, 2002, p. 85]. 

Podiceps miocaenus: [Bocheński, 1997, p. 297]. 
Голотип – LPUI, № 61 MS, проксимальный и 

дистальный фрагменты правой плечевой кости; мес-

тонахождение Кишинев, Молдова; средний сармат, 
верхний миоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Головка плечевой кости широкая; от-

печаток плечевой мышцы и вентральный надмы-
щелковый бугорок выражены слабо; дорсальный 
мыщелок слабоизогнут. Размеры крупнее таковых 
у современной P. cristatus. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Материал требует переизучения, и 

оригинальный диагноз требует доработки. 
 

Podiceps solidus Kurochkin, 1985 
Табл. XXII, фиг. 1 

 

Podiceps solidus: [Курочкин, 1985, с. 16, рис. 3, 
табл. I, фиг. 3, 4; Zelenkov, 2013a, p. 158, fig. 3]. 

Голотип – ПИН, № 3222/37; дистальный эпифиз 
правой плечевой кости; местонахождение Хиргис-
Нур 2, Убсунурский аймак, Монголия; верхняя под-
свита свиты хиргис-нур, верхний миоцен. 

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 3378/113, пра-
вый коракоид; местонахождение Чоно-Хариах 1, 
Кобдосский аймак, Монголия; экз. ПИН, № 3378/ 
98, дистальный фрагмент левого тибиотарзуса; экз. 
ПИН, № 3378/96, дистальный фрагмент левого тар-
зометатарзуса молодой птицы; оба из местонахож-
дения Чоно-Хариах 2, Кобдосский аймак, Монго-
лия; верхняя подсвита свиты хиргис-нур, нижний 
плиоцен. 

Диагноз. Дистальная часть диафиза постепенно 
расширяется перед переходом в эпифиз. Вентраль-
ный надмыщелковый бугорок имеет мелкие разме-
ры. Отпечаток плечевой мышцы небольшой глуби-
ны, но занимает большую площадь как по ширине, 
так и по длине. Продольная ось вентрального мы-
щелка ориентирована в дистально-краниальном на-
правлении. Дорсальный участок локтевой ямки вре-
зан неглубоко. Размеры с современную P. nigricollis. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Podiceps solidus – некрупная поган-

ка, сочетающая признаки современных P. auritus и 
P. nigricollis. Валидность этого вида была подтверж-
дена с привлечением новых материалов из плио-
цена Монголии [Zelenkov, 2013a].  

 
Podicipedidae gen. indet. 

 

Podicipedidae: [Зеленков, Мартынович, 2012, с. 14]. 
Podicipedidae gen. indet.: [Зеленков, Мартыно-

вич, 2013, с. 82].  
Ardeidae: [Зеленков, Мартынович, 2012, с. 14].  
Ardeidae gen. indet.: [Зеленков, Мартынович, 2013, 

с. 82]. 
Экз. ПИН, № 2614/170, дистальный фрагмент ле-

вой плечевой кости; экз. ПИН, № 2614/190, прок-
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симальный и дистальный фрагменты левого карпо-
метакарпуса; местонахождение Тагай, о. Ольхон, 
Байкал, Россия, тагайская свита, нижний или сред-
ний миоцен. 

Замечания. Морфологически данные фрагмен-
ты отличаются от таковых у представителей со-
временных родов и, по-видимому, относятся к роду 
Miobaptus. Фрагмент плечевой кости особенно силь-
но отличается от современных поганок и поэтому 
первоначально ошибочно был отнесен к цаплям.  

 
Надотряд Phaethontimorphae 

Cracraft, 2013 
 

Отряд Phaethontiformes Christidis  
et Boles, 2008 

 

Семейство Prophaethontidae Harrison  
et Walker, 1976 

 

Prophaethontidae: [Harrison, Walker, 1976a, p. 28; 
1977, p. 21; Bourdon et al., 2005, p. 159; 2008, p. 750; 
Mayr, 2009a, p. 84].  

Диагноз. Осевой череп имеет практически оди-
наковую ширину от рострального края и на про-
тяжении всей межглазничной области; область меж-
ду слезными костями сильно выпукла; ростральный 
край чешуйчатой кости, примыкающий к скулово-
му отростку и задней поверхности глазницы, удли-
нен; вблизи края скулового отростка имеется лате-
рально направленный тонкий выступ; вентральный 
край затылочной поверхности удлинен; ростральная 
часть слуховой трубы латерально раскрыта; глаз-
нично-мозговые незаращения средних размеров и 
сливаются с отверстием обонятельного нерва. Ниж-
няя челюсть удлинена, практически прямая, равно-
мерно изгибается по направлению к симфизу; рез-
кий гребень медиальнее дорсальной кромки отсут-
ствует. В коракоиде ключичная суставная поверх-
ность (трехкостный бугорок) гладкая, латеромеди-
ально узкая, дорсовентрально удлинена и несколь-
ко нависает над бороздой надкоракоидного муску-
ла; медиальный край непосредственно над медиаль-
ным углом выпуклый. В плечевой кости дорсаль-
ный бугорок сливается с головкой, головка плече-
вой кости дорсовентрально узка и выступает крани-
ально; пекторальный гребень хорошо развит и рав-
номерно изогнут; вентральный гребень пневмати-
ческой впадины равномерно выпуклый и далеко про-
должается дистально на стержень кости; плечевое 
утолщение гладкое, округлое, очень крупное и вы-
ступающее; отпечаток коракоидно-плечевой мыш-
цы неясный; дорсальный надмыщелок слаборазвит 
или отсутствует. Стержень бедренной кости прямой; 

вертельный гребень плохо развит в своей прокси-
мальной части и удлинен краниально.  

Состав. Роды Lithoptila Bourdon, 2005, поздний 
палеоцен и ранний эоцен Марокко; Zhylgaia Nessov, 
1988, поздний палеоцен Казахстана; Prophaethon An-
drews, 1899, ранний эоцен Англии; Phaethusavis 
Bourdon, 2008, ранний эоцен Марокко.  

Замечания. В основу приведенного диагноза по-
ложен диагноз Бурдон с соавторами [Bourdon et al., 
2008] с учетом краниологических особенностей про-
фаетонтид [Bourdon et al., 2005]. Монофилия Pro-
phaethontidae остается под вопросом [Bourdon et al., 
2005; Smith, 2010].  
 

Род Zhylgaia Nessov, 1988 
 

Zhylgaia: [Несов, 1988, с. 118; Nessov, 1992a,  
p. 473; Аверьянов, 1999, с. 33]. 

Типовой вид – Zhylgaia aestiflua Nessov, 1988. 
Диагноз. Вентральное обрамление отпечатка пле-

чевой мыщцы узкое; поднятие между вентральным 
мыщелком и вентральным надмыщелком при виде 
с краниальной стороны узкое.  

Видовой состав. Zh. aestiflua Nessov, 1988, позд-
ний палеоцен Казахстана. 

Замечания. Первоначально данный род класси-
фицировался в составе отряда Charadriiformes [Не-
сов, 1988; Nessov, 1992a], поскольку проксималь-
ная часть плечевой кости отчасти сходна с таковой 
меловых «Graculavidae» и палеогеновых Presbyorni-
thidae (оба семейства первоначально также помеща-
ли в Charadriiformes). В то же время для Zhylgaia 
характерна очень широкая вырезка плечевой кости, 
неразвитый биципитальный гребень и очень длин-
ный пекторальный гребень, что не характерно для 
Presbyornithidae и «Graculavidae». Бурдон с соавто-
рами [Bourdon et al., 2008] убедительно показали, 
что Zhylgaia относится к ископаемому семейству 
Prophaethontidae. Приведенный здесь диагноз пере-
работан с учетом отличий Zhylgaia от Lithoptila. 
Указанные признаки позволяют отличать Zhylgaia 
от Lithoptila, однако, скорее всего, Lithoptila следу-
ет считать младшим синонимом рода Zhylgaia [Bour-
don et al., 2008]. Приведенный здесь диагноз пере-
работан по сравнению с оригинальным с учетом от-
несения этой формы к фаэтонообразным.  

 
Zhylgaia aestiflua Nessov, 1988 

Табл. XXI, фиг. 3–7 
 

Zhylgaia aestiflua: [Несов, 1988, с. 118, рис. 2, 
фиг. 1, 2, 4; Nessov, 1992a, p. 473, fig. 5C-I; Аверь-
янов, 1999, с. 33; Bourdon et al., 2008, p. 758]. 

Голотип – ЗИН, РО № 3468, проксимальная и 
дистальная части левой плечевой кости; местона-
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хождение Джилга, Чимкентский р-н, Казахстан; 
верхний палеоцен (ланден). 

Материал. Голотип; экз. ЗИН РО № 3485, дис-
тальный эпифиз плечевой кости; все из типового 
местонахождения. 

Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 
см. [Несов, 1988, с. 118]. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
 

Надотряд Aequornithes Mayr, 2011 
 

Отряд Gaviiformes Wetmore et Miller, 
1926 

 

Семейство Gaviidae Allen, 1897 
 

Род Colymboides Milne-Edwards,1867-1871 
 

Colymboides: [Milne-Edwards, 1867, p. 297; Ly-
dekker, 1891, p. 192; Lambrecht, 1933, S. 261; Storer, 
1956, p. 425; Brodkorb, 1963, p. 222; Harrison, Wal-
ker, 1976c, p. 326; Švec, 1980, p. 378; Cheneval, 1984, 
p. 40; Mayr, Smith, 2002, p. 140; Mlíkovský, 2002,  
p. 63; Mayr, 2004, p. 282; 2009a, p. 75; 2009c, p. 248].  

Hydrornis: [Milne-Edwards, 1868, p. 362]. 
Dyspetornis: [Oberholser, 1905, p. 61].  
Megagallinula: [Курочкин, 1968б, с. 96; Brodkorb, 

1971, p. 182; Cracraft, 1973, p. 38; Mayr, 2009a, p. 98]. 
Типовой вид – Colymboides minutus Milne-Ed-

wards, 1867–1871. 
Диагноз. Вентральная порция дистального эпи-

физа плечевой кости несущественно выдается вент-
рально; сама плечевая кость мощная. Вентральная 
суставная ямка локтевой кости округлая; дорсаль-
ный край дорсальной суставной ямки умеренно уже 
вентрального края; пястный бугорок крупный. Раз-
меры существенно мельче, чем у Gavia. 

Видовой состав. C. anglicus Lydekker, 1891, 
поздний эоцен Англии; C. harundinea (Kurochkin, 
1968), ранний олигоцен Казахстана; C. minutus Mil-
ne-Edwards, 1867–1871, ранний миоцен Франции и 
Чехии; C. belgicus Mayr et Smith, 2002, ранний Оли-
гоцен Бельгии; С. metzleri Mayr, 2004, ранний Оли-
гоцен Германии и Бельгии.  

Замечания. Диагноз этого рода мелких палео-
ген-неогеновых гагар до настоящего времени не раз-
работан. В обобщающей работе Шеневаля [Chene-
val, 1984] цитируется описание Лидеккера [Lydek-
ker, 1891], содержащее лишь замечание о промежу-
точной морфологии костей в сравнении с современ-
ными гагарами и поганками. Более поздние авторы 
диагноза для рода не приводят, руководствуясь 
лишь мелкими размерами представителей этого ро-
да. Приведенный здесь диагноз предварителен и дол-
жен быть дополнен специальными исследованиями 
палеогеновых гагар.   

Colymboides harundinea (Kurochkin, 1968) 
Табл. XIV, фиг. 15, 16 

 

Megagallinula harundinea: [Курочкин, 1968б,  
с. 97, рис. 3; Cracraft, 1973, p. 38; Mayr, 2009a, p. 98]. 

Голотип – ПИН, № 1399/122, проксимальная 
половина левой локтевой кости; местонахождение 
‒ овраг Кур-Сай, к северу от оз. Челкар-Тениз, Цен-
тральный Казахстан; челкарнуринская свита (индри-
котериевые слои), нижний олигоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Вентральная суставная ямка субоваль-

ной формы; ее сочленовная поверхность распро-
страняется несколько дорсокаудально на межсустав-
ной гребень. Дорсальная суставная ямка не уступа-
ет вентральной по дорсовентральной ширине. Раз-
меры средние, в полтора раза мельче современной 
Gavia stellata. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Дж. Крэкрафт [Cracraft, 1973] ис-

ключил Megagallinula harundinea из семейства Ral-
lidae, в составе которого этот таксон первоначально 
описан. С таким решением согласился Майр [Mayr, 
2009a]. В действительности, для Megagallinula harun-
dinea характерен укороченный локтевой отросток, 
глубокий щелевидный отпечаток плечевой мышцы 
и не сдвинутое вентрально ребро на каудальной по-
верхности кости – признаки, характеризующие гага-
рообразных, и отсутствующие у пастушковых. В то 
же время Megagallinula harundinea отличается от со-
временных представителей Gaviidae рядом морфо-
логических деталей, что послужило причиной отне-
сения этого вида к пастушковым. При этом данный 
вид сходен с мелкими палеоген-неогеновыми гага-
рами из рода Colymboides. C. harundinea по разме-
рам близка C. belgicus из раннего олигоцена Бель-
гии [Mayr, Smith, 2002], однако прямое сравнение с 
европейской формой, описанной по другим элемен-
там скелета, невозможно. Родовой статус C. harun-
dinea может быть изменен после ревизии мелких 
ископаемых гагар. 

Оригинальный диагноз данного вида [Курочкин, 
1968б] был основан на сравнении с современными 
пастушками, поэтому здесь приводится полностью 
обновленный диагноз.  

 
Род Colymbiculus Mayr et Zvonok, 2011 

 

Colymbiculus: [Mayr, Zvonok, 2011, p. 1354; 2012, 
p. 921].  

Типовой вид – Colymbiculus udovichenkoi Mayr 
et Zvonok, 2011.  

Диагноз. Вентральная порция дистального эпи-
физа плечевой кости сильно выдается вентрально, 
сама плечевая кость короткая и с крупным прок-
симальным эпифизом; пекторальный гребень круп-
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ный и выступает дорсально. Пястный бугорок лок-
тевой кости мелкий. Кнемиальные гребни тибиотар-
зуса слабо вытянуты проксимально. Размеры очень 
мелкие.  

Видовой состав. Типовой вид из среднего эоце-
на Украины.  
 

Colymbiculus udovichenkoi Mayr et Zvonok, 2011 
Табл. XXI, фиг. 26, 27 

 

Colymbiculus udovichenkoi: [Mayr, Zvonok, 2011, 
p. 1354, text-fig. 5; 2012, p. 921, fig. 6; Горобец, 
Звонок, 2012, с. 52; Mayr et al., 2013b, p. 11, fig. 1].  

Голотип – SMF Av 545, левая плечевая кость 
без проксимального эпифиза; местонахождение Ико-
во (Новопсков), Луганская обл., Украина; нижний 
лютет, средний эоцен. 

Материал. Голотип; экз. SMF Av 546, дисталь-
ная половина правой плечевой кости; экз. SMF Av 
547, правая плечевая кость без эпифизов; экз. SMF 
Av 584, левая плечевая кость; экз. SMF Av 585, 
проксимальный фрагмент левой плечевой кости; экз. 
SMF Av 586, левая плечевая кость без проксималь-
ного эпифиза; экз. SMF Av 548, правая локтевая 
кость; экз. SMF Av 587, левая локтевая кость; экз. 
SMF Av 549, левая локтевая кость без локтевого от-
ростка; экз. SMF Av 550, дистальный фрагмент пра-
вой лучевой кости; экз. без номера в коллекции 
ННПМ, карпометакарпус; экз. SMF Av 551, 588, 589, 
фрагментарные левые тибиотарзусы; SMF Av 592, 
левый тарзометатарзус; все из типового местонахож-
дения.  

Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 
см. [Mayr, Zvonok, 2011, 2012; Mayr et al., 2013b].  

Распространение. Типовое местонахождение. 
 

Род Gavia Forster, 1788 
 

Gavia: [Brodkorb, 1963, p. 223; Storer, 1979, p. 135; 
del Hoyo et al., 1992, p. 171; Mlíkovský, 2002, p. 63; 
Степанян, 2003, с. 13; Dickinson, Remsen, 2013, p. 169].  

Типовой вид – Colymbus Immer Brünnich, 1764, 
современный.  

Диагноз. Современный род.  
Видовой состав. Пять современных видов. Ис-

копаемые: G. egeriana Švec, 1982, ранний миоцен 
Чехии и предварительно средний миоцен Восточ-
ного побережья США; G. schultzi Mlíkovský, 1998, 
средний миоцен Австрии; G. brodkorbi Howard, 1978, 
поздний миоцен Калифорнии (США); G. paradoxa 
Umanskaja, 1981, поздний миоцен Украины; G. mol-
davica Kessler, 1984, поздний миоцен Молдавии; G. 
palaeodytes Wetmore, 1940, поздний миоцен – ран-
ний плиоцен Восточного побережья США; G. con-
cinna Wetmore, 1943, поздний миоцен – ранний 
плиоцен Восточного побережья США; G. howardae 

Brodkorb, 1953, весь плиоцен Калифорнии (США); 
G. fortis Olson et Rasmussen, 2001, ранний плиоцен 
Северной Каролины (США).  

 
Gavia moldavica Kessler, 1984 

 

Gavia moldavica: [Kessler, 1984, p. 522, figs. 1–
12; Bocheński, 1997, p. 297; Mlíkovský, 2002, p. 64]. 

Голотип – LPUB, № 273/1, проксимальный эпи-
физ правого карпометакарпуса; местонахождение г. 
Кишинев, Молдова; средний сармат, верхний миоцен. 

Материал. Голотип; экз. LPUB, №2 73/2, фраг-
ментарная проксимальная половина левой плечевой 
кости; экз. LPUI, № 61 MS, дистальная часть левой 
плечевой кости; LPUI, № 62 MS, дистальный фраг-
мент левой локтевой кости; LPUI, № 64 MS, прок-
симальная часть правой локтевой кости; LPUI,  
№ 62 MS, полная левая лучевая кость; все из типо-
вого местонахождения. 

Диагноз. Дорсальная пястная ямка карпомета-
карпуса неглубока, дорсальная вырезка хорошо вы-
ражена, вентральная пястная ямка округла. Отпеча-
ток плечевого мускула на плечевой кости отчетли-
вой овальной формы, вентральный мыщелок расши-
рен. Локтевой отросток локтевой кости заострен, 
вентральный мыщелок треугольной формы, слегка 
закруглен. Размеры заметно мельче таковых у со-
временных видов. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. В перечне материалов и в подписях 

к иллюстрациям дистальный фрагмент левой локте-
вой кости и полная левая лучевая кость даны под 
одним номером 62 MS. 

 
Gavia paradoxa Umanskaja, 1981 

Рис. 64 
 

Gavia paradoxa: [Уманская, 1981, с. 17, рис.1а, б, 
в; Bocheński, 1997, p. 297; Mlíkovský, 2002, p. 64]. 

Голотип – ИЗ НАНУ, № 45-4043 (хранится в 
ННПМ), проксимальный эпифиз левой локтевой кос-
ти; местонахождение хутор Черевичный, Беляевский 
р-н, Одесская обл., Украина; мэотис, верхний миоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Поверхность дорсальной суставной ям-

ки расположена к поперечной плоскости диафиза 
под углом 45°; след прикрепления двуглавой мыш-
цы плеча в виде гребня отходит от вентральной 
суставной ямки и продолжается по стержню далеко 
дистально; поперечное сечение стержня на уровне 
дистального завершения данного гребня правильно 
треугольное; поверхности суставных ямок сжаты дор-
совентрально и расходятся под углом около 70°; лу-
чевая вырезка очень глубока. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
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Рис. 64. Gavia paradoxa Umanskaya, 1981. Прокси-
мальный эпифиз левой локтевой кости (голотип ИЗ 
НАНУ, №45-4043): а – с вентральной, б – с кранио-
вентральной, в – с каудальной сторон [Уманская, 
1981, рис. 1]; местонахождение хутор Черевичный, 
Украина; верхний миоцен 

Обозначения: 1 ‒ дорсальная суставная ямка; 2 ‒ вент-
ральная суставная ямка; 3 ‒ бугорок двуглавой мышцы; 4 ‒ 
локтевой отросток; 5 ‒ лучевая вырезка 

 
Отряд Procellariiformes Fürbringer, 1888 

 

Семейство Procellariidae Boie, 1826 
 

Род Eopuffinus Nessov, 1986 
 

Eopuffinus: [Несов, 1986, с. 35; 1992, с. 32; Nes-
sov, 1992a, p. 473; Аверьянов, 1999, с. 14]. 

Типовой вид – Eopuffinus kazachstanensis Nes-
sov, 1986. 

Диагноз. Лобные кости резко сужаются рост-
рально над серединой глазниц, заметная сагитт-
тальная борозда между ними углубляется ростраль-
но. Выемки для солевых желез относительно узкие, 
расширяющиеся каудально. С внутренней стороны 
лобных костей имеются глубокие впадины для обо-
нятельных луковиц. 

Видовой состав. Типовой вид из позднего па-
леоцена Казахстана. 

 
Eopuffinus kazachstanensis Nessov, 1986 

Табл. XXI, фиг. 19, 20 
 

Eopuffinus kazachstanensis: [Несов, 1986, с. 36, 
рис. 2, фиг. 13; 1992, с. 32; Nessov, 1992a, p. 473, fig. 
5 A-B; Аверьянов, 1999, с. 14; Mayr, 2009a, p. 77]. 

Голотип – ЗИН, РО № 3439, лобные кости; мес-
тонахождение Джилга I, Чимкентская обл., Казах-
стан; верхний палеоцен, ланден. 

Материал. Голотип. 

Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 
см. [Несов, 1986].  

Распространение. Типовое местонахождение. 
 

Procellariiformes incertae sedis 
Род Murunkus Panteleyev et Nessov, 1993 

 

Murunkus: [Пантелеев, Несов, 1993, с. 100; Аверь-
янов, 1999, с. 23]. 

Типовой вид – Murunkus subitus Panteleyev et 
Nessov, 1993. 

Диагноз. Межпястный промежуток относитель-
но широк. Проксимальная часть малой метакарпа-
лии утолщена, дистальная сильно утоньшена. Кра-
ниальная пястная ямка уплощена. Суставная поверх-
ность локтевой кости низка. Сухожильная борозда 
проходит по краниальному краю большой метакар-
палии. 

Видовой состав. Типовой вид из среднего эоце-
на Узбекистана. 

Замечания. При первоописании Murunkus был 
отнесен к Diomedeidae. Но карпометакарпус пред-
ставителей этого семейства отличается от осталь-
ных буревестникообразных узким межпястным про-
межутком и отсутствием гороховидного отростка, 
развитого у M. subitus. Поэтому отнесение Murun-
kus к альбатросам не может быть поддержано, хотя 
его место среди Procellariiformes кажется достаточ-
но обоснованным. 

Майр [Mayr, 2009a] предположил, что Murunkus 
может относиться к ископаемому семейству труб-
коносых Diomedeoididae, однако данное предполо-
жение не было поддержано [Di Pietri et al., 2010]. 
От Diomedeoididae Murunkus отличается морфоло-
гией большого пястного отростка и менее выступа-
ющим краниально отростком на дистальном конце 
большой метакарпалии [Di Pietri et al., 2010]. 
 

Murunkus subitus Panteleyev et Nessov, 1993 
Табл. XXI, фиг. 1, 2 

 

Murunkus subitus: [Пантелеев, Несов, 1993, с. 100, 
рис. 2; Аверьянов, 1999, с. 23]. 

Голотип – ЗИН, РО № 5113, полный правый 
карпометакарпус; местонахождение Джерой II, На-
воийский вилоят, Узбекистан; верхи среднего эоце-
на. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 

см. [Пантелеев, Несов, 1993, с. 102]. 
Распространение. Типовое местонахождение. 
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Отряд Pelecaniformes Sharpe, 1891 
 

Семейство Pelecanidae Vigors, 1825 
 

Род Pelecanus Linnaeus, 1758 
 

Pelecanus: [Brodkorb, 1963, p. 265; Dourst, Mou-
gin, 1979, p. 188; del Hoyo et al., 1992, p. 309; Mlí-
kovský, 2002, p. 87; Степанян, 2003, с. 28; Dickinson, 
Remsen, 2013, p. 183]. 

Типовой вид – Pelecanus onocrotalus Linnaeus, 
1758, современный. 

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. Восемь современных видов. Ис-

копаемые: P. tirarensis A. Miller, 1966, миоцен Ав-
стралии; P. odessanus Widhalm, 1886, поздний мио-
цен Украины; P. cautleyi Davis, 1880, ранний плио-
цен Индии; P. sivalensis Davis, 1880, ранний и позд-
ний плиоцен Индии; P. schreiberi Olson,1999, ран-
ний плиоцен США; P. halieus Wetmore, 1933, позд-
ний плиоцен США; P. cadimurka Rich et Van Tets, 
1981, поздний плиоцен Австралии; P. aethiopicus Har-
rison et Walker, 1976, ранний плейстоцен Танзании; 
P. halieus Wetmore, 1933, ранний плейстоцен США. 

Замечания. Pelecanus cf. sivalensis указан из позд-
него миоцена Пакистана [Harrison, Walker, 1982]. 

 
Pelecanus odessanus Widhalm, 1886 

Рис. 65 
 

Pelecanus odessanus: [Widhalm, 1886, S. 6, pl. 5, 
figs. 1–4; Lambrecht, 1933, p. 279; Brodkorb, 1963,  
p. 266; Bocheński, 1997, p. 299; Olson, 1999, p. 508; 
Mlíkovský, 2002, p. 87].  

Pelecanus odessanus fossilis: [Дементьев, 1964, с. 
697].  

Pelecanus odessanus fossilis: [Воинственский, 1967, 
с. 14].  

Лектотип – без номера, место хранения неиз-
вестно, правый тарзометатарзус; местонахождение 
Новая Слободка в окрестностях (ныне в черте) г. 
Одессы, Украина; поздний миоцен. Выделен [Mlí-
kovský, 2002]. 

Паралектотип – без номера, место хранения не-
известно, левый коракоид с разрушенными конца-
ми; местонахождение Новая Слободка, г. Одесса, Ук-
раина; поздний миоцен. Выделен [Mlíkovský, 2002]. 

Материал. Лектотип и паратип. 
Диагноз. Тарзометатарзус на 25 % длиннее, чем 

у современного P. crispus, и на 10 % длиннее, чем у 
P. onocrotalus. В целом тарзометатарзус выглядит 
робустнее, чем у современных пеликанов, но гипо-
тарзус выражен слабее, чем у раннемиоценового 
Miopelecanus gracilis из Франции и современного 
P. philippensis. 

Распространение. Поздний миоцен и, возмож-
но, ранний плиоцен Украины.  

 
 

Рис. 65. Pelecanus odessanus Widhalm, 1886. Пра-
вый тарзометатарзус (лектотип без номера, место хра-
нения неизвестно): а – с вентральной, б – с латераль-
ной [Widhalm, 1886, pl. 5]; местонахождение Новая 
Слободка, Украина; верхний миоцен 

 
Замечания. П. Бродкорб посчитал автором би-

номинального названия К. Ламбрехта [Lambrecht, 
1933], как первого ревизующего, поскольку, по его 
мнению, Ж. Видгельм не использовал биноминаль-
ную номенклатуру [Brodkorb, 1963]. Более право-
мерной кажется точка зрения С. Олсона [Olson, 1999], 
показавшего, что Видгельм использовал слово «fos-
silis» (без курсива, в отличие от других частей пред-
полагаемого биномена) как указание на то, что фор-
ма была ископаемой, и, таким образом, не подразу-
мевал включать его в общее название. Д.В. Собо-
лев [2004] отмечает присутствие Pelecanus odessa-
nus в нижнеплиоценовых отложениях Украины, од-
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нако не приводит информации о конкретных мес-
тонахождениях и экземплярах.  
 

Pelecanus crispus palaeocrispus Serebrovsky, 1941 
 

Pelecanus crispus palaeocrispus: [Серебровский, 
1941а, с. 474; 1948, с. 34, рис. 18; Brodkorb, 1963,  
p. 267; Дементьев, 1964, с. 697].  

Голотип – ЕИМ, без номера, шейный позвонок; 
местонахождение Бинагады, в черте г. Баку, Азер-
байджан; верхний плейстоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Размеры очень крупные. 
Распространение. Типовое местонахождение.  

 
Семейство Fregatidae Garrod, 1891 

 

Подсемейство Limnofregatinae Olson, 1977 
 

Limnofregatinae: [Olson, 1977a, p. 2; Olson, Mat-
suoka, 2005, p. 2]. 

Диагноз. Предчелюстной симфиз неявственно 
сжат дорсовентрально и умеренно загнут на кончи-
ке; костные ноздри открываются в длинной щели; 
предчелюстной симфиз только в полтора раза длин-
нее основания черепа. Вилочка не слита с грудиной 
и коракоидом. Лопаточная суставная поверхность 
коракоида вогнутая; сочленение с коракоидом на 
лопатке выпуклое. Задний край грудины с четырь-
мя вырезками. Лобковые кости равномерные по ши-
рине. Пекторальный гребень плечевой кости без за-
остренной вершины; биципитальный гребень реду-
цирован, не продолжается дистально на стержень. 
Крыло приблизительно на 12 % короче, чем у Fre-
gatinae, задняя конечность длиннее, тарзометатар-
зус составляет 19 % общей длины задней конечно-
сти. Скелет слабо пневматизирован, мелкие пневма-
тические отверстия присутствуют только на плече-
вой и бедренной костях.  

Состав. Роды Limnofregata Olson, 1977, ранний 
эоцен, Вайоминг (США); Volgavis Nessov et Yarkov, 
1989, поздний мел или ранний палеоцен Волгоград-
ской области (Россия).  
 

Род Volgavis Nessov et Yarkov, 1989 
 

Volgavis: [Несов, Ярков, 1989, с. 83; Несов, 1992, 
с. 29; Nessov, 1992a, p. 473; Несов, 1995, с. 130; 
Аверьянов, 1999, с. 31; Kurochkin, 2000, p. 551]. 

Типовой вид – Volgavis marina Nessov et Yar-
kov, 1989. 

Диагноз. Симфизная часть нижней челюсти за-
метно отогнута вентрально. Посередине латераль-
ной поверхности зубной кости проходит неглубо-
кая борозда с мелкими отверстиями для нервов и 
сосудов в краниальной половине длины кости. В 

середине медиальной поверхности кости имеется 
узкое удлиненное отверстие меккелева хряща. Ме-
диальная поверхность ростральной половины зуб-
ной кости ровная. Дорсальная кромка зубной кости 
в краниальных 2/3 ее длины заострена. Крупные 
отверстия для нервов имеются на латеральных по-
верхностях симфизного отдела, каудальнее мелкие 
отверстия выходят в неглубокой борозде. 

Видовой состав. Типовой вид из позднего мела 
или раннего палеоцена Волгоградской обл. России. 

Замечания. Первоначально родственные отноше-
ния Volgavis предполагались среди чайковых из Cha-
radriiformes, хотя и учитывалась возможность род-
ственных связей с фрегатовыми из Pelecaniformes 
или c буревестниковыми из Procellariiformes [Несов, 
Ярков, 1989]. Позднее было высказано определен-
ное решение о принадлежности Volgavis к Limno-
fregatinae – ископаемому подсемейству фрегатовых, 
описанному по полному скелету из эоцена штата 
Вайоминг США [Olson, 1977b]. Возраст находки до 
сих пор окончательно не ясен. Первоначальное за-
ключение о позднемаастрихтском возрасте отложе-
ний на основании фауны акул [Несов, Ярков, 1989; 
Nessov, 199a] позднее было подвергнуто сомнению 
и возраст стал определяться датским ярусом палео-
цена [Несов, 1995]. 
 

Volgavis marina Nessov et Yarkov, 1989 
Табл. XXI, фиг. 8–11 

 

Volgavis marina: [Несов, Ярков, 1989, с. 83, рис. 
1, фиг. 1; Несов, 1992, с. 29; Nessov, 1992a, p. 473, 
fig. 4 M–U; Несов, 1995, с. 130; Bocheński, 1997, p. 
317; Аверьянов, 1999, с. 31; Kurochkin, 2000, p. 551]. 

Голотип – ЗИН, РО № 3638, фрагментарная ниж-
няя челюсть; местонахождение Малая Ивановка, 
Дубовский р-н, Волгоградская обл., Россия; верх-
ний мел – палеоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 

см. [Несов, Ярков, 1989]. 
Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Длина правой ветви сохранившейся 

части нижней челюсти волгависа 80.2 мм, таким 
образом, это была птица довольно крупных разме-
ров, приблизительно с современную Larus argentatus. 

 
Семейство Phalacrocoracidae Bonaparte, 1854 

 

Род Limicorallus Kurochkin, 1968 
 

Graculus: [Milne-Edwards, 1863, p. 161, 1222; 1867, 
vol. I, p. 263]. 

Oligocorax: [Lambrecht, 1931b, p. 80; 1933, p. 290; 
nomen nudum, т.к. не обозначен типовой вид; Brod-
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korb, 1952, p. 175; Mayr, 2001, p. 330; Mourer-Chau-
viré, 2008, p. 151].  

Phalacrocorax: [Brodkorb, 1963, p. 250; Cheneval, 
1984, p. 53; Mlíkovský, 2002, p. 71]. 

Limicorallus: [Курочкин, 1968б, с. 98; Brodkorb, 
1971, p. 181].  

Nectornis: [Cheneval, 1984, p. 56]. 
Типовой вид – Limicorallus saiensis Kurochkin, 

1968.  
Диагноз. В плечевой кости биципитальный гре-

бень завершается дистально резким уступом. Локк-
тевая ямка плечевой кости полого выходит на кра-
ниальную поверхность эпифиза в проксимальном 
направлении. Две ямки отхождения m. flexor dig. 
superficialis и m. pronator profundus на вентральной 
поверхности вентрального надмыщелка расположе-
ны по дорсовентральной оси. След отхождения m. 
pronator superficialis занимает середину вентральной 
поверхности на дорсальном надмыщелке. Вентраль-
ный надмыщелковый бугорок овальной формы, его 
проксимальная вершина не заострена. Отпечаток 
плечевой мышцы ограничен с вентральной стороны 
невысоким гребнем. Вентральный и дорсальный над-
мыщелки выделяются слабо. Дистальный эпифиз 
плечевой кости незначительно расширен по отно-
шению к ширине дистальной части диафиза. Бугри-
стость m. latissimus dorsi прямая, занимает середи-
ну вентральной поверхности стержня плечевой кости. 

Видовой состав. L. littoralis (Milne-Edwards, 1867), 
ранний миоцен Франции, Германии и Чехии; L. sai-
ensis Kurochkin, 1968, ранний олигоцен Казахстана. 

Замечания. Первоначально Limicorallus saiensis 
был описан в составе семейства Rallidae отряда жу-
равлеобразных [Курочкин, 1968б]. Крэкрафт [Cra-
craft, 1973] в ревизии ископаемых журавлеобразных 
мировой фауны отверг такую семейственную при-
надлежность Limicorallus saiensis и предположил, 
что он относится к Anatidae. Затем Мликовский и 
Швец [Mlíkovský, Švec, 1986] в обзоре третичных 
гусеобразных Азии отнесли этот вид к роду Phala-
crocorax. Майр [Mayr, 2009b] оставил его в роде Li-
micorallus (?), но уже в семействе Phalacrocoracidae, 
поместив на основе мелких размеров в этот род 
также Limicorallus (?) carbunculus, описанный по 
единственному тарзометатарзусу из раннего миоце-
на Германии. Позднее из того же Майнцского бас-
сейна Германии стала известна дистальная часть 
плечевой кости, что позволило синонимизировать 
L. carbunculus с Borvocarbo cf. guilloti Mourer-Chau-
viré, Berthet et Hugueney, 2004 [Mayr, 2010]. В этой 
статье Майр поместил фотоизображение дисталь-
ной части плечевой кости L. saiensis (Fig. 1 C), но 
кость представлена на нем в искаженном виде, с не-
пропорционально расширенным диафизом и округ-
лой (вместо овальной) формой дорсального мыщелка.  

Раннемиоценовый баклан Graculus littoralis был 
помещен в отдельный политипичный род Oligoco-
rax Лямбрехтом [Lambrecht, 1933], однако данное 
родовое название, предложенное после 1930 г., не 
может считаться пригодным, поскольку для него не 
указан типовой вид [Международный кодекс..., 
2004]. Обозначение типового вида [Brodkorb, 1952] 
для непригодного таксона не имеет номенклатур-
ного смысла, поэтому для данного рода мы прини-
маем название Limicorallus.  

Limicorallus отличается от Phalacrocorax и Bor-
vocarbo пологим проксимальным выходом из лок-
тевой ямки на каудальную поверхность, который у 
двух последних и у Nectornis представлен резкой 
ступенькой. Две ямки отхождения m. flexor dig. su-
perficialis и m. pronator profundus на вентральной 
поверхности вентрального надмыщелка, располо-
женные у Limicorallus по краниокаудальной оси, у 
Phalacrocorax ориентированы дорсальной ямкой 
косо проксимально. След отхождения m. pronator 
superficialis, занимающий у Limicorallus середину 
вентральной поверхности диафиза, у Phalacrocorax 
приближен к дорсальному краю. Отпечаток плече-
вой мышцы у Limicorallus двучленный с узким прок-
симальным отпечатком, приближенным к дорсаль-
ному краю диафиза; как и у Phalacrocorax, но у 
Borvocarbo и у Nectornis этот отпечаток выражен 
только широким дистальным участком. Вентраль-
ный надмыщелковый бугорок имеет у Limicorallus 
овальную форму с округлой проксимальной верши-
ной, но у Phalacrocorax, Nectornis и у Borvocarbo 
вершина бугорка заостренная. См. также [Mayr, 2001].  

Бродкорб [Brodkorb, 1963] отнес всех европей-
ских представителей рода Graculus Мильн-Эдвард-
са [Milne-Edwards, 1863, 1867] к роду Phalacroco-
rax. Шеневаль [Cheneval, 1984] выделил G. mioca-
enus в род Nectornis, что признал Мликовский [Mlí-
kovský, 2002]. В то же время Шеневаль [Cheneval, 
1984] отметил, что G. littoralis отличается от видов 
родов Phalacrocorax и Nectornis крутым завершени-
ем биципитального гребня, почти параллельной ори-
ентацией дорсального мыщелка к продольной оси 
диафиза и сравнительно небольшой шириной дис-
тального эпифиза плечевой кости. Эти признаки и 
другие, указанные в родовом диагнозе, заставляют 
признать родовую самостоятельность Limicorallus. 
 

Limicorallus saiensis Kurochkin, 1968 
Табл. XXI, фиг. 14 

 

Limicorallus saiensis: [Курочкин, 1968б, с. 99, 
рис. 4; Brodkorb, 1971, p. 181; Cracraft, 1973, p. 39; 
Olson, 1977b, p. 373]. 

Phalacrocorax saiensis: [Mlíkovský, Švec, 1986,  
p. 267]. 
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Голотип – ПИН, № 1442/262, дистальная поло-
вина левой плечевой кости; местонахождение овраг 
Мын-Сай, к северу от оз. Челкар-Тениз, Централь-
ный Казахстан; челкарнуринская свита (индрико-
териевые слои), нижний олигоцен. 

Диагноз. Вентральный мыщелок ориентирован 
косо по отношению к продольной оси кости. Вент-
ральный надмыщелок не выступает дистально за 
дистальный край вентрального мыщелка.  

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Структура дистального эпифиза пле-

чевой кости, выражающаяся в первую очередь в 
сжатом дорсовентрально дистальном эпифизе, за-
кругленной вершине вентрального надмыщелково-
го бугорка, пологом выходе локтевой ямки прокси-
мально и характере локализации ямок на поверхно-
стях надмыщелков, позволяет отнести L. saiensis к 
одному роду с Graculus littoralis. 

 
Род Microcarbo Bonaparte, 1856 

 
Microcarbo: [Dickinson, Remsen, 2013, p. 195]. 
Типовой вид – Pelecanus pygmaeus Pallas, 1773, 

современный. 
Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. Пять современных видов. Ис-

копаемые: M. ibericus Villata, 1963, поздний миоцен 
Испании; M. lautus Kurochkin et Ganea, 1972, позд-
ний миоцен Молдовы. 

Замечания. Независимые исследования на осно-
вании морфологических [Siegel-Causey, 1988; Wor-
thy, 2011] и молекулярных [Kennedy et al., 2000] 
данных подтвердили монофилию рода Microcarbo, 
включающего мелких современных бакланов. Бак-
ланы этого рода формируют кладу, сестринскую по 
отношению к остальным ныне живущим предста-
вителям семейства [Siegel-Causey, 1988; Kennedy et 
al., 2000; Worthy, 2011].  

Для бедренной кости Phalacrocorax lautus и со-
временных Microcarbo характерен тонкий и строй-
ный стержень бедренной кости (робустный у Pha-
lacrocorax). Phalacrocorax ibericus Villata, 1963 из 
позднего миоцена Испании также имеет мелкие 
размеры, не характерные для остальных бакланов, 
и на этом основании отнесен здесь к этому роду. 
 

Microcarbo lautus (Kurochkin et Ganea, 1972) 
Рис. 66 

 

Phalacrocorax lautus: [Курочкин, Ганя, 1972, с. 47, 
рис. 1, 2, табл. I, фиг. 1–3; Kessler, 1984, p. 524, figs. 
15–18; Bocheński, 1997, p. 298; Mlíkovský, 2002, p. 72]. 

Голотип – ГИКМ, № 12173/Зс, проксимальная 
половина правой бедренной кости; местонахожде-
ние Голбочика в черте г. Кишинева, Молдова; ниж- 

 
 

Рис. 66. Microcarbo lautus (Kurochkin et Ganea, 1972). 
Фрагменты скелета: а–в – проксимальная половина 
правой бедренной кости (голотип ГИКМ, №12173/Зс) 
с латеральной (а), дорсальной (б) и проксимальной (в) 
сторон, г–е – дистальный фрагмент левой локтевой 
кости (экз. ГИКМ, №12173/3b) с вентральной (г), дор-
сальной (д) и краниальной (е) сторон [Курочкин, Га-
ня, 1972, рис. 1, 2, с изменениями]; местонахождение 
Голбочика, Республика Молдова; средний сармат, 
верхи среднего – низы верхнего миоцена 

 
ний горизонт среднего сармата, верхи среднего – 
низы верхнего миоцена. 

Материал. Голотип; экз. ГИКМ, №№ 12173/3a 
и 3b, две дистальные половины левых локтевых кос-
тей с эпифизами из этого же местонахождения; экз. 
LPUI, № 63 MS, левый коракоид; местонахождение 
г. Кишинев, Молдова; средний сармат, верхний 
миоцен. 

Диагноз. Суставная поверхность противоверте-
ла и латеральная сторона эпифиза бедра сходятся 
под углом 90°. Краниальный край вертела, перехо-
дящий на стержень бедра, тонкий, изящный и со-
ставляет приблизительно 1/3 ширины эпифиза с ла-
теральной стороны. Суставная поверхность проти-
вовертела и краниальная часть вертела разделены 
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неглубокой вырезкой. Шейка бедренной кости ко-
роткая и толстая, поэтому ямка между головой и 
краниальным гребнем вертела выглядит почти как 
равносторонний треугольник. Депрессия на лате-
ральном крае вертела (место фиксации m. obturator 
internus) занимает половину ширины вертела. Вытя-
нутый по длине стержня отпечаток m. piriformis p. 
iliofemoralis начинается после дистального оконча-
ния краниального гребня вертела. На длину этого 
отпечатка дистальнее оставлен еще один отпечаток 
в месте фиксации m. piriformis p. caudofemoralis, вы-
раженный округлым бугорком на каудолатеральном 
крае стержня. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Строение дистальных эпифизов лок-

тевых костей у бакланов очень сходно. Их можно 
различить только на основе конфигурации лучевой 
ямки, которая или имеет округлую форму, или вы-
тянута и полого переходит на стержень и прокси-
мальный отросток вентрального мыщелка, или от-
делена от прилегающей поверхности стержня отчет-
ливым валиком. Последний план строения ямки ха-
рактерен для M. lautus, а из современных бакланов 
– только для M. pygmaeus. Но от M. pygmaeus и от 
раннемиоценового Nectornis miocaenus (Milne-Ed-
wards, 1867) M. lautus отличается деталями строе-
ния дорсального мыщелка: наиболее выступающий 
дистально участок этого мыщелка у M. lautus ос-
трее, а межмыщелковая сочленовная поверхность пе-
реходит от вентрального мыщелка к выступающей 
дистально части дорсального мыщелка по более кру-
той линии. Основываясь на относительных разме-
рах и одинаковом геологическом возрасте, Е. Кес-
слер [Kessler, 1984] отнес к этому виду коракоид. 
Ранее отнесенный к этому виду экз. LPUI, № 65 MS, 
проксимальная часть правого карпометакарпуса [Kes-
sler, 1984], позднее стал голотипом Branta minor 
[Kessler, Gal, 1996]. 

Приведенный здесь диагноз уточнен по сравне-
нию с оригинальным.  
 

Род Phalacrocorax Brisson, 1760 
 

Phalacrocorax: [Lydekker, 1891, p. 50; Lambrecht, 
1933, S. 294; Brodkorb, 1963, p. 250 (partim); Dourst, 
Mougin, 1979, p. 188; del Hoyo et al., 1992, p. 343; 
Mlíkovský, 2002, p. 71 (partim); Степанян, 2003, с. 31; 
Dickinson, Remsen, p. 196]. 

Australocorax: [Lambrecht, 1933, S. 293]. 
Miocorax: [Lambrecht, 1933, S. 291]. 
Paracorax: [Lambrecht, 1933, S. 292]. 
Pliocarbo: [Тугаринов, 1940а, с. 205; Brodkorb, 

1963, p. 254; Дементьев, 1964, с. 687; Bocheński, 1997, 
p. 299]. 

Типовой вид – Pelecanus carbo Linnaeus, 1758, 
современный. 

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. 26 современных или вымер-

ших в историческое время видов. Ископаемые: Ph. 
intermedius (Milne-Edwards, 1867), ранний миоцен 
Франции, Чехии и Германии, средний миоцен Ав-
стрии; Phalacrocorax marinavis Shufeldt, 1915, ран-
ний миоцен США; Ph. anatolicus Mourer-Chauviré, 
1978, средний миоцен Турции; Ph. longipes Tugari-
nov, 1940, поздний миоцен Украины; Ph. serdicensis 
Burchak-Abramovich et Nikolov, 1984, поздний мио-
цен Болгарии; Ph. femoralis L. Miller, 1929, поздний 
миоцен США; Ph. kennelli Howard, 1949, средний 
плиоцен США; Ph. wetmorei Brodkorb, 1955, позд-
ний миоцен США; Ph. mongoliensis Kurochkin, 1971, 
ранний плиоцен Монголии; Ph. reliquus Kurochkin, 
1976, поздний миоцен и ранний плиоцен Монголии; 
Ph. leptopus Brodkorb, 1961, поздний миоцен – плио-
цен США; Ph. idahensis (Marsh, 1870), поздний мио-
цен – плейстоцен США; Ph. destefanii Regalia, 1902, 
средний плиоцен Италии; Ph. kennelli Howard, 1949, 
плиоцен США; Ph. goletensis Howard, 1965, ?сред-
ний плиоцен Мексики; Ph. filyawi Emslie, 1995, 
поздний плиоцен США; Ph. kumeyaay Chandler, 1990, 
поздний плиоцен США; Ph. rogersi Howard, 1932, 
поздний плиоцен – ?ранний плейстоцен США; Ph. 
chapalensis Alvarez, 1977, поздний плиоцен – ран-
ний плейстоцен Мексики; Ph. macer Brodkorb, 1958, 
ранний плейстоцен США; Ph. macropus (Cope, 1878), 
средний плейстоцен США. 

 
Phalacrocorax longipes (Tugarinov, 1940) 

Табл. XXI, фиг. 12, 13 
 

Pliocarbo longipes: [Тугаринов, 1940а, с. 205, рис. 
1, 2; Brodkorb, 1963, p. 254; Дементьев, 1964, с. 687, 
рис. 693; Воинственский, 1967, с. 14; Бурчак-Абра-
мович, Николов, 1984, с. 24; Bocheński, 1997, p. 299]. 

Phalacrocorax longipes: [Mlíkovský, 2002, p. 72]. 
Лектотип – ПИН, № 228/2, правый тарзомета-

тарзус; местонахождение Шкодова Гора (окрестно-
сти Слободки, ныне в черте г. Одессы), Украина; 
поздний миоцен. Выделен [Brodkorb, 1963]. 

Материал. Лектотип; экз. ПИН, № 228/1, пра-
вая бедренная кость; типовое местонахождение.  

Диагноз. Ямка на дорсальной поверхности у ос-
нования блока метатарзалии III маленькая и неглу-
бокая; блоки метатарзалий III и IV узкие и удлинен-
ные дистально; блок метатарзалии III выступает 
дистально за уровень концов двух других блоков. В 
целом весь тарзометатарзус грацилен и удлинен. 
Размеры очень крупные (немного крупнее Ph. carbo).  

Замечания. Данный вид был первоначально опи-
сан в составе отдельного рода Pliocarbo. Мликов-
ский [Mlíkovský, 2002] свел Pliocarbo в синонимы 
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Phalacrocorax, обосновав тем, что, по заключению 
Бурчака-Абрамовича и Николова [Бурчак-Абрамо-
вич, Николов, 1984], это типичный Phalacrocorax, 
отличающийся от Phalacrocorax carbo только бо́ль-
шим размером. Данное замечание первоначально 
было высказано М.А. Воинственским [1967, c. 14], 
который тем не менее формально этот вид в род 
Phalacrocorax не возвратил.  

Тугаринов [1940а] отметил несколько специфи-
ческих признаков тарзометатарзуса (межблоковая 
вырезка глубокая, разгибательная борозда неглубо-
кая, массивность, стройность и непропорционально 
большая длина тарзометатарзуса в целом), характе-
ризующих Pliocarbo longipes. Изучение новых ма-
териалов по этому виду, хранящихся в ННПМ (в 
том числе ранее неизвестных элементов: коракоид, 
плечевая кость, тибиотарзус), показало, что практи-
чески все эти морфологические особенности, харак-
терные для Ph. longipes, наблюдаются у всех или 
некоторых экземпляров современных видов рода Pha-
lacrocorax. Единственным признаком в строении 
тарзометатарзуса, отличающим Ph. longipes от совре-
менных видов (помимо размеров), является отсут-
ствие ямки на дорсальной части блока III пальца 
проксимальнее сочленовной поверхности. Таким об-
разом, мы согласны с мнением М.А. Воинствен-
ского [1967], что хотя видовая самостоятельность 
этой формы не вызывает сомнений, отнесение ее к 
отдельному роду представляется неоправданным.  

В первоописании Тугаринов типового материа-
ла не выделял. Позднее тарзометатарзус № 228/2 был 
обозначен лектотипом [Brodkorb, 1963]. Бедренная 
кость № 228/1 была выделена в качестве паралек-
тотипа [Mlíkovský, 2002] ошибочно, поскольку в 
первоописании Тугаринов относил ее к P. longipes 
лишь условно [Тугаринов, 1940a, с. 207]. Позже 
Воинственский [1967] отнес к P. longipes костные 
остатки бакланов из «ряда [плиоценовых] местона-
хождений на юге Украины, в том числе из одесских 
катакомб», однако не привел более точных данных 
ни о материалах, ни о местонахождениях. То же 
самое относится и к работе Соболева [2004]. 

Первые бакланы из неогена окрестностей Одес-
сы были описаны в 1886 г., при этом было выделе-
но три формы: Haliaeus fossiles var. odessana major, 
Haliaeus fossiles var. odessana media и Haliaeus fos-
siles var. odessana minor [Widhalm, 1886]. Однако ни 
одно из этих трех названий не может считаться при-
годным, так как не удовлетворяет биноминальной но-
менклатуре, не выделены типы, а материалы не име-
ют номеров и утеряны. Тарзометатарзус Haliaeus fos-
siles var. odessana major по рисунку очень подобен та-
ковому Pliocarbo longipes, что отметил и Тугаринов 
[1940а], написав, что он «совершенно тождествен с 
изображением, даваемым Widhalm’ом» (с. 206). Их 

тарзометатарзусы одинаковы по размерам, представ-
ляя самых крупных из всех известных ископаемых и 
современных бакланов. Однако тарзометатарзус са-
мого крупного баклана Видгельма все же отличается 
на рисунке от P. longipes большей массивностью, бо-
лее широким стержнем и более узким блоком мета-
тарзалии IV. При этом остается неясным, являются ли 
эти отличия действительными.  
 

Phalacrocorax mongoliensis Kurochkin, 1971 
Табл. XXI, фиг. 15, 16 

 

Phalacrocorax mongoliensis: [Курочкин, 1971,  
с. 59, рис. 1; 1985, с. 22, рис. 5, табл. I, фиг. 5, 6]. 

Голотип – ПИН, № 2614/29; дистальный эпифиз 
левой бедренной кости; местонахождение Чоно-Ха-
риах, Кобдосский аймак, Монголия; верхняя под-
свита свиты хиргис-нур, нижний плиоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Медиальный мыщелок выглядит сжа-

тым краниокаудально. Плантарная часть сочленов-
ной поверхности медиального мыщелка уплощена. 
Медиальный надмыщелковый гребень представлен 
слабовыраженной бугристостью, развивающейся по 
медиальному краю каудальной части диафиза. Дис-
тальная часть медиальной стороны диафиза, непо-
средственно над медиальным надмыщелком, имеет 
прямоугольные очертания, потому что краниальные 
и каудальные стороны диафиза идут параллельно. 
Надмыщелковая область в дистальной части диафи-
за на латерокаудальном его ребре в месте фиксации 
сухожильной петли (ansa m. iliofibularis) имеет сла-
бовыраженное углубление с покатыми краями. Меж-
мыщелковая борозда в своей каудодистальной час-
ти довольно узкая и имеет здесь хорошо выражен-
ные сближенные ямки в местах отхождения lig. cru-
ciatum craniale. Отпечаток крепления сухожилия m. 
tibialis cranialis довольно слабо развит и расположен 
на краниодистальном участке латерального мыщел-
ка. В целом латеральный мыщелок ненамного мощ-
нее медиального. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
 

Phalacrocorax reliquus Kurochkin, 1976 
Табл. XXI, фиг. 17, 18 

 

Phalacrocorax reliquus: [Курочкин, 1976, с. 52, 
рис. 1; 1985, с. 18, рис. 4, табл. II, фиг. 1–4]. 

Голотип – ПИН, № 2614/74; дистальный эпифиз 
правой плечевой кости; местонахождение Чоно-Ха-
риах, Кобдосский аймак, Монголия; верхняя под-
свита свиты хиргис-нур, нижний плиоцен. 

Паратип – ПИН, № 3222/36, дистальная поло-
вина левой плечевой кости; местонахождение Хир-
гис-Нур 2, Убсунурский аймак, Монголия; верхняя 
подсвита свиты хиргис-нур, верхний миоцен. 
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Материал. Голотип и паратип; экз. ПИН, № 
3222/35, фрагмент проксимального эпифиза правой 
плечевой кости; местонахождение Хиргис-Нур 2, 
Убсунурский аймак, Монголия; верхняя подсвита 
свиты хиргис-нур, нижний плиоцен. 

Диагноз. Вершина дорсального мыщелка утонь-
шена и сильно завернута вентрально, поэтому в кра-
ниальной проекции значительная часть дорсально-
го надмыщелка оказывается открытой. На внутрен-
ней части эпифиза вершина дорсального мыщелка 
прослеживается в виде хорошо выраженного попе-
речного валика. Вентральный мыщелок в дисталь-
ной проекции значительно (приблизительно на 1/5 
его диаметра) выдается краниально за уровень дор-
сального мыщелка. Локтевая ямка неглубокая. Сги-
бательный отросток имеет форму почти прямоуголь-
ной площадки, дистальная его вершина укорочена 
и слабо выражена. Проксимальный край вентраль-
ного надмыщелкового бугорка имеет заостренную 
форму и весь бугорок вытянут вдоль продольной 
оси кости. Размеры с современных Ph. pelagicus и 
Ph. auritus. 

Распространение. Местонахождения Чоно-Ха-
риах и Хиргис-Нур 2 в Западной Монголии; верх-
няя подсвита свиты хиргис-нур, верхний миоцен и 
нижний плиоцен. 

 
Отряд Ardeiformes Wagler, 1831 

 

Семейство Ardeidae Vigors, 1825 
 

Род Ardeagrandis Kurochkin et Ganea, 1972 
 

Ardeagrandis: [Курочкин, Ганя, 1972, с. 51; Mlí-
kovský, 2002, p. 68]. 

Типовой вид — Ardeagrandis arborea Kurochkin 
et Ganea, 1972. 

Диагноз (переработанный). В тарзометатарзусе 
межсуставной выступ имеет сглаженные очертания 
и пологий плантарный скат, проксимодистальная 
высота межсуставного выступа значительно усту-
пает его латеромедиальной ширине. Дорзальная по-
верхность тарзометатарзуса явственно глубоковы-
ямчатая в своей проксимальной трети, эта выемка 
ограничена с медиальной стороны хорошо выра-
женным валиком; дорзальная ямка очень грубокая, 
с довольно крутой проксимальной стенкой. Меди-
альный гребень гипотазуса сдвинут латерально при-
мерно на уровень межсуставного выступа. Латераль-
ный канал гипотарзуса замкнутый. Плантарная бо-
розда гипотарзуса лишена хорошо выраженной ла-
теральной стенки. Выходное отверстие медиальной 
борозды гипотарзуса открывается примерно на уров-
не средней части медиального гребня гипотарзуса. 
Латеральное сосудистое отверстие на плантарной 
поверхности кости открывается примерно на уров-

не выходного отверстия медиальной борозды гипо-
тарзуса. Медиальная парагипотарзальная ямка хо-
рошо развита; медиальная поверхность медиально-
го гребня гипотарзуса умеренно вогнутая. Дорсаль-
ный край кости при виде с латеральной стороны 
вогнутый в своей проксимальной части (непосред-
ственно дистальнее латеральной суставной ямки) и 
выпуклый дистальнее.  

Видовой состав. Типовой вид из среднего-позд-
него миоцена Молдовы.  

Замечания. При первоописании систематиче-
ское положение этой цапли не было определено 
[Курочкин, Ганя, 1972]. Сравнение с большим чис-
лом родов показывает, что для Ardeagrandis харак-
терно сочетание как аутапоморфных, так и различ-
ных примитивных и продвинутых признаков. Аута-
поморфными чертами Ardeagrandis следует считать 
заметный проксимальный сдвиг выходного отвер-
стия медиальной борозды гипотарзуса, наличие глу-
бокой дорзальной ямки. Мелкий межсуставной вы-
ступ с пологим плантарным скатом характерен для 
морфологически примитивных современных родов 
Cochlearius и (в меньшей степени) Tigrisoma. В то 
же время для Ardeagrandis характерны латеральный 
сдвиг гипотарзуса до уровня межсуставного высту-
па, как у современных Egretta, и сильно вытянутый 
дистально медиальный гребень гипотарзуса, как у 
Ardea и отчасти Egretta (продвинутые признаки). 
Борозда на дорзальной поверхности тарзометатар-
зуса, оконтуренная с медиальной стороны хорошо 
выраженным валиком, бывает выражена (хотя и в 
меньшей степени) у современных Ardea и Egretta. 
Наблюдаемое уникальное сочетание признаков прок-
симального тарзометатарзуса подтверждает валид-
ность данного рода; вероятнее всего, Ardeagrandis 
представляет форму, родственную современным 
Ardea и Egretta.  
 

Ardeagrandis arborea Kurochkin et Ganea, 1972 
Рис. 67 

 

Ardeagrandis arborea: [Курочкин, Ганя, 1972,  
с. 52, рис. 3, табл. I, фиг. 4‒5; Bocheński, 1997, p. 301; 
Mlíkovský, 2002, p. 68]. 

Голотип ‒ ГИКМ, № 12173/1, проксимальная 
часть правого тарзометатарзуса; местонахождение 
Голбочика в черте г. Кишинева, Молдова; низы 
среднего сармата, верхи среднего ‒ низы верхнего 
миоцена. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Вид монотипичного рода. Размеры 

очень крупные, с современную Ardea goliath. 
Распространение. Типовое местонахождение. 
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Рис. 67. Ardeagrandis arborea Kurochkin et Ganea, 
1972. Проксимальная часть правого тарзометатарзуса 
(ГИКМ, №12173/1) [Курочкин, Ганя, 1972, рис. 3]; 
местонахождение Голбочика, Республика Молдова; 
низы среднего сармата, верхи среднего ‒ низы верх-
него миоцена 

Обозначения: 1 – латеральная суставная ямка; 2 – меди-
альная суставная ямка; 3 – межсуставной выступ; 4 – меди-
альный гребень гипотарзуса; 5 – дорсальная ямка; 6 – буг-
ристость m. tibialis cranialis 

 
Род Ardea Linnaeus, 1758 

 

Ardea: [Brodkorb, 1963, p. 282; Payne, 1979, p. 195; 
del Hoyo et al., 1992, p. 405; Mlíkovský, 2002, p. 68; 
Степанян, 2003, с. 43; Dickinson, Remsen, 2013, p. 188]. 

Типовой вид – Ardea cinerea Linnaeus, 1758, со-
временный.  

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. 12 современных видов; иско-

паемые: A. aurelianensis Milne-Edwards, 1871, ран-
ний миоцен Франции; Ardea sytchevskayae Zelenkov, 
2011, средний миоцен Монголии; A. polkensis Brod-
korb, 1955, плиоцен США; A. howardae Brodkorb, 

1980, поздний плиоцен Эфиопии; Ardea bennuides 
Hoch, 1979, Аравийский полуостров, голоцен. 

Замечания. В составе рода Ardea было описано 
множество ископаемых видов, однако многие из 
них перемещены в другие семейства или даже 
отряды птиц [Bocheński, 1995].  

 
Ardea sytchevskayae Zelenkov, 2011 
Рис. 68; табл. XXII, фиг. 7–14 

 

Ardea sytchevskayae: [Зеленков, 2011б, с. 95, рис. 
1, 2]. 

Голотип – ПИН, № 4869/62, левый коракоид; 
местонахождение Шарга, урочище Шаргаин-Гоби, 
Гоби-Алтайский аймак, Монголия; верхи среднего 
миоцена. 

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 4869/66, кра-
ниальный фрагмент правого коракоида; ПИН,  
№ 4869/78; ПИН, №№ 4869/224 и 226, каудальные 
фрагменты левых коракоидов; ПИН, № 4869/225, 
каудальный фрагмент правого коракоида; ПИН,  
№ 4869/78, краниальный фрагмент левой лопатки; 
ПИН, № 4869/15, проксимальный эпифиз правого 
карпометакарпуса. 

Диагноз. Плечевая суставная поверхность име-
ет субпрямоугольную форму, ее вентрокраниальный 
и вентрокаудальный углы практически прямые. При 
виде с медиальной стороны акрокоракоидный от-
росток незначительно расширяется краниально. Стер-
жень грацилен и не расширен в своей средней час-
ти. Вентральная часть грудинной сочленовной по-
верхности с заостренным краниальным углом. От-
росток на медиальном угле не развит. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
 

Род Nyctanassa Stejneger, 1887 
 

Nyctanassa: [Payne, 1979, p. 227; Dickinson, Rem-
sen, 2013, p. 187]. 

Типовой вид – Ardea violacea Linnaeus, 1758, 
современный.  

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. Один современный вид. Ис-

копаемый N. kobdoena Kurochkin, 1976, поздний 
миоцен и ранний плиоцен Монголии. 

 
Nyctanassa kobdoena Kurochkin, 1976 

Табл. XXII, фиг. 21–23 
 

Nyctanassa kobdoena: [Курочкин, 1976, с. 54, рис. 
2; 1985, с. 23, рис. 6, табл. II, фиг. 5, 6; Zelenkov, 
2013a, p. 160]. 

Голотип – ПИН, № 2614/86; дистальный эпифиз 
правого тарзометатарзуса; местонахождение Чоно-
Хариах, Кобдосский аймак, Монголия; свита хир-
гис-нур, нижний плиоцен. 
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Рис. 68. Ardea sytchevskayae Zelenkov, 2011. Левый 
коракоид (голотип ПИН, №4869/62): а – с вентраль-
ной стороны, б – с медиальной стороны [Зеленков, 
2011, рис. 1, с изменениями]; местонахождение Шар-
га, Монголия; свита ошин, верхи среднего миоцена 

 
Материал. Голотип; экз. ПИН, №3222/29, эпи-

физ левой лопатки; местонахождение Хиргис-Нур 
2, Убсунурский аймак, Монголия; свита хиргис-
нур, верхний миоцен. 

Диагноз. Акромион лопатки короткий и округ-
лый. Суставная поверхность для сочленения с ви-
лочкой не выражена. Гленоидная суставная поверх-
ность узкая. В тарзометатарзусе, метатарзальные 
блоки широко раздвинуты. Плоскость блока мета-
тарзалии II, параллельная оси сгибания пальца, рас-
положена под небольшим углом к подобной плос-
кости блока метатарзалии III. В дистальном направ-
лении блок метатарзалии II немного не доходит до 
уровня блока метатарзалии III. Плоскости блоков 
метатарзалий III и IV параллельны. С латеральной 
стороны блок метатарзалии IV имеет круглую фор-
му. С плантарной стороны блоки метатарзалий II и 
IV соответственно с медиального края и с лате-
рального края продолжаются в проксимальном на-
правлении невысокими гребнями по краям упло-
щенной части стержня. Дистальное сосудистое от-
верстие имеет очень маленький размер и щелевид-
ную форму как с дорсальной, так и с плантарной 
поверхностей. Суставная поверхность метатарзалии 

I выражена слабо и расположена от блока метатар-
залии II на расстоянии, равном поперечной ширине 
стержня на уровне фасетки.  

Распространение. Местонахождения Чоно-Ха-
риах и Хиргис-Нур 2, Западная Монголия; свита 
хиргис-нур, верхний миоцен и нижний плиоцен. 

Замечания. Отнесение этого вида к роду Nycta-
nassa остается под вопросом; возможно, мелкую 
цаплю из позднего миоцена ‒ раннего плиоцена 
Западной Монголии стоит выделить в отдельный 
род [Zelenkov, 2013a].  

 
Ardeidae gen. indet. 1 
Табл. XXII, фиг. 15–19 

 

Ardeidae gen. indet. (Botaurinae gen. indet.): [Зе-
ленков, 2011б, с. 99, рис. 2].  

Экз. ПИН, № 4869/93, краниальный фрагмент пра-
вого коракоида; экз. ПИН, № 4869/227, фрагмент 
коракоида; экз. ПИН, № 4869/70, каудальный фраг-
мент левого коракоида; экз. ПИН, № 4869/228, кау-
дальный фрагмент коракоида; все из местонахож-
дения Шарга, Гоби-Алтайский аймак, Монголия; 
верхи среднего миоцена. 

Замечания. Фрагменты коракоидов по размерам 
сходны с Ardea sytchevskayae, но отличаются рядом 
морфологических деталей и проявляют сходство с 
современными Botaurinae [Зеленков, 2011б]. 
 

Ardeidae gen. indet. 2 
Табл. XXII, фиг. 20 

 

Ardeidae gen. indet.: [Зеленков, 2011б, с. 99, рис. 
2]. 

Экз. ПИН, № 4869/141, фрагмент дистального 
эпифиза левого тарзометатарзуса, и экз. ПИН,  
№ 4869/229, фрагментарный шейный позвонок; оба 
из местонахождения Шарга, Гоби-Алтайский ай-
мак, Монголия; верхи среднего миоцена. 

Замечания. Происходят от цапли меньшего раз-
мера, чем Ardea sytchevskayae и Ardeidae gen. indet. 
1. Сходна по размерам с современной Ardea purpu-
rea. 
 

Ardeidae gen. indet. 3 
 

Ardeidae: [Зеленков, Мартынович, 2012, с. 14; 
Горобец, 2013, с. 69].  

Ardeidae gen. indet.: [Зеленков, Мартынович, 2013, 
с. 82]. 

Экз. ПИН, № 2614/191, каудальный фрагмент ле-
вого коракоида; экз. ПИН, № 2614/171, дистальный 
фрагмент левой локтевой кости; экз. ПИН, № 2614/ 
184, гороховидная кость; экз. без номера в коллек-
ции ННПМ: два краниальных фрагмента левых ко-
ракоидов, краниальный фрагмент правого корако-
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ида, каудальный фрагмент правого коракоида; все из 
местонахождения Тагай, о. Ольхон, Байкал, Россия; 
тагайская свита, нижний или средний миоцен. 

Замечания. Экземпляры принадлежали доволь-
но крупной цапле, морфологически они отличают-
ся от современных родов. Коракоиды из коллекции 
ННПМ проявляют сходство с современным родом 
Nycticorax [Горобец, 2013].  

 
Отряд Ciconiiformes Garrod, 1874 

 

Семейство Ciconiidae Sundevall, 1836 
 

Род Leptoptilos Lesson, 1831 
 

Leptoptilos: [Brodkorb, 1963, p. 289; Kahl, 1979,  
p. 251; del Hoyo et al., 1992, p. 464; Mlíkovský, 2002, 
p. 100; Louchart et al., 2005b, p. 560; Dickinson, Rem-
sen, 2013, p. 182]. 

Leptoptilus: [Lydekker, 1891, p. 62; Sharpe, 1899, 
p. 191; Зубарева, 1948, с. 114]. 

Типовой вид – Ardea dubia Gmelin, 1789, со-
временный.  

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. Три современных вида; иско-

паемые: L. richae Harrison, 1974, поздний миоцен 
Туниса; L. siwaliсensis Harrison, 1974, поздний мио-
цен Пакистана и плиоцен Индии; L. falconeri (Mil-
ne-Edwards, 1868), ранний–поздний плиоцен Юж-
ной Азии и Северной Африки; L. pliocenicus Zuba-
reva, 1948, ранний плиоцен Украины; L. patagonicus 
Noriega et Cladera, 2008, ранний плиоцен Аргенти-
ны; L. titan Wetmore, 1940, средний–поздний плей-
стоцен о. Ява, Индонезия. 

Замечания. L. siwaliсensis был описан из позд-
него плиоцена Индии на основании материалов, пер-
воначально отнесенных к L. falconeri. А. Лушар с 
соавторами [Louchart et al., 2005b] отметили, что 
диагностические признаки L. siwaliсensis не позво-
ляют однозначно установить родовую принадлеж-
ность данного вида, и предлагают обозначить эту 
форму как Leptoptilos/Ephippiorhynchus sp. 

 
Leptoptilos pliocenicus Zubareva, 1948 

 

Leptoptilus pliocenicus: [Зубарева, 1948, с. 114, рис. 
1–6; Дементьев, 1964, с. 688, рис. 695; Brodkorb, 
1964, p. 204; Bocheński, 1997, p. 302]. 

Leptoptilos pliocenicus: [Mlíkovský, 2002, p. 68]. 
Leptoptilos cf. falconeri: [Louchart et al., 2005b,  

p. 561].  
Синтипы – ИЗ НАНУ, № 8025, фрагмент пра-

вой предчелюстной кости; ИЗ НАНУ, № 8026, два 
фрагмента левой ветви нижней челюсти от одной 
особи; ИЗ НАНУ, № 7042 небольшой фрагмент 
правой ветви нижней челюсти; ИЗ НАНУ, № 7042, 

правая квадратная кость; ИЗ НАНУ, № 6939, стер-
жень правой плечевой кости; ИЗ НАНУ, № 8060, 
левый карпометакарпус; ИЗ НАНУ, № 8024, левый 
тарзометатарзус без проксимального эпифиза; ИЗ 
НАНУ, № 6502, первая фаланга III пальца лапы; все 
из местонахождения катакомбы г. Одессы, Украина; 
ранний плиоцен. Выделены [Mlíkovský, 2002, p. 68]. 

Материал. Синтипы. 
Диагноз. Клюв длиннее и уже, более прямой и 

высокий, чем у современных L. crumeniferus и L. 
dubius. Плечевая кость на 25 % длиннее, чем у со-
временного L. crumeniferus. Карпометакарпус более 
робустный, чем у современных видов, сухожильная 
борозда глубокая и широкая. Разгибательная бороз-
да тарзометатарзуса глубокая и сужающаяся. Попе-
речный профиль середины стержня тарзометатарзу-
са прямоугольный, в отличие от субквадратного у 
L. crumeniferus. (На рис. 5 [Зубарева,1948] ошибоч-
но обозначены обратные характеристики, что пра-
вильно описано в тексте на с. 124.) Дистальное пи-
тательное отверстие отставлено проксимальнее, чем 
у современных видов. Плантарная сторона блока ме-
татарзалии III с параллельными краями. Прокси-
мальная фаланга третьего пальца лапы узкая и 
удлиненная. 

Распространение. Ранний плиоцен Украины. 
Замечания. А. Лушар с соавторами [Louchart et 

al., 2005] провели ревизию материалов всех неоге-
новых Leptoptilini с территории Евразии и Африки. 
Они заключили, что в плиоцене в Индии, Северной 
Африке и на Украине был распространен только 
один вид марабу – очень крупный Leptoptilos falco-
neri (см. также выше). К этому виду, по их заклю-
чениям, возможно, также относятся остатки марабу 
из Одесских катакомб, описанные В.И. Зубаревой 
[1948]. Такое заключение требует подтверждения на 
основе непосредственного сравнения ископаемых 
материалов. 

 
Род Ciconia Brisson, 1760 

 

Ciconia: [Lambrecht, 1933, S. 323; Brodkorb, 1963, 
p. 289; Kahl, 1979, p. 247; del Hoyo et al., 1992,  
p. 459; Mlíkovský, 2002, p. 101; Степанян, 2003, с. 49; 
Boles, 2005, p. 167; Dickinson, Remsen, 2013, p. 417]. 

Типовой вид – Ardea ciconia Linnaeus, 1758, со-
временный. 

Диагноз. Современный род.  
Видовой состав. Семь современных видов; ис-

копаемые: ?Ciconia minor Harrison, 1980, ранний мио-
цен Кении; C. louisebolesae Boles, 2005, ?ранний – 
средний миоцен Австралии; ?C. sarmatica Grigores-
cu et Kessler, 1977, поздний миоцен Румынии; C. 
gaudryi Lambrecht, 1933, поздний миоцен Греции; 
C. lucida Kurochkin, 1982, поздний миоцен – ранний 
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плиоцен Монголии; ?C. kahli Haarhoff, 1988, ран-
ний плиоцен Южной Африки; C. stehlini Jánossy, 
1992, поздний плиоцен и ранний плейстоцен Вен-
грии; C. maltha L. Miller, 1910, поздний плиоцен – 
поздний плейстоцен США и Кубы; C. nana (De Vis, 
1888), поздний плейстоцен Австралии. 
 

Ciconia lucida Kurochkin, 1982 
Табл. XXII, фиг. 24, 25 

 

Ciconia lucida: [Курочкин, 1982, с. 150, рис. 1; 
1985, с. 25, рис. 7, табл. III, фиг. 2–7, IV, фиг. 1–3]. 

Голотип – ПИН, № 3222/15; дистальная часть 
правого карпометакарпуса; местонахождение Хир-
гис-Нур 2, Убсунурский аймак, Монголия; нижняя 
подсвита свиты хиргис-нур, верхний миоцен. 

Паратип – ПИН, № 3222/666; полный правый 
карпометакарпус; местонахождение Хиргис-Нур 2, 
Убсунурский аймак, Монголия; нижняя подсвита 
свиты хиргис-нур, верхний миоцен. 

Материал. Голотип; паратип; экз. ПИН,  
№ 3222/56, фрагментарная правая бедренная кость; 
местонахождение Хиргис-Нур 2, Убсунурский ай-
мак, Монголия; нижняя подсвита свиты хиргис-нур, 
верхний миоцен; экз. ПИН, № 3222/600, проксималь-
ная половина первой фаланги III пальца лапы, мес-
тонахождение Хиргис-Нур 1, Убсунурский аймак, 
Монголия; свита хиргис-нур, верхний миоцен или 
нижний плиоцен; экз. ПИН, № 3222/679, дисталь-
ная половина первой фаланги III пальца лапы; мес-
тонахождение Хиргис-Нур 2, Убсунурский аймак, 
Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис-нур, верх-
ний миоцен; экз. ПИН, № 2614/72, головка правой 
лопатки; местонахождение Чоно-Хариах, Кобдос-
ский аймак, Монголия; верхняя подсвита свиты 
хиргис-нур, нижний плиоцен. 

Диагноз. Дистальная часть карпометакарпуса 
массивна и расширена за счет широкого симфиза 
между метакарпалиями. Сухожильные борозды про-
должаются далеко дистально – до уровня середины 
симфиза между метакарпалиями. На вентральной 
поверхности проксимального эпифиза карпометакар-
пуса между гороховидным отростком и малой ме-
такарпалией проходит неглубокая канавка. Лопасте-
видный акромион лопатки отогнут латерально. Вер-
тел бедренной кости сжат краниокаудально; продоль-
ная ось вертела ориентирована под тупым углом к 
продольной оси проксимального эпифиза бедра; ме-
диальный надмыщелковый гребень неразвит; вы-
резка коленной чашечки неглубока. Общие размеры 
превышают размеры всех современных видов рода. 

Распространение. Поздний миоцен и ранний 
плиоцен Западной Монголии. 

 
 

Надотряд Gruimorphae Cracraft, 2013 
 

Отряд Gruiformes Vigors, 1825 
 

Семейство Eogruidae Wetmore, 1934 
 

Eogruidae: [Wetmore, 1934, p. 3; Cracraft, 1973,  
p. 71; Курочкин, 1981, с. 61; Olson, 1985, p. 154; 
Clarke et al., 2005b, p. 5; Mayr, 2009a, p. 102]. 

Типовой род – Eogrus Wetmore, 1934. 
Диагноз. Дистальные края латерального и меди-

ального мыщелков тибиотарзуса образуют с фрон-
тальной плоскостью кости почти прямой угол; ла-
теральный апофиз приближен к латеральному краю 
стержня; латеральная поверхность латерального мы-
щелка почти плоская; переход от диафиза тибио-
тарзуса к его эпифизу плавный. В тарзометатарзусе 
три продольных борозды развиты на плантарной 
поверхности гипотарзуса; дорсальная ямка глубока; 
дистальное питательное отверстие невелико и рас-
положено в неглубокой борозде; блок метатарзалии 
III широк и высок; блоки метатарзалий II и IV не-
большие, почти одинакового размера и почти не от-
клонены плантарно; блок метатарзалии II приближен 
к блоку метатарзалии III и пропорционально уже, 
чем у других Grues; медиальное крыло на плантар-
ной стороне метатарзалии II не выражено. Фаланги 
пальцев лапы несколько уплощены и укорочены. 

Состав. Роды Eogrus Wetmore, 1934, средний и 
поздний эоцен Китая, Монголии и Казахстана, сред-
ний миоцен Китая; Sonogrus Kurochkin, 1981, ран-
ний олигоцен Монголии. 

Замечания. Семейства Eogruidae и Ergilornithi-
dae предложено объединить в Eogruidae на основе 
частичной редукции или утраты блока метатарза-
лии II [Clarke et al., 2005b; Mayr, 2009a]. Однако 
Ergilornithidae характеризуются рядом апоморфий в 
морфологии гипотарзуса, плантарной поверхности 
стержня тарзометатарзуса, блоков метатарзалий III 
и IV, в строении фаланг пальцев лапы и в призна-
ках дистального конца тибиотарзуса (см. диагноз Er-
gilornithidae). В то же время эти семейства несом-
ненно близкородственны, и все ниже приведенные 
замечания справедливы как для Eogruidae, так и 
для Ergilornithidae. 

Систематическое положение Eogruidae остается 
неясным; их помещение в Gruiformes в данной Ра-
боте во многом предварительно. Предполагалось 
[Olson, 1985; и некоторые другие], что эти птицы 
могут представлять предков современных страусов, 
однако единственной морфологической поддержкой 
данной точки зрения можно считать прогрессивную 
редукцию второй метатарзалии ‒ признака, дейст-
вительно, уникального среди птиц для Struthionidae 
и Eogruidae+Ergilornithidae. В то же время подав-
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ляющее большинство исследователей привели де-
тальную аргументацию против включения Eogrui-
dae в палеогнат [Cracraft, 1973; Курочкин, 1985; 
Mayr, 2009]. Кладистический анализ Кларк с соав-
торами [Clarke et al., 2005b] указал на близость Eo-
gruidae к современным Gruidae и Psophiidae, однако 
Struthionidae в этот анализ включены не были.  

Большинство авторов помещали Eogruidae в со-
став журавлеобразных, при этом сближая их с со-
временными так называемыми «core-Gruiformes», в 
которые включают современные семейства Psophi-
idae, Gruidae, Heliornithidae, Rallidae и Aramidae, а 
также ископаемые Messelornithidae, Parvigruidae и 
Geranoididae [Lambrecht, 1933; Wetmore, 1960; Cra-
craft, 1973; Курочкин, 1985; Mayr, 2009]. При этом 
ближайшими родственниками Eogruidae часто счи-
таются палеогеновые cевероамериканские Gerano-
ididae [Wetmore, 1960; Cracraft, 1973; Olson, 1985]. 
Однако единственным признаком, указывающим на 
возможное отнесение Eogruidae к «core-Gruiformes», 
оказывается строение гипотарзуса (с одним закры-
тым каналом). В то же время для Eogruidae харак-
терны признаки, общие с Cariamiformes: располо-
женные копланарно блоки метатарзалий, склон-
ность к редукции блока второй метатарзалии и ха-
рактерное строение мыщелков тибиотарзуса. Фраг-
ментарная плечевая кость, относимая к Ergilornis 
[Курочкин, 1981], очень сходна с таковой Strigo-
gyps minor (Ameghinornithidae) из палеогена Фран-
ции, которого также относят к Cariamiformes [Mou-
rer-Chauvire, 1981; Mayr, 2009]. По строению гипо-
тарзуса Eogruidae сходны с Otidiformes, с которыми 
они также сближаются по строению медиального 
мыщелка тибиотарзуса. Примечательно, что пред-
ставители Cariamiformes и Otidiformes ранее вклю-
чались в состав отряда Gruiformes s.l. 

Eogruidae были указаны из раннего эоцена Фран-
ции [Laurent et al., 2010, p. 96], однако позже эти 
находки были отнесены к другому ископаемому се-
мейству журавлеобразных, Geranoididae [Bourdon et 
al., 2014].  
 

Род Eogrus Wetmore, 1934 

Eogrus: [Wetmore, 1934, p. 3; Cracraft, 1973, p. 71; 
Курочкин, 1981, с. 62]. 

Progrus: [Бендукидзе, 1971, с. 750]. 
Типовой вид – Eogrus aeola Wetmore, 1934. 
Диагноз. Дистальный эпифиз тибиотарзуса бо-

лее или менее симметричен, каудальная часть эпи-
физа немного опущена дистально. Латеральная сус-
тавная ямка тарзометатарзуса расположена дисталь-
нее медиальной; гипотарзус с проксимальной сто-
роны треугольных очертаний, с заостренным меди-
альным гребнем, с тремя бороздами по латеропла-
нтарной поверхности; разгибательная борозда уг-

лублена и ограничена узкими бортиками с лате-
ральной и медиальной сторон; плантарный гребень 
диафиза развит незначительно; блоки метатарзалий 
II и IV заметно редуцированы, они немного сдви-
нуты плантарно по отношению к блоку метатарза-
лии III. Основание блока метатарзалии IV сдвинуто 
дистальнее по отношению к основанию блока ме-
татарзалии II.  

Видовой состав. E. aeola Wetmore, 1934, сред-
ний эоцен Китая и средний–верхний эоцен Южной 
Монголии; E. crudus Kurochkin, 1981, средний-верх-
ний эоцен Центральной Монголии; E. turanicus (Ben-
dukidze, 1971), средний–верхний эоцен Восточного 
Казахстана; E. wetmorei Brodkorb, 1967, средний 
миоцен Китая. 
 

Eogrus aeola Wetmore, 1934 
Табл. XXI, фиг. 21–23 

 

Eogrus aeola: [Wetmore, 1934, p. 4, figs. 2–3; Ку-
рочкин, 1981, с. 62, рис. 1–2; Li et al., 2008, p. 369]. 

Голотип – AMNH, № 2936, почти полный пра-
вый тарзометатарзус; местонахождение Чимни-Бутт, 
Автономный р-н Внутренняя Монголия, Китай; фор-
мация Ирдын Манга, средний эоцен. 

Материал. Экз. ПИН, №№ 3107/76, 105, 106, 
дистальные эпифизы тарзометатарзусов; экз. ПИН, 
№№ 3107/108–111, первые фаланги III пальца ла-
пы; экз. ПИН, № 3107/107, 7-й или 8-й шейный по-
звонок; все из местонахождения Хайчин-Ула II, 
Южно-Гобийский аймак, Монголия; свита хайчин, 
средний эоцен. 

Диагноз. Краниокаудальная высота проксималь-
ного эпифиза тарзометатарзуса равна его попереч-
ной ширине; межсуставной выступ умеренно раз-
вит и под пологим углом выдается проксимально; 
канал гипотарзуса замкнут почти до самого его 
дистального конца; плантарный гребень заострен и 
занимает проксимальную часть диафиза и перехо-
дит на гипотарзус; блоки метатарзалии II и IV не-
больших размеров; блок метатарзалии III имеет уд-
линенную форму; крыловидный отросток с план-
тарной стороны на блоке метатарзалии II слабо-
развит; дистальное сосудистое отверстие неболь-
шого диаметра и отодвинуто проксимально.  

Распространение. Средний эоцен местонахож-
дения Чимни-Бутт, Китай, и средний эоцен место-
нахождения Хайчин-Ула II, Южная Монголия. 

Замечания. Образцы тибиотарзусов и тарзоме-
татарзусов из сборов СКПЭ в Ирдын-Манге (Ки-
тай) и из сборов ССМПЭ в Хайчин-Уле II, храня-
щиеся в коллекции ПИН, ничем не отличаются от 
оригиналов E. aeola. Фаланги III пальца лапы име-
ют более укороченную, утолщенную и уплощенную 
форму, чем таковые у современных Grus. Плантар-
ная часть сочленовных поверхностей фаланг шире 
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их передней стороны. Плантарная поверхность прок-
симального эпифиза фаланги уплощена, желобок 
для прохождения сухожилий совсем не выражен. 
Стержень фаланг имеет одинаковую ширину прак-
тически по всей длине. В местах фиксации сухо-
жилий на боковых поверхностях дистальных эпи-
физов фаланг – отчетливые шероховатости. На этих 
основаниях они относятся к E. aeola. Позвонок ха-
рактеризуется вытянутой формой и утоньшенными 
пропорциями в сравнении с теми же позвонками у 
Grus и Balearica. Тело позвонка сильно сжато с боков. 

 
Eogrus turanicus (Bendukidze, 1971) 

 

Progrus turanicus: [Бендукидзе, 1971, с. 750, рис. 
1]. 

Eogrus turanicus: [Курочкин, 1981, с. 65]. 
Голотип – Институт палеобиологии АН Грузии, 

№ 3/3, дистальный эпифиз правого тибиотарзуса; 
местонахождение обайлинской фауны на р. Кал-
макпай, Казахстан; средний–верхний эоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Дистальный край латерального мыщел-

ка заметно скошен назад; апофиз на внутренней 
поверхности медиального мыщелка хорошо развит. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
 

Eogrus crudus Kurochkin, 1981 
Табл. XXIII, фиг. 1–4 

 

Eogrus crudus: [Курочкин, 1981, с. 64, рис. 3]. 
Голотип – ПИН, № 3181/11, проксимальная по-

ловина правого тарзометатарзуса; местонахождение 
Холболджи-Нур, Долина Озер, Баян-Хонгорский 
аймак, Монголия; средний-верхний эоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Краниокаудальная высота проксималь-

ного эпифиза тарзометатарзуса больше его попереч-
ной ширины; межсуставной выступ сильно выдает-
ся вперед и вверх; гипотарзус мощный; закрытая 
часть канала гипотарзуса занимает его проксималь-
ную 1/3; поперечная ширина проксимального эпи-
физа меньше его передне-задней ширины; переход 
от эпифиза к диафизу плавный и постепенный; пла-
нтарный гребень диафиза не имеет продолжения на 
его проксимальной части, гребень имеет округлен-
ные, а не заостренные очертания.  

Распространение. Типовое местонахождение. 
 

Род Sonogrus Kurochkin, 1981 
 

Sonogrus: [Курочкин, 1981, с. 66]. 
Типовой вид – Sonogrus gregalis Kurochkin, 1981. 
Диагноз. Дистальный эпифиз тибиотарзуса не-

сколько сдвинут медиально по отношению к про-
дольной оси диафиза и уплощен во фронтальной пло-

скости; медиальный мыщелок крупнее латерально-
го; латеральный и медиальный края тибиального 
блока почти не выдаются дистально, т.е. находятся 
на одном поперечном уровне с дистальными кра-
ями мыщелков; выходное отверстие разгибательной 
борозды овальное; гипотарзус мощный, широкий и 
заметно выступает плантарно; плантарная поверх-
ность гипотарзуса уплощена; замкнутый канал ги-
потарзуса открывается в проксимальной 1/4 его об-
щей длины, открытая часть канала расположена ме-
диальнее средней линии на плантарной поверхно-
сти эпифиза; вдоль наружного края плантарной по-
верхности диафиза проходит гребень высотой в 1/5 
передне-задней толщины диафиза; разгибательная 
борозда занимает около половины ширины крани-
альной поверхности диафиза, латеральный и меди-
альный края борозды имеют сглаженные очерта-
ния; блоки метатарзалий III и IV хорошо развиты; 
суставные поверхности на плантарной стороне бло-
ка метатарзалии IV сходятся постепенно; блок ме-
татарзалии II редуцирован до половины размера бло-
ка метатарзалии IV; основания блоков метатарзалии 
II и IV находятся почти на одном поперечном уров-
не; переход от диафиза тарзометатарзуса к дисталь-
ному эпифизу в виде резкого расширения эпифиза 
в обе стороны. Стержни и эпифизы фаланг III паль-
ца лапы уплощены дорсовентрально; вентральная 
сторона эпифизов шире дорсальной; ложбинки в 
месте прохождения сухожилий по вентральной по-
верхности фаланг совсем не выражены, эти части 
фаланг почти плоские; хорошо развиты бугры на 
боковых поверхностях эпифизов двух первых фа-
ланг в местах фиксации сухожилий.  

Видовой состав. Типовой вид из позднего эо-
цена Монголии. 
 

Sonogrus gregalis Kurochkin, 1981 
Табл. XXIII, фиг. 5–11 

 

Sonogrus gregalis: [Курочкин, 1981, с. 66, рис. 4–8]. 
Голотип – ПИН, № 3110/105, проксимальная 

половина левого тарзометатарзуса; местонахожде-
ние Хоер-Дзан, 70 км на северо-запад от железно-
дорожной станции Дзамын-Уде, Восточно-Гобий-
ский аймак, Монголия; нижняя белая толща, свита 
эргилийн-дзо, верхний эоцен. 

Материал. Голотип; экз. ПИН, №№ 3110/76, 
107–113, 172, дистальные фрагменты тарзометатар-
зусов; экз. ПИН, №№ 3110/77–85, дистальные фраг-
менты тибиотарзусов; экз. ПИН, №№ 3110/58, 114–
122, 124, 127, фаланги III пальца лапы. Все из ти-
пового местонахождения. 

Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 
см. [Курочкин, 1981]. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
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Замечания. При первоописании вида ошибочно 
упоминаются «паратипы» под номерами ПИН, №№ 
3110/101–103, хотя они принадлежат Ergilornis mi-
nor и корректно указаны в перечне материалов для 
этого вида [Курочкин, 1981].  

 
Eogruidae gen. indet. 

 

Eogruidae: [Clarke et al., 2005b, fig. 2].  
Экз. IGM, № 100/1447, полный правый тарзоме-

татарзус; Монголия, Дорноговь аймак; местонахож-
дение Алаг Цав, 30 км. к югу от сомона Улан Бад-
рак; пачка севкуль, свита эргилийн-дзо, верхний эо-
цен. 

Замечания. Тарзометатарзус из местонахожде-
ния Алаг Цав короче и менее грацильный, чем со-
ответствующий элемент Eogrus aeola. Кроме того, 
он отличается от E. aeola менее вогнутой дорсаль-
ной поверхностью и более широким блоком мета-
тарзалии III [Clarke et al., 2005b]. Данный экзем-
пляр проявляет определенное сходство с Sonogrus 
gregalis, но для установления его точного таксоно-
мического статуса необходима ревизия Eogruidae 
[Clarke et al., 2005b]. 

 
Семейство Ergilornithidae Kozlova, 1960 

 

Ergilornithidae: [Козлова, 1960, с. 323; Brodkorb, 
1967, p. 154; Курочкин, 1981, с. 70; Olson, 1985, p. 154]. 

Eogruidae: [Clarke et al., 2005b, p. 5; Mayr, 2009a, 
p. 102]. 

Типовой род – Ergilornis Kozlova, 1960. 
Диагноз. В дистальном эпифизе тибиотарзуса ме-

диальная часть тибиального блока сдвинута дис-
тально; латеральный апофиз находится на средней 
линии эпифиза; внутренние поверхности латераль-
ного и медиального мыщелков выпуклые, вследст-
вие чего просвет вырезки между мыщелками за-
ужен в краниальной части; в дистальной проекции 
основание и вершина медиального гребня тибиаль-
ного блока относительно узкие; латеральный гре-
бень тибиального блока опущен дистально по отно-
шению к латеральному мыщелку. Плантарная по-
верхность гипотарзуса тарзометатарзуса узкая, ли-
шенная продольных канавок; по плантарной по-
верхности диафиза проходит высокий продольный 
плантарный гребень; блок метатарзалии II сильно 
редуцирован; блок метатарзалии III расширенный в 
дистальном направлении; блок метатарзалии IV от-
ставлен латерально от блока метатарзалии III и вы-
гнут дугой наружу; вырезка между блоками мета-
тарзалий IV и III расположена на одном уровне или 
сдвинута немного проксимальнее вырезки между 
блоками метатарзалий II и III. Фаланги пальцев 
лапы уплощенны и укороченны.  

Состав. Роды Ergilornis Kozlova, 1960, поздний 
эоцен Монголии; Urmiornis Mecquenem, 1908, ран-
ний миоцен – ранний плиоцен Монголии, Казахста-
на, Ирана, России, Украины и Молдовы; Amphipe-
largus Lydekker, 1891, поздний миоцен Греции. 

 
Род Ergilornis Kozlova, 1960 

 

Ergilornis: [Козлова, 1960, с. 323; Дементьев, 1964, 
с. 679; Brodkorb, 1967, p. 154; Курочкин, 1981, с. 71]. 

Proergilornis: [Козлова, 1960, с. 327; Дементьев, 
1964, с. 679; Brodkorb, 1967, p. 154]. 

Типовой вид – Ergilornis rapidus Kozlova, 1960. 
Диагноз. Кости крыла сильно редуцированы. 

Проксимальный эпифиз плечевой кости уменьшен, 
уплощен краниокаудально, лишен выраженных го-
ловки и пекторального гребня. В дистальном эпи-
физе тибиотарзуса краниальная поверхность лате-
рального мыщелка относительно узкая; при виде с 
дистальной стороны краниальный край латерально-
го мыщелка расположен краниальнее вершины ла-
терального апофиза; проксимальная поверхность ла-
терального мыщелка вогнутая; медиальный мыще-
лок при виде с краниальной стороны имеет латераль-
ный выступ; краниальная часть вырезки между мы-
щелками равномерно расширяется при виде с дис-
тальной стороны; основание медиального гребня 
тибиального блока относительно узкое в дисталь-
ном плане; латеральный гребень тибиального блока 
выдвинут дистально по отношению к дистальному 
мыщелку; медиальный и латеральный гребни тиби-
ального блока в дистальной проекции образуют ту-
пой угол; расстояние между серединой дистального 
края надсухожильного мостика и проксимальной 
частью медиального мыщелка меньше, чем прокси-
модистальная ширина основания медиального мы-
щелка; дистальная апертура разгибательного кана-
ла расширена медиолатерально. В проксимальном 
эпифизе тарзометатарзуса очертания медиальной и 
латеральной суставных ямок овальные краниоплан-
тарно; гипотарзус суженный, почти треугольный в 
поперечном сечении, с одним большим сухожиль-
ным каналом посередине; диафиз тарзометатарзуса 
медиолатерально уплощенный, скошенный на лате-
ральную сторону и немного выгнут плантарно; по-
перечное сечение стержня ромбовидное; разгиба-
тельная борозда очень неглубокая и простирается 
вдоль всего стержня; сгибательная борозда также 
неглубокая, ограничена с латеральной стороны вы-
соким гребнем; блок метатарзалии III немного от-
веден медиально от продольной оси кости.  

Видовой состав. E. rapidus Kozlova, 1960 и E. 
minor (Kozlova, 1960), поздний эоцен Монголии. 

Замечания. Оригинальный диагноз [Козлова, 1960] 
был составлен только на основании признаков тар-
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зометатарзуса. Измененный диагноз Курочкина [1981] 
включал также и признаки тибиотарзуса. Здесь мы 
приводим новый диагноз, основанный, в частности, 
на сравнении тибиотарзусов эргильорнитид [Карху, 
1997]. 

 
Ergilornis rapidus Kozlova, 1960 

Табл. XXIV, фиг. 1–4 
 

Ergilornis rapidus: [Козлова, 1960, с. 323, рис. 1; 
Дементьев, 1964, с. 678, рис. 681; Brodkorb, 1967,  
p. 154; Курочкин, 1981, с. 71, рис. 9]. 

Голотип – ПИН, № 473/457, дистальные 2/3 пра-
вого тарзометатарзуса; местонахождение Эргилийн-
Дзо, Восточно-Гобийский аймак, Монголия; свита 
эргилийн-дзо, верхний эоцен. 

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 3110/55, дис-
тальный фрагмент правого тарзометатарзуса; мес-
тонахождение Хоер-Дзан, 70 км на северо-запад от 
ж/д станции Дзамын-Уде, Восточно-Гобийский ай-
мак, Монголия; верхняя охристая толща, свита эр-
гилийн-дзо, верхний эоцен. 

Диагноз. Диафиз тарзометатарзуса толстый и мощ-
ный, дистальная его часть краниоплантарно упло-
щенна; сохраняются только два полноценных мета-
тарзальных блока; блок метатарзалии II представ-
лен лишь рудиментом в виде удлиненного бугорка 
высотой 1–1.5 мм, расположенным на уровне дис-
тального сосудистого отверстия; между основани-
ем блока метатарзалии III и рудиментом блока ме-
татарзалии II проходит неглубокая выемка; блоки 
метатарзалий IV и III широко расставлены; блок ме-
татарзалии IV имеет расширенное основание, ха-
рактерную крючковидную форму и находится поч-
ти в одной фронтальной плоскости с блоком мета-
тарзалии III; блок метатарзалии III широкий и уко-
роченный; продольная ось блока метатарзалии III 
скошена внутрь под углом 50° по отношению к про-
дольной оси кости. Описание см. [Козлова, 1960]. 

Распространение. Местонахождения Эргилийн-
Дзо и Хоер-Дзан, Юго-Восточная Монголия; позд-
ний эоцен. 

 
Ergilornis minor (Kozlova, 1960) 

Табл. XXIV, фиг. 7–12 
 

Proergilornis minor: [Козлова, 1960, с. 327, рис. 
2; Дементьев, 1964, с. 678, рис. 682; Brodkorb, 1967, 
p. 154] 

Ergilornis minor: [Курочкин, 1981, с. 73, рис. 10–
11]. 

Голотип – ПИН, № 437/367, дистальный эпифиз 
левого тарзометатарзуса с частью стержня; место-
нахождение Эргилийн-Дзо, Восточно-Гобийский ай-
мак, Монголия; свита эргилийн-дзо, верхний эоцен. 

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 3109/125, 
полный левый тарзометатарзус; местонахождение 
Эргилийн-Дзо, Восточно-Гобийский аймак; свита 
эргилийн-дзо, верхний эоцен; экз. ПИН, №№ 3110/ 
54, 74–75, 88–100, 106, 174, дистальные части тарзо-
метатарзусов; местонахождение Хоер-Дзан, 70 км 
на северо-запад от ж/д станции Дзамын-Уде, Вос-
точно-Гобийский аймак, Монголия; нижняя белая 
толща, свита эргилийн-дзо, верхний эоцен; экз. ПИН, 
№3110/70-73, 101–104, 175, 183, 184, 210, прокси-
мальные части тарзометатарзусов; местонахожде-
ние Хоер-Дзан, 70 км на северо-запад от ж/д стан-
ции Дзамын-Уде, Восточно-Гобийский аймак, Мон-
голия; нижняя белая толща, свита эргилийн-дзо, 
верхний эоцен. 

Диагноз. Диафиз тарзометатарзуса изящен, удли-
нен, дистальная его часть округла в поперечном се-
чении; сохраняются все три метатарзальных блока, 
но блок метатарзалии II сильно редуцирован до па-
лочковидного выроста длиной 10–12 мм, отставлен-
ного плантарно; основание блока метатарзалии IV 
не расширено, блок приближен к блоку метатарза-
лии III и в то же время сдвинут плантарно; блок 
метатарзалии III ориентирован вдоль продольной 
оси кости, его сочленовная дистальная часть в срав-
нении с основанием блока расширена незначитель-
но. Описание см. [Козлова, 1960]. 

Распространение. Местонахождения Эргилийн-
Дзо и Хоер-Дзан, Юго-Восточная Монголия; позд-
ний эоцен. 
 

Ergilornis sp. 
Рис. 69 

 

Ergilornis sp.: [Курочкин, 1981, с. 75, рис. 12–14]. 
Экз. ПИН, № 3110/60, проксимальный фрагмент 

рудиментарной плечевой кости; экз. ПИН, № 3110/ 
163, конечная фаланга большого пальца кисти; экз. 
ПИН, №№ 3110/64-69, 86, 87, дистальные части ти-
биотарзусов; экз. ПИН, №№ 3110/61, 126, 128-136, 
первые фаланги III пальца лапы, экз. ПИН, №№ 
3110/62, 125, 137–143, вторые фаланги III пальца 
лапы; экз. ПИН, №№ 3110/63, 144, 145, третьи фа-
ланги III пальца лапы; экз. ПИН, № 3110/146, вто-
рая фаланга IV пальца лапы; местонахождение Хоер-
Дзан, 70 км на северо-запад от ж/д станции Дзамын-
Уде, Восточно-Гобийский аймак, Монголия; нижняя 
белая толща, свита эргилийн-дзо, верхний эоцен.  

Экз. ПИН, № 2435/25, изолированный блок ме-
татарзалии III; местонахождение Кусто, Зайсанская 
котловина, Восточный Казахстан; кустовская сви-
та, нижний олигоцен. 

Замечания. Плечевая кость имеет уплощенную 
дорсовентрально форму при общих вытянутых очер-
таниях эпифиза, так что дорсальный бугорок замет- 
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Рис. 69. Ergilornis sp. Фрагменты скелета: а–в – правый тибиотарзус (экз. ПИН, №3110/64) с дорсальной (а), 
медиальной (б) и дистальной (в) сторон; г, д – фаланги третьего пальца стопы (экз. ПИН, №№3110/61-63) с дор-
сальной (г) стороны и сбоку (д); е–з – проксимальный фрагмент рудиментарной плечевой кости (экз. ПИН, 
№3110/60) с проксимальной (е), краниальной (ж) и каудальной (з) сторон [Курочкин, 1981, рис. 12] 

Обозначения: 1 – медиальный апофиз; 2 – медиальная поверхность медиального мыщелка; 3 – краниальная поверхность 
плечевой кости; 4 – вентральный бугорок; 5 – головка плечевой кости 

 
но выступает проксимально за уровень головки. Го-
ловка опущена дистально и сильно редуцирована. 
Совершенно отсутствует пекторальный гребень, не 

выражена поперечная борозда, слабо развит бици-
питальный гребень. Фаланга пальца крыла имеет 
специфически вздутую форму, укороченные пропор-
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ции и притупленную дистальную вершину. Основ-
ные структурные особенности тибиотарзуса Ergil-
ornis sp. сводятся к следующему: эпифиз сильно 
расширен в стороны по отношению к дистальной 
части диафиза, весь эпифиз отведен краниально от 
фронтальной плоскости диафиза, каудальная часть 
эпифиза опущена дистально, латеральный апофиз 
расположен у средней линии эпифиза, а не смещен 
наружу. Фаланги III пальца лапы Ergilornis sp. име-
ют характерно уплощенную дорсовентрально фор-
му, расширенные эпифизы с более широкой план-
тарной стороной и одинаковую ширину диафизов 
по всей длине.  

Можно предположить, что вышеперечисленные 
материалы из местонахождения Хоер-Дзан относят-
ся к E. minor, поскольку все тарзометатарзусы, со-
бранные в нижней белой толще, принадлежат это-
му виду. Однако полной достоверности в их опреде-
лении нет, так как эти элементы скелета неизвест-
ны в сочлененном состоянии, а поэтому они обоз-
начаются только как Ergilornis sp. Изолированный 
блок метатарзалии из местонахождения Кусто так-
же скорее всего принадлежал E. minor, но его фраг-
ментарность не позволяет решить этот вопрос окон-
чательно. 
 

Род Urmiornis Mecquenem, 1908 
 

Urmiornis: [Mecquenem, 1908, p. 54; 1925, p. 27; 
Lambrecht, 1933, S. 521; Бурчак-Абрамович, 1951,  
с. 83; Brodkorb, 1967, p. 154; Дементьев, 1964, с. 669; 
Бендукидзе, 1972, с. 741; Cracraft, 1973, p. 74; Уман-
ская, 1973, с. 31; Курочкин, 1981, с. 77; Карху, 1997, 
с. 107]. 

Amphipelargus: [Курочкин, 1985, с. 60; Olson, 1985, 
p. 155; Mlíkovský, 2002, p. 97]. 

Типовой вид – Urmiornis maraghanus Mecque-
nem, 1925. 

Диагноз. Краниальная поверхность латерально-
го мыщелка дистального эпифиза тибиотарзуса от-
носительно широка и слабовыпукла; краниальная 
вершина латерального мыщелка находится на уров-
не вершины латерального апофиза при взгляде с 
дистальной стороны; вырезка между мыщелками за 
счет внутренних выпуклостей латерального и меди-
ального мыщелков незначительно сужена в крани-
альной части при взгляде с дистальной стороны; 
расстояние между дистальным краем надсухожиль-
ного мостика и проксимальным участком медиаль-
ного мыщелка приблизительно равно ширине осно-
вания последнего при взгляде с медиальной сторо-
ны; медиальный и латеральный гребни тибиально-
го блока в дистальной проекции образуют тупой 
угол, при этом крыло латерального гребня заметно 
увеличено. Гипотарзус тарзометатарзуса имеет од-

ну открытую срединную борозду; разгибательная бо-
розда неглубокая, но отчетливо ограничена гребня-
ми с медиальной и латеральной сторон в прокси-
мальных 2/3 диафиза; сгибательная борозда ясно 
ограничена гребнем вдоль медиальной стороны; наи-
более дистальная часть диафиза уплощена кранио-
плантарно; блок метатарзалии III находится на од-
ной продольной оси с диафизом; блок метатарзалии 
IV cмещен проксимально, его дистальная сочленов-
ная поверхность расположена почти на одном уров-
не с основанием сочленовной поверхности блока ме-
татарзалии III; блок метатарзалии II полностью ре-
дуцирован. 

Видовой состав. U. brodkorbi Karhu, 1997, ран-
ний миоцен Западного Казахстана; U. maraghanus 
Mecquenem, 1925, поздний миоцен Ирана; U. ukrai-
nus Kurochkin, 1981, поздний миоцен Украины, Мол-
довы и Краснодарского края России; U. orientalis 
Kurochkin, 1981, поздний миоцен Восточного Казах-
стана; U. dzabghanensis (Kurochkin, 1985), ранний 
плиоцен Западной Монголии. 

Замечания. К. Харрисон [Harrison, 1981] уста-
новил, что Amphipelargus majori Lydekker, 1891, из 
верхнего миоцена Греции, описанный в составе се-
мейства Ciconiidae [Lydekker, 1891], относится к се-
мейству Ergilornithidae и очень сходен с Urmiornis 
maraghanus, с которым может быть конспецифич-
ным. При этом решение о старшинстве названия 
Amphipelargus, 1891 перед Urmiornis, 1908 не было 
принято, но было одновременно реализовано Куроч-
киным [1985] и Олсоном [Olson, 1985], а позднее 
поддержано Мликовским [Mlíkovský, 2002]. А.А. Кар-
ху [1997] поддержал родство Amphipelargus с эргиль-
орнитидами, однако, сравнив детали анатомии ти-
биотарзуса, подтвердил самостоятельность родов 
Amphipelargus и Urmiornis. 

 
Urmiornis ukrainus Kurochkin, 1981 

Табл. XXIV, фиг. 1, 2 
 

Urmiornis sp.: [Ласкарев, 1912, с. 41; Бурчак-Аб-
рамович, 1951, с. 84, рис. 1–2; Уманская, 1973, с. 73, 
рис. без номера].  

Urmiornis ukrainus: [Курочкин, 1981, с. 78; Bo-
cheński, 1997, p. 315]. 

Urmiornis maraghanus: [Бендукидзе, 1972, с. 741, 
рис. без номера]. 

Amphipelargus ukrainus: [Mlíkovský, 2002, p. 97]. 
Голотип – ИЗ НАНУ, № 25-2589 (хранится в 

ННПМ), дистальный фрагмент левого тарзомета-
тарзуса; местонахождение Гребеники, Одесская обл., 
Украина; верхний миоцен, мэотис.  

Материал. Экз. в коллекции Армавирского крае-
ведческого музея, № 3009, два дистальных фраг-
мента тибиотарзуса, окрестности г. Армавир, Крас-
нодарский край, Россия; армавирская свита, верх-
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ний миоцен; экз. ПИН, № 298/1, полный правый 
тарзометатарзус (слепок); местонахождение Колко-
това Балка в окрестностях г. Тирасполя, Молдова; 
верхний миоцен, мэотис (судьба оригинала этого 
экземпляра неизвестна); экз. ИЗ НАНУ, № 45-3085 
(хранится в ННПМ), дистальный фрагмент правого 
тибиотарзуса из окрестностей с. Морозовка, Одес-
ская область, Украина; верхний миоцен, мэотис; экз. 
ИЗ НАНУ, № 25-1696 (хранится в ННПМ), первая 
фаланга III пальца, и ИЗ НАНУ, № 25-1697, вторая 
фаланга III пальца и первая фаланга IV пальца лапы 
(под одним номером значатся две фаланги); место-
нахождение Гребеники, Одесская обл., Украина; мэо-
тис, верхний миоцен. 

Диагноз. Блок метатарзалии III дистально не-
много расширяется; блок метатарзалии IV средней 
своей частью немного отведен наружу, а дисталь-
ным концом приближен к блоку метатарзалии III. 

Распространение. Поздний миоцен Северного 
Кавказа, Южной Украины и Молдовы. 

Замечания. Курочкин [1981] отмечает отличия 
U. ukrainus от U. maraghanus, однако валидность U. 
ukrainus требует подтверждения.  
 

Urmiornis orientalis Kurochkin, 1981 
Рис. 70 

 

Urmiornis maraghanus: [Cracraft, 1973, p. 74].  
Urmiornis sp.: [Kurochkin, 1976, p. 85].  
Urmiornis orientalis: [Курочкин, 1981, с. 80, рис. 

15–19].  
Голотип – ПИН, № 2433/467, фрагмент дисталь-

ного эпифиза правого тибиотарзуса; местонахожде-
ние Калмакпай, в 60 км на юго-восток от г. Зайсан, 
Восточно-Казахстанская обл., Казахстан; карабу-
лакская свита, верхний миоцен. 

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 2433/469, фраг-
мент шейного позвонка; экз. ПИН, № 2433/465, дис-
тальный фрагмент тибиотарзуса и проксимальный 
фрагмент тарзометатарзуса в сочленении; экз. ПИН, 
№ 2432/80, дистальный фрагмент тибиотарзуса; экз. 
ПИН, № 2433/468, проксимальный фрагмент тарзо-
метатарзуса; экз. ПИН, №№ 2432/81, 2433/1, 473, 
478, 479, 480, 493, дистальные фрагменты тарзоме-
татарзусов; экз. ПИН, №№ 2432/82, 2433/2-4, 466, 
471, 472, 474, 476, 481-486, фаланги III пальца сто-
пы; экз. ПИН, №№ 2433/470, 475, 477, 487–492, фа-
ланги IV пальца стопы.  

Диагноз. Вырезка между мыщелками дисталь-
ного эпифиза тибиотарзуса замкнута спереди высту-
пами мыщелков, так что задняя часть этой вырезки 
шире, чем передняя; выходное отверстие разгиба-
тельного канала расположено ближе к внутреннему 
краю основания эпифиза; ширина вырезки между 
мыщелками с дистальной стороны меньше полови-
ны передне-задней ширины медиального мыщелка; 

гребни тибиального блока утоньшены и удлинены, 
медиальный гребень тибиального блока высоко под-
нят проксимально; медиальный мыщелок опущен 
дистально; дистальная часть диафиза тибиотарзуса 
расширена, так что переход от диафиза к эпифизу 
происходит по пологой кривой. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
 

Urmiornis dzabghanensis (Kurochkin, 1985) 
Рис. 71 

 

Amphipelargus dzabghanensis: [Курочкин, 1985, 
с. 64, рис. 28, 29, табл. VIII, фиг. 1–8 (partim)]. 

Голотип – ПИН, № 2737/396, дистальная поло-
вина правого тибиотарзуса; местонахождение Чо-
но-Хариах 2, Кобдосский аймак, Западная Монго-
лия; верхняя подсвита свиты хиргис-нур, нижний 
плиоцен. 

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 2737/395, 
дистальный эпифиз левого тибиотарзуса, экз. ПИН, 
№ 2737/392, проксимальный эпифиз правого тарзо-
метатарзуса с частью диафиза; экз. ПИН, №№ 
2737/393, 394, дистальные эпифизы левого и право-
го тарзометатарзусов – соответственно местонахож-
дение Дзагсо-Хаирхан 4, правый берег р. Дзабхан-
Гол к юго-востоку от г. Дзагсо-Хайрхан-Обо, Уб-
сунурский аймак, Западная Монголия; верхняя под-
свита свиты хиргис-нур, нижний плиоцен. 

Диагноз. Медиальный гребень тибиального бло-
ка и латеральный апофиз очень мощные, каудаль-
ная половина медиального мыщелка сильно выда-
ется в дистальном направлении; передне-задний диа-
метр эпифиза, измеренный через вырезку между мы-
щелками, равен половине передне-заднего диамет-
ра медиального мыщелка. Крупнее других видов 
рода.  

Распространение. Нижний плиоцен местонахож-
дений Чоно-Хариах 2 и Дзагсо-Хаирхан 4 в Запад-
ной Монголии. 

 
Urmiornis brodkorbi  Karhu, 1997 

Табл. XXIV, фиг. 5, 6 
 

Urmiornis brodkorbi: [Карху, 1997, с. 107, рис. 1]. 
Голотип – ПИН, № 4600/1, дистальный эпифиз 

левого тибиотарзуса; местонахождение Мынсуал-
мас, Мангистауская обл., Казахстан; нижний тар-
хан, нижний миоцен. 

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 4600/2, ба-
зальная фаланга III пальца левой лапы, типовое мес-
тонахождение; экз. ПИН, № 4516/503, проксималь-
ный фрагмент правого тарзометатарзуса; экз. ПИН, 
№ 4516/504, вторая фаланга IV пальца левой лапы 
– оба из местонахождения Алтыншоксу, Западный 
Казахстан; верхняя часть аральской свиты, нижний 
миоцен.  
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Рис. 70. Urmiornis orientalis Kurochkin, 1981. Фрагменты скелета: а–в – фрагмент дистального эпифиза пра-
вого тибиотарзуса (голотип ПИН, №2433/467) с латеральной (а), дорсальной (б) и дистальной (в) сторон, г–д – 
проксимальный фрагмент тарзометатарсуса (экз. ПИН, №2433/468) с проксимальной (г) и дорсальной (д) сто-
рон, е–и – дистальный фрагмент правого тарзометатарзуса (экз. ПИН, №2433/1) с латеральной (е), дорсальной 
(ж), медиальной (з) и дистальной (и) сторон, к–п – фаланги III пальца стопы (экз. ПИН, №№ 2433/2-4) с дор-
сальной стороны (к–м) и сбоку (н–п), р – фаланги IV пальца стопы (экз. ПИН, №2433/470) сбоку [Курочкин, 
1981, рис. 15–19]; местонахождение Калмакпай, Казахстан; карабулакская свита, верхний миоцен 



 220

 
Рис. 71. Urmiornis dzabghanensis (Kurochkin, 

1985). Фрагменты скелета: а–г – дистальная поло-
вина правого тибиотарзуса (голотип ПИН, 
№2737/396) с латеральной (а), дорсальной (б), ме-
диальной (в) и дистальной (г) сторон, д–з – дис-
тальный фрагмент левого тарзометатарзуса (экз. 
ПИН, №2737/393) с дистальной (д), плантарной (е), 
дорсальной (ж) и латеральной (з) сторон [Куроч-
кин, 1985, рис. 28–29]; а–г – местонахождение Чо-
но-Хариах 2, Западная Монголия, д–з – местона-
хождение Дзагсо-Хаирхан 4, Западная Монголия; 
свита хиргис-нур, нижний плиоцен 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
Диагноз. Ширина вырезки между мыщелками 

тибиотарзуса меньше медиолатеральной ширины 
дистальной апертуры разгибательного канала; вы-
резка между мыщелками при виде с дистальной сто-
роны сужена в краниальной части выступающими в 
просвет борозды медиальным и латеральным кра-
ями латерального медиального мыщелков соответ-
ственно. 

Распространение. Ранний миоцен Казахстана.  
 

Urmiornis sp. 
 

Urmiornis sp.: [Курочкин, 1981, с. 82]. 
Urmiornis orientalis: [Курочкин, 1981, с. 80].  
Urmiornis dzabghanensis: [Курочкин, 1985, с. 64].  
Экз. ПИН, № 2413/7471, дистальная половина 

первой фаланги III пальца, местонахождение Гуси-
ный перелет, г. Павлодар, Восточно-Казахстанская 
обл., Казахстан; низы павлодарской свиты, верхний 
миоцен; экз. ПИН, № 3222/14, третья фаланга III 
пальца лапы, местонахождение Хиргис-Нур 2, Уб-
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сунурский аймак, Западная Монголия; верхняя под-
свита свиты хиргис-нур, верхний миоцен.  

Замечания. Фаланга III пальца лапы из местона-
хождения Хиргис-Нур 2 первоначально была вклю-
чена в число материалов по Urmiornis orientalis [Ку-
рочкин, 1981], а позднее – в U. dzabghanensis [Ку-
рочкин, 1985]. Для уточнения систематического по-
ложения эргильорнитида из местонахождения Хир-
гис-Нур 2 необходим дополнительный материал.  

Дистальная сочленовная поверхность фаланги 
из местонахождения Павлодар довольно высокая, 
плантарный гребень ее медиального надмыщелка 
направлен почти вертикально. Размеры, мм: наи-
меньшая высота дистальной сочленовной поверхно-
сти 7,2, наибольшая ее ширина 13,1; наименьшая 
ширина диафиза фаланги 9,4, наименьшая его вы-
сота 7,0. 

 
Семейство Gruidae Vigors, 1825 

 

Род Grus Brisson, 1760 
 

Grus: [Lydekker, 1891, p. 160; Peters, 1934, p. 150; 
Brodkorb, 1967, p. 151; del Hoyo et al., 1996, p. 85; 
Mlíkovský, 2002, p. 89; Степанян, 2003, с. 173; 
Dickinson, Remsen, 2013, p. 424].  

Типовой вид – Ardea grus Linnaeus, 1758, со-
временный. 

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. Восемь современных видов. Ис-

копаемые: G. pentelici Gaudry, 1862, поздний мио-
цен Венгрии, Греции и Афганистана; G. conferta A. 
Miller et Sibley, 1942, поздний миоцен США; G. 
nannodes Wetmore et Martin, 1930, поздний миоцен 
– ранний плиоцен США; G. haydeni Marsh, 1870, 
поздний миоцен – ранний плиоцен США; G. molda-
vica (Kurochkin et Ganea, 1972), поздний миоцен 
Молдавии; Grus mongolica (Kurochkin, 1985), ран-
ний плиоцен Монголии; G. primigenia Milne-Edwards, 
1869, плейстоцен Испании, Франции и Англии, а 
также голоцен Англии и Германии; G. melitensis 
Lydekker, 1890, поздний плейстоцен Мальты; G. bo-
hatschevi (Serebrovsky, 1940), поздний плейстоцен 
Азербайджана.  

Замечания. Grus afghana Mourer-Chauviré et al., 
1985 из верхнего миоцена Афганистана был сведен 
в младшие синонимы вида G. pentelici Мликовским 
[Mlíkovský, 2002], однако данное таксономическое 
заключение требует подтверждения, так же же как 
и выполненное этим автором [Mlíkovský, 2002] пе-
ремещение Probalearica moldavica Kurochkin et Ga-
nea, 1972 в род Grus. G. melitensis Lydekker, 1890 из 
плейстоцена Мальты был синонимизирован с кон-
тинентальным видом G. primigenia Milne-Edwards, 
1869 без каких-либо оснований; см. [Mlíkovský, 2002, 
p. 92].  

Grus bohatschevi (Serebrovsky, 1940) 
 

Sarcogeranus Bohatschevi: [Серебровский, 1940а, 
с. 767, фиг. 1 E, F; 1940б, с. 74; Дементьев, 1964,  
с. 697; Mlíkovský, 2002, с. 91]. 

Leucogeranus Bohatschevi: [Серебровский, 1941а, 
с. 475; 1948, с. 43, рис. 35]. 

Grus leucogeranus bogatshevi: [Дементьев, 1964, 
с. 678, рис. 680]. 

Grus bohatshevi: [Brodkorb, 1967, p. 151].  
Голотип – ЕИМ, № R 2, частичный череп; мес-

тонахождение Бинагады, в черте г. Баку, Азербай-
джан; верхний плейстоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Над глазницами лобные кости заметно 

выпуклые сужаются в средней части, а рострально 
расширяются; переход от лобных костей к носовым 
крутой; размеры очень крупные. 

Распространение. Типовое местонахождение.  
Замечания. Мликовский [Mlíkovský, 2002, с. 91] 

отнес этот вид к G. primigenia Milne-Edwards, 1869 
из Франции, с которым синонимизировал также G. 
melitensis Lydekker, 1890 c о. Мальта. По всему югу 
Европы в позднем плейстоцене и голоцене извест-
ны остатки крупных журавлей, требующих тоталь-
ной ревизии [Stewart, 2007]. Возможно, G. bohat-
schevi относится к одному из ранее описанных видов. 

Мликовский [Mlíkovský, 2002, с. 91], заметил, 
что у Серебровского [1941а] видовое имя написано 
с ошибкой, что не соответствует действительности, 
поскольку во всех работах Серебровского видовое 
название пишется как «Bohatschevi». Ошибка в на-
писании видового имени (bohatshevi) на самом деле 
допущена Бродкорбом [Brodkorb, 1967] и повторе-
на в работе Мликовского [Mlíkovský, 2002]. 
 

Grus moldavica (Kurochkin et Ganea, 1972) 
Рис. 72 

 

Probalearica moldavica: [Курочкин, Ганя, 1972, 
с. 64, рис. 11, табл II, фиг. 9; Bocheński, 1997, p. 314]. 

Grus moldavica: [Mlíkovský, 2002, p. 89]. 
Голотип – ГИКМ, № 12173/6, дистальный эпи-

физ левого тибиотарзуса; местонахождение Голбо-
чика в черте г. Кишинева, Молдова; среднесармат-
ские известняки, нижний стратиграфический уро-
вень, верхи среднего – низы верхнего миоцена. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Разгибательная борозда занимает поч-

ти всю дорсальную поверхность дистальной части 
стержня; разгибательный канал и его выходное от-
верстие очень сильно сдвинуты медиально; надсу-
хожильный мостик неширокий и расположен почти 
перпендикулярно длинной оси кости; латеральный 
апофиз заходит дистальным концом дальше уровня 
дистального края надсухожильного мостика; высту- 
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Рис. 72. Grus moldavica (Kurochkin et Ganea, 1972). 
Дистальный эпифиз левого тибиотарзуса (голотип 
ГИКМ, №12173/6) с краниальной (а), латеральной (б) 
и дистальной (в) сторон [Курочкин, Ганя, 1972, рис. 
11]; местонахождение Голбочика, Молдова; верхи 
среднего – низы верхнего миоцена 

Обозначения: 1 – разгибательная борозда; 2 – надсухо-
жильный мостик; 3 – апертуры разгибательного канала; 4 – 
медиальный мыщелок; 5 – наружный апофиз 

 
пающие дорсально части мыщелков находятся на 
одном уровне; медиальный мыщелок изящный; об-
щая дорсоплантарная высота эпифиза незначитель-
но превышает его боковую ширину. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Систематическое положение дан-

ной формы требует подтверждения. 
 

Grus mongolica (Kurochkin, 1985) 
Табл. XXV, фиг. 5–8 

 

Probalearica mongolica: [Курочкин, 1985, с. 58, 
рис. 27, табл. VII, фиг. 5–8].  

Grus mongolica: [Zelenkov, 2013a, p. 161, fig. 5]. 
Голотип – ПИН, № 3378/45, дистальный фраг-

мент левого тибиотарзуса; местонахождение Чоно-
Хариах, Монголия, Кобдосский Аймак; свита хир-
гис-нур, нижний плиоцен. 

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 3222/43, фраг-
ментарный дистальный эпифиз левого тарзометатар-
зуса; экз. ПИН, № 3222/670, левая квадратная кость; 
местонахождение Хиргис-Нур 2, Монголия, Убсу-
нурский аймак; верхняя подсвита свиты хиргис-
нур, верхний миоцен. 

Диагноз. Медиальный мыщелок тибиотарзуса 
узкий; выходное отверстие разгибательного канала 

имеет округлые очертания; отпечаток крепления су-
хожилия, располагающийся на медиальной стороне 
краниальной поверхности стержня, укорочен и ко-
со ориентирован; тибиальный блок узкий. Размеры 
крупные (с современного G. leucogeranus). По: [Ze-
lenkov, 2013a].  

Распространение. Поздний миоцен и ранний 
плиоцен Западной Монголии.  

Замечания. Этот журавль первоначально был 
помещен в ископаемый род Probalearica Lambrecht, 
1933 [Курочкин, 1985], который, в свою очередь, 
был установлен для Grus problematica Milne-Ed-
wards, 1871, известного по фрагментам черепа и 
грудины из верхнего олигоцена – нижнего миоцена 
Франции. Было показано [Cheneval, Escuillié, 1992; 
Mourer-Chauviré, 2001], что типовой вид P. proble-
matica должен считаться младшим синонимом фла-
мингоподобной птицы Palaelodus ambiguus Milne-
Edwards, 1863. В то же время морфология тибио-
тарзуса журавля из неогена Монголии не выходит 
за пределы изменчивости, характерной для совре-
менного рода Grus [Zelenkov, 2013a].  

 
Подотряд Ralli Reichenbach, 1849 

 

Семейство Rallidae Rafinesque, 1815 
 

Род Tertiariaporphyrula Kurochkin et Ganea, 1972 
 

Tertiariaporphyrula: [Курочкин, Ганя, 1972, с. 66]. 
Типовой вид – Rallus beaumonti Milne-Edwards, 

1869. 
Диагноз. Вентральный надмыщелок слабо вы-

двинут вентрально и сильно выдается дистально, сги-
бательный отросток узок при виде с вентральной 
стороны, вентральное обрамление отпечатка плече-
вой мышцы развито слабо, бугристость, идущая 
вентрально от дорсального надмыщелкого отрост-
ка, хорошо выражена. 

Видовой состав. Tertiariaporphyrula beaumonti 
(Milne-Edwards, 1869), средний миоцен Франции; T. 
tugarinovi (Kurochkin, 1980), средний миоцен Мон-
голии.  

Замечания. Типовой вид этого рода традицион-
но включался в неогеновый род Palaeoaramides. 
Однако недавно было показано, что Rallus beaumonti 
не может относиться к роду Palaeoaramides [De 
Pietri, Mayr, 2014], поэтому здесь мы используем 
предложенное Курочкиным родовое название Terti-
ariaporphyrula.  

Оригинальный диагноз рода Tertiariaporphyrula 
[Курочкин, Ганя, 1972] не может считаться валид-
ным, поскольку он был составлен с учетом включе-
ния в этот род Tertiariaporphyrula lungi и на основе 
признаков тибиотарзуса, который демонстрирует 
довольно  однообразную  морфологию у пастушко- 

 



 223 

вых. Здесь приведен новый предварительный диа-
гноз рода, основанный на признаках, характеризу-
ющих Tertiariaporphyrula beaumonti и T. tugarinovi. 
Tertiariaporphyrula lungi, первоначально включен-
ный в этот род [Курочкин, Ганя, 1972], здесь выде-
лен в отдельный род.  

 
Tertiariaporphyrula tugarinovi (Kurochkin, 1980) 

Табл. XXV, фиг. 25, 26 
 

Palaeoaramides tugarinovi: [Kurochkin, 1980, p. 69, 
fig. 1, fig. 5a; Курочкин, 1985, с. 66, Табл. VIII, фиг. 
3, 4, рис. 30; Mlíkovský, 2002, p. 174]. 

Голотип – ПИН, № 2614/121, дистальный эпи-
физ правой плечевой кости; местонахождение Шар-
га, Шаргаин-Гоби, Гоби-Алтайский аймак, Монго-
лия; свита ошин, верхи среднего миоцена. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Дорсальная триципитальная борозда за-

метно менее глубокая, чем у T. beaumonti; дорсаль-
ный надмыщелковый отросток развит сильнее, а дор-
сальный надмыщелок – слабее. Размеры несколько 
мельче, чем у Rallus beaumonti.  

Распространение. Типовое местонахождение и 
местонахождение Хиргис-Нур 2 в Западной Монго-
лии. 

Замечания. Пастушок из местонахождения Шар-
га был первоначально описан в качестве нового ви-
да в составе рода Palaeoaramides [Kurochkin, 1980]. 
Этот род был создан Ламбрехтом [Lambrecht, 1933] 
для пастушка Rallus christyi Milne-Edwards, 1869, 
описанного из раннего миоцена Франции. Крэк-
рафт [Cracraft, 1973] провел ревизию неогеновых 
пастушков, в результате которой включил в род Pa-
laeoaramides еще два вида: Rallus beaumonti Milne-
Edwards, 1869 из среднего миоцена Франции и 
позднемиоценовый P. minutus Cracraft, 1973, также 
с территории Франции. В результате этой ревизии 
род Palaeoaramides превратился в настоящую «му-
сорную корзину», и лишь недавно было показано, 
что среднемиоценовый Rallus beaumonti не может 
относиться к этому роду [De Pietri, Mayr, 2014]. 
Еще сомнительнее включение в Palaeoaramides мел-
кого позднемиоценового P. minutus.  

Курочкиным [1985] были отмечены заметное ос-
теологическое сходство между P. tugarinovi и P. be-
aumonti и близость их размеров, на основании чего 
Ж. Шеневаль [Cheneval, 2000] предположил возмож-
ность их синонимии. Однако между двумя форма-
ми все же имеются различия [Курочкин, 1985], по-
этому здесь подтверждается видовая самостоятель-
ность P. tugarinovi.  

К P. tugarinovi ранее были отнесены также ма-
териалы из верхнего миоцена местонахождения 
Хиргис-Нур 2, что было обусловлено ранними пред-
ставлениями о близком возрасте этого местонахож-

дения и местонахождения Шарга [Курочкин, 1985]. 
Теперь известно, что местонахождение Шарга зна-
чительно более древнее [см. Зеленков, Курочкин, 
2009а], а в фаунах Шарги и Хирис-Нура 2 общих 
элементов не отмечено [Зеленков, Курочкин, 2011]. 
По этой причине мы исключаем материалы из Хир-
гис-Нура 2 из P. tugarinovi.  

 
Род Paraortygometra Lambrecht, 1933 

 

Paraortygometra: [Lambrecht, 1933, S. 462; Cra-
craft, 1973, p. 33; Mlíkovský, 2002, p. 174; De Pietri, 
Mayr, 2014, p. 7]. 

Типовой вид – Rallus porzanoides Milne-Edwards, 
1869. 

Диагноз. В плечевой кости головка нависает 
над вырезкой головки, вентральная пневматическая 
впадина глубокая, поперечная борозда округлая; 
вентральный надмыщелок умеренно выдвинут кра-
ниально; отпечаток плечевой мышцы глубокий; дор-
сальная триципитальная борозда мелкая. В тарзо-
метатарзусе на медиальной стороне гипотарзуса раз-
виты два канала, два желобка развиты на латераль-
ной стороне гипотарзуса; блок метатарзалии II уме-
ренно сдвинут каудально. По: [Cracraft, 1973].  

Видовой состав. Типовой вид из раннего миоце-
на Европы.  

Замечания. В. Де Пиетри и Майр [De Pietri, 
Mayr, 2014] привели новый дифференциальный диа-
гноз рода, в который они включили признаки, отли-
чающие Paraortygometra только от других олигоце-
новых и раннемиоценовых родов пастушковых.  

 
Paraortygometra sp.  

 

Rallidae: [Зеленков, Мартынович, 2012, с. 14]. 
Paraortygometra sp. nov.: [Зеленков, Мартыно-

вич, 2013, с. 83].  
Экз. ПИН, № 2614/173, дистальный фрагмент ле-

вой плечевой кости; местонахождение Тагай, о. Оль-
хон, Байкал, Россия; тагайская свита, нижний или 
средний миоцен. 

Замечания. Данный образец принадлежит но-
вому неописанному виду в составе рода.  

 
Род Mioporphyrula Zelenkov, nom. nov. 

 

Tertiariaporphyrula (partim): [Курочкин, Ганя, 1972, 
с. 66]. 

Palaeoaramides (partim): [Olson, 1977b, p. 346 (par-
tim); Mlíkovský, 2002, p. 174]. 

Название рода от «миоцен» и современного 
рода пастушков Porphyrula.  

Типовой вид – Tertiariaporphyrula lungi Ku-
rochkin et Ganea, 1972. 
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Диагноз. Межмыщелковая вырезка заметно рас-
ширена. Отпечаток дистального сухожилия m. fibu-
laris brevis расположен на линии соприкосновения 
краниальной и латеральной поверхностей дисталь-
ной части диафиза, так что отпечаток срезает угло-
ватый край диафиза; выходное отверстие разгиба-
тельного канала округлое; бугорок на надсухо-
жильном мостике отсутствует. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Замечания. Род Tertiariaporphyrula был выделен 

Курочкиным и Ганей [1972] для T. lungi и Rallus 
beaumonti, при этом именно последний вид был обо-
значен как типовой. Долгое время Rallus beaumonti 
включался в род Palaeoaramides, поэтому родовое 
название Tertiariaporphyrula считалось младшим си-
нонимом Palaeoaramides. Однако недавно было по-
казано, что Rallus beaumonti не может относиться к 
роду Palaeoaramides [De Pietri, Mayr, 2014].  

Tertiariaporphyrula lungi не может сближаться с 
Rallus beaumonti. Молдавский вид, несомненно, пред-
ставляет отдельный род, близкий современному ро-
ду Porphyrula. Здесь мы предлагаем для него новое 
название Mioporphyrula. Tertiariaporphyrula lungi 
не может быть отнесена к роду Palaeoaramides, для 
которого характерна узкая межмыщелковая вырез-
ка, как у подавляющего большинства современных 
и ископаемых пастушков.  
 

Mioporphyrula lungi (Kurochkin et Ganea, 1972), 
comb. nov. 
Рис. 73 

 

Tertiariaporphyrula lungi: [Курочкин, Ганя, 1972, 
с. 67, рис. 12, табл. II, фиг. 10].  

Palaeoaramides lungi: [Olson, 1977b, p. 346; Bo-
cheński, 1997, p. 312; Mlíkovský, 2002, p. 175]. 

Голотип – ТГПИ, № 4/60, дистальная часть пра-
вого тибиотарзуса; местонахождение Бужоры, Ко-
товский район, Молдова; низы среднего сармата, 
верхний миоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Вид монотипичного рода.  
Распространение. Типовое местонахождение. 

 
Род Pastushkinia Zelenkov, 2013 

 

Pastushkinia: [Zelenkov, 2013a, p. 163]. 
Типовой вид – Crex zazhigini Kurochkin, 1980. 
Диагноз. Ширина дистального эпифиза плечевой 

кости более чем в два раза превышает его высоту 
(краниокаудальную); краниальная поверхность меж-
ду вентральным надмыщелковым бугорком и дор-
сальной поверхностью кости отчетливо вогнутая; 
вентральная триципитальная борозда широкая и 
мелкая. По [Zelenkov, 2013a].  

 
 

Рис. 73. Mioporphyrula lungi (Kurochkin et Ganea, 
1972). Дистальная часть правого тибиотарзуса (голо-
тип ТГПИ, №4/60) с латеральной (а), краниальной (б) 
и дистальной (в) сторон [Курочкин, Ганя, 1972, рис. 
12]; местонахождение Бужоры, Республика Молдова; 
низы среднего сармата, верхи среднего – низы верхне-
го миоцена 

Обозначения: 1 – отпечаток m. peroneus brevis; 2 – над-
сухожильный мостик; 3 – апертуры разгибательного канала; 
4 – межмыщелковая вырезка 

 
Видовой состав. Типовой вид из раннего плио-

цена Монголии.  
 

Pastushkinia zazhigini (Kurochkin, 1980) 
Табл. XXV, фиг. 27, 28 

 

Crex zazhigini: [Kurochkin, 1980, p. 72, fig. 4, 5f; 
Курочкин, 1985, с. 69, табл. IX, фиг. 1, 2, рис. 31. 

Pastushkinia zazhigini: [Zelenkov, 2013a, p. 164]. 
Голотип – ПИН, № 2614/90, дистальный эпифиз 

левой плечевой кости; местонахождение Чоно-Ха-
риах, Кобдосский аймак, Монголия; верхняя под-
свита свиты хиргис-нур, нижний плиоцен. 

Диагноз. Вид монотипичного рода.  
Распространение. Типовое местонахождение.  

 
Род Porzana Vieillot, 1816 

 

Porzana: [Peters, 1934, p. 182; Olson, 1977b, p. 356; 
Olson, James, 1991, p. 49; del Hoyo et al., 1996, p. 183; 
Mlíkovský, 2002, p. 176; Степанян, 2003, с. 178; Ste-
adman, 2006, p. 309; Dickinson, Remsen, 2013, p. 157]. 

Типовой вид – Rallus porzana Linnaeus, 1758, 
современный. 

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. Шесть современных видов и 

около 20 описанных островных видов, вымерших в  
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Таблица XXI. Фиг. 1, 2. Murunkus subitus Panteleyev et Nessov, 1993; голотип ЗИН, РО № 5113, полный правый 
карпометакарпус: 1 – с вентральной стороны, 2 – с дорсальной стороны; местонахождение Джерой II, Узбекистан; 
верхи среднего эоцена. Масштаб – 1 см. 

Фиг. 3–7. Zhylgaia aestifl ua Nessov, 1988, голотип ЗИН, РО № 3468 сломанная левая плечевая кость; 3–5 
– проксимальная часть: 3 – с краниальной стороны, 4 – с каудальной стороны, 5 – с вентральной стороны; 6, 
7 – дистальная часть: 6 – с краниальной стороны, 7 – с каудальной стороны, по: [Nessov, 1992]; местонахождение 
Джилга, Казахстан; верхний палеоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 8–11. Volgavis marina Nessov et Yarkov, 1989; голотип ЗИН, РО № 3638, фрагментарная нижняя челюсть: 8, 
10 – правая ветвь: 8 – с латеральной стороны, 10 – с медиальной стороны; 9, 11 – левая ветвь с симфизной частью: 
9 – с латеральной стороны, 11 – с медиальной стороны; местонахождение Малая Ивановка, Россия; верхний 
мел – палеоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 12, 13. Phalacrocorax longipes (Tugarinov, 1940); 12 – лектотип ПИН, № 228/2, правый тарзометатарзус с 
дорсальной стороны; 13 – экз. ПИН, № 228/1, правая бедренная кость с каудальной стороны; местонахождение 
Новая Слободка, г. Одесса, Украина; поздний миоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 14. Limicorallus saiensis Kurochkin, 1968; голотип ПИН, № 1442/262, дистальная половина левой плечевой 
кости с краниальной стороны; местонахождение овраг Мын-Сай, Центральный Казахстан; нижний олигоцен. 
Масштаб – 1 см.

Фиг. 15, 16. Phalacrocorax mongoliensis Kurochkin, 1971; голотип ПИН, № 2614/29, дистальный эпифиз левой 
бедренной кости: 15 – с каудальной стороны, 16 – с дистальной стороны; местонахождение Чоно-Хариах, Западная 
Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис-нур, нижний плиоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 17, 18. Phalacrocorax reliquus Kurochkin, 1976; голотип ПИН, № 2614/74, дистальный эпифиз правой 
плечевой кости: 17 – с краниальной стороны, 18 – с дистальной стороны; местонахождение Чоно-Хариах, Западная 
Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис-нур, нижний плиоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 19, 20. Eopuffi nus kazachstanensis Nessov, 1986; голотип ЗИН, РО № 3439, лобные кости: 19 – с дорсальной 
стороны, 20 – с латеральной стороны, по: [Nessov, 1992]; местонахождение Джилга I, Казахстан; верхний палеоцен. 
Масштаб – 1 см.

Фиг. 21–23. Eogrus aeola Wetmore, 1934; экз. ПИН, № 3107/105, дистальный фрагмент левого тарзометатарзуса: 
21 – с дорсальной стороны, 22 – с вентральной стороны, 23 – с дистальной стороны; местонахождения Хайчин-
Ула II, Южно-Гобийский аймак, Монголия; свита хайчин, средний эоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 24, 25. Palaelodus kurochkini Zelenkov, 2013; голотип ПИН, № 4869/233, дистальный фрагмент правого 
тибиотарзуса: 24 – c краниальной стороны, 25 – с дистальной стороны; местонахождение Шарга, Западная 
Монголия; свита Ошин, верхи среднего миоцена. Масштаб – 1 см.

Фиг. 26, 27. Colymbiculus udovichenkoi Mayr et Zvonok, 2011; голотип SMF Av 545, левая плечевая кость без 
проксимального эпифиза: 26 – с краниальной стороны, 27 – с дистальной стороны, по: [Mayr, Zvonok, 2011, 2012]; 
местонахождение Иково (Новопсков), Украина; нижний лютет, средний эоцен. Масштаб – 1 см.

Таблица XXII. Фиг. 1. Podiceps solidus Kurochkin, 1985; голотип ПИН, № 3222/37; дистальный эпифиз правой 
плечевой кости с краниальной стороны; местонахождение Хиргис-Нур 2, Западная Монголия; верхняя подсвита 
свиты хиргис-нур, верхний миоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 2–4. Agnopterus turgaiensis Tugarinov, 1940; голотип ПИН, № 1401/205, дистальный фрагмент левого 
тибиотарзуса: 2 – с дистальной стороны, 3 – c медиальной стороны, 4 – c краниальной стороны; местонахождение 
оз. Челкар-Тениз, Центральный Казахстан; верхний олигоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 5, 6. “Cygnopterus” lambrechti Kurochkin, 1968, голотип ПИН, № 1399/123, фрагмент дистального 
эпифиза левой плечевой кости: 5 – с краниальной стороны, 6 – с дистальной стороны; местонахождение Кур-Сай, 
Центральный Казахстан; индрикотериевые слои, нижний олигоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 7–14. Ardea sytchevskayae Zelenkov, 2011; 7, 8 – экз. ПИН, № 4869/15, проксимальный эпифиз правого 
карпометакарпуса: 7 – с каудальной стороны, 8 – с  вентральной сторон; 9, 10 – экз. ПИН, № 4869/78, краниальный 
фрагмент левой лопатки: 9 – с латеральной стороны, 10 – с медиальной стороны; 11–14 – голотип ПИН, 
№ 4869/62, левый коракоид: 11 – с дорсальной стороны, 12 – с вентральной стороны, 13 – с латеральной 
стороны, 14 – с медиальной стороны; местонахождение Шарга, Монголия; свита ошин, верхи среднего миоцена. 
Масштаб – 1 см.

Фиг. 15–19. Ardeidae gen. indet.; 15, 16 – экз. ПИН, № 4869/70, каудальный фрагмент левого коракоида: 15 – с 
дорсальной стороны, 16 – с вентральной стороны; 17–19 – экз. ПИН, № 4869/93, краниальный фрагмент правого 
коракоида: 17 – с латеральной стороны, 18 – с медиолатеральной стороны, 19 – с вентролатеральной стороны; 
местонахождение Шарга, Монголия; свита ошин, верхи среднего миоцена. Масштаб – 1 см.
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Фиг. 20. Ardeidae gen. indet.; ПИН, № 4869/141, фрагмент дистального эпифиза левого тарзометатарзуса 
с дорсальной стороны; местонахождение Шарга, Монголия; свита ошин, верхи среднего миоцена. Масштаб – 
1 см.

Фиг. 21–23. Nyctanassa kobdoena Kurochkin, 1976; голотип ПИН, № 2614/86; дистальный эпифиз правого 
тарзометатарзуса: 21 – с дорсальной стороны, 22 – с вентральной стороны, 23 – с дистальной стороны; 
местонахождение Чоно-Хариах, Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис-нур, нижний плиоцен. Масштаб – 
1 см.

Фиг. 24, 25. Ciconia lucida Kurochkin, 1982; паратип ПИН, № 3222/666, полный правый карпометакарпус: 
24 – с вентральной стороны, 25 – с дорсальной стороны; местонахождение Хиргис-Нур 2, Убсунурский аймак, 
Монголия; нижняя подсвита свиты хиргис-нур, верхний миоцен. Масштаб – 1 см.

Таблица XXIII. Фиг. 1–4. Eogrus crudus Kurochkin, 1981; голотип ПИН, № 3181/11, проксимальная половина 
правого тарзометатарзуса: 1 – c вентральной стороны, 2 – с медиальной стороны, 3 – с дорсальной стороны, 
4 – с проксимальной сторон; местонахождение Холболджи-Нур, Монголия; средний–верхний эоцен. Масштаб – 
1 см.

Фиг. 5–11. Sonogrus gregalis Kurochkin, 1981; 5–7 – экз. ПИН, № 3110/110, дистальный фрагмент правого 
тарзометатарзуса: 5 – с дистальной стороны, 6 – с дорсальной стороны, 7 – с плантарной стороны; 8–11 – голотип 
ПИН, № 3110/105, проксимальная половина левого тарзометатарзуса: 8 – с плантарной стороны, 9 – с латеральной 
стороны, 10 – с дорсальной стороны, 11 – с проксимальной стороны; местонахождение Хоер-Дзан, Монголия; 
свита эргилийн-дзо, верхний эоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 12, 13. Eobalearica tugarinovi Gureev, 1949; голотип ПИН, № 529/1, дистальная часть левого тибиотарзуса: 
21 – с краниальной стороны, 13 – с латеральной стороны; местонахождение Андарак, Кыргызстан; алайские слои, 
нижний эоцен. Масштаб – 1 см.

Таблица XXIV. Фиг. 1–4. Ergilornis rapidus Kozlova, 1960; голотип ПИН, № 473/457, правый тарзометатарзус: 
1 – с дорсальной стороны, 2 – с вентральной стороны, 3 – с латеральной стороны; местонахождение Эргилийн-
Дзо, Монголия; свита эргилийн-дзо, верхний эоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 5, 6. Urmiornis brodkorbi  Karhu, 1997; голотип ПИН, № 4600/1, дистальный эпифиз левого тибиотарзуса: 
5 – с краниальной стороны, 6 – с дистальной стороны; местонахождение Мынсуалмас, Казахстан; нижний тархан, 
ранний миоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 7–12. Ergilornis minor (Kozlova, 1960); экз. ПИН, № 3109/125, левый тарзометатарзус: 7 – с дистальной 
стороны, 8 – с проксимальной стороны, 9 – с дорсальной стороны, 10 – с медиальной стороны, 11 – с плантарной 
стороны, 12 – с латеральной стороны; местонахождение Эргилийн-Дзо, Монголия; свита эргилийн-дзо, верхний 
эоцен. Масштаб – 1 см.

Таблица XXV. Фиг. 1, 2. Urmiornis ukrainus Kurochkin, 1981; экз. ПИН, № 298/1, правый тарзометатарзус 
(слепок): 1 – с дорсальной стороны, 2 – с вентральной стороны; местонахождение Колкотова Балка, Молдова; 
верхний миоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 3–6. Grus mongolica (Kurochkin, 1985); голотип ПИН, №3378/45, дистальный эпифиз левого тибиотарзуса: 
3 – с краниальной стороны, 4 – с дистальной стороны, 5 – с латеральной стороны, 6 – с медиальной стороны; 
местонахождение Чоно-Хариах, Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис-нур, нижний плиоцен. Масштаб – 
1 см.

Фиг. 7–10. Eocrex tagusevae Panteleyev, 2001; голотип ЗИН, РО №4827, дистальный эпифиз правого тибиотарзуса: 
7 – с латеральной стороны, 8 – с медиальной стороны, 9 – с дистальной стороны, 10 – с краниальной сторон; 
местонахождение разрез Исфара, Таджикистан; сумсарский горизонт, верхний эоцен или олигоцен. Масштаб – 
1 см.

Фиг. 11, 12. Colymboides harundinea (Kurochkin, 1968); голотип ПИН, №1399/122, проксимальная половина 
левой локтевой кости: 11 – с вентральной стороны, 12 – с краниальной стороны; местонахождение Кур-Сай, 
Центральный Казахстан; индрикотериевые слои, нижний олигоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 13, 14. Tetrax paratetrax (Bocheński et Kurochkin, 1987); голотип ПИН, №2614/49, краниальный фрагмент 
левого коракоида: 13 – с дорсолатеральной стороны, 14 – с латеральной стороны; местонахождение Этулия, 
Республика Молдова; «молдавский руссильон», нижний плиоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 15–17. Otis khosatzkii Bocheński et Kurochkin, 1987; голотип ПИН, №2614/56, дистальная часть правого 
тибиотарзуса: 15 – с краниальной стороны, 16 – с медиальной стороны, 17 – с дистальной стороны; местонахождение 
Этулия, Республика Молдова; «молдавский руссильон», нижний плиоцен. Масштаб – 1 см.



XXXIV

Фиг. 18. Otis sp.; экз. ПИН, №2614/57, проксимальная часть правой лучевой кости с дорсальной стороны; 
местонахождение Чишмекиой, Республика Молдова; «молдавский руссильон», верхний плиоцен. Масштаб – 
1 см.

Фиг. 19–22. Gryzaja odessana Zubareva, 1939; 19, 20, экз. ИЗ НАНУ, №8033, правый тибиотарзус: 19 – с 
краниальной стороны; 20 – с латеральной стороны; местонахождение Одесские катакомбы, Украина; нижний 
плиоцен; 21, 22, экз. ПИН, №2614/42, дистальный эпифиз правого тарзометатарзуса: 21 – с дорсальной стороны, 
22 – с плантарной стороны; местонахождение Котловина, Украина; нижний плиоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 23, 24. Miootis compactus Umanskaja, 1979; голотип ИЗ НАНУ, №25/2891, левый карпометакарпус: 23 – с 
каудальной стороны, 24 – с дорсальной стороны; местонахождение Ново-Эметовка, Украина; поздний мэотис, 
верхний миоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 25, 26. Tertiariaporphyrula tugarinovi Kurochkin, 1980; экз. ПИН, №2614/121, дистальный эпифиз правой 
плечевой кости: 25 – с краниальной стороны, 26 – с каудальной стороны; местонахождение Шарга, Гоби-Алтайский 
аймак, Монголия; свита ошин, верхи среднего миоцена. Масштаб – 1 см.

Фиг. 27, 28. Pastushkinia zazhigini (Kurochkin, 1980); голотип ПИН, №2614/90; 27 – с краниальной стороны, 
28 – с дистальной стороны, дистальный эпифиз левой плечевой кости; местонахождение Чоно-Хариах, Монголия; 
нижний плиоцен. Масштаб – 1 см.
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Рис. 74. Porzana risilla (Kurochkin, 1980). Проксимальная часть левого карпометакарпуса (голотип ПИН, 
№2614/100) с проксимальной (а), вентральной (б) и каудальной (в) сторон [Курочкин, 1985, рис. 32]; местона-
хождение Шарга, Монголия; свита ошин, верхи среднего миоцена 

 
доисторическое и историческое время. Ископа-
емые: P. matraensis Kessler, 2009, средний миоцен 
Венгрии; P. risilla (Kurochkin, 1980), средний мио-
цен Монголии; P. estramosi Jánossy, 1979, средний–
поздний миоцен Венгрии; P. kretzoii Kessler, 2009, 
поздний миоцен Венгрии; P. piercei Olson et Win-
gate, 2000, поздний плейстоцен Бермуд. 

Замечания. По оценкам Д. Стедмана [Steadman, 
2006], в историческое время вымерло от 600 до 
1200 видов нелетающих или плохо летающих ост-
ровных видов пастушков, многие из которых отно-
сились к роду Porzana. Таким образом, семейство 
пастушковых может считаться самым богатым се-
мейством современных птиц по числу видов, а род 
Porzana – один из самых богатых (или самый бога-
тый) род.  

 
Porzana risilla (Kurochkin, 1980) 

Рис. 74 
 

Rallus risillus: [Kurochkin, 1980, p. 72, figs. 3, 5d, e]. 
Porzana risilla: [Курочкин, 1985, c. 69; табл. IX, 

фиг. 8, 9, рис. 32]. 
Голотип – ПИН, № 2614/100, проксимальная 

часть левого карпометакарпуса; местонахождение 
Шарга, Шаргаин-Гоби, Гоби-Алтайский аймак, Мон-
голия; свита ошин, верхи среднего миоцена. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Гороховидный отросток маленький, уз-

кий и под углом 45° выступает вентрально, распо-
ложен на одной продольной оси с краниопрокси-
мальным углом вентральной половины пястного 
блока; передняя сторона проксимального участка 
большой метакарпалии полого поднимается к со-
членовной фасетке крылышка; дорсовентральный 
профиль дорсальной половины пястного блока 
удлиненный и суженный в продольном направле-
нии. Размеры мелкие. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
 
 
 

Rallidae gen. indet. 1 
 

Asio aff. otus: [Курочкин, 1985, с. 76, рис. 37]. 
Экз. ПИН, № 2614/89, ростральная часть гру-

дины; местонахождение Чоно-Хариах, Кобдосский 
аймак, Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис-
нур, нижний плиоцен. 

Замечания. Первоначально фрагмент был отне-
сен к совам [Курочкин, 1985], однако он опреде-
ленно принадлежит пастушковой птице, и ближе 
всего к Gallinula. 
 

Rallidae gen. indet. 2 
 

Crex sp.: [Пантелеев, 2005, с. 73]. 
Экз. без номеров в коллекции ЗИН РАН, плече-

вая кость, локтевая кость, тарзометатарзус; место-
нахождение Морская 2 вблизи ж/д станции Мор-
ская, Ростовская обл., Россия; средний туролий, 
верхний миоцен.  

Замечания. Данная форма первоначально была 
отнесена к роду коростелей Crex [Пантелеев, 2005]. 
Систематическое положение данного пастушка 
требует уточнения.  
 

Rallidae gen. indet. 3 
 

Rallidae indet.: [Пантелеев, 2005, с. 73]. 
Экз. без номеров в коллекции ЗИН РАН, карпо-

метакарпус, тибиотарзус; местонахождение Морская 
2 вблизи ж/д станции Морская, Ростовская обл., 
Россия; средний туролий, верхний миоцен.  
 

Rallidae gen. indet. 4 
 

Rallidae: [Зеленков, Мартынович, 2012, с. 14]. 
Rallidae gen. indet.: [Зеленков, Мартынович, 2013, 

с. 83].  
Экз. ПИН, № 2614/168, проксимальный фраг-

мент правой плечевой кости; местонахождение Та-
гай, о. Ольхон, Байкал, Россия; тагайская свита, ниж-
ний или средний миоцен. 
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Rallidae gen. indet. 5 
 

Crex sp.: [Логачев и др., 1964, с. 41].  
Rallidae: [Горобец, 2013, с . 70].  
Экз. без номера в коллекции ННПМ, дисталь-

ные эпифизы левых плечевой и бедренной костей, а 
также два дистальных эпифиза правых тибиотарзу-
сов; местонахождение Тагай, о. Ольхон, Байкал, Рос-
сия; тагайская свита, нижний или средний миоцен. 
 

Rallidae gen. indet. 6 
 

Porzana sp.: [Логачев и др., 1964, с. 41].  
Rallidae: [Горобец, 2013, с . 70].  
Экз. без номера в коллекции ННПМ, краниаль-

ный фрагмент правого коракоида и фрагмент тарзо-
метатарзуса; местонахождение Тагай, о. Ольхон, 
Байкал, Россия; тагайская свита, нижний или сред-
ний миоцен. 
 

Rallidae gen. indet. 7 
 

Palaeoaramides cf. tugarinovi: [Kurochkin, 1980, 
p. 71, fig. 2, fig. 5b, c]. 

Palaeoaramides tugarinovi: [Курочкин, 1985, с. 66, 
Табл. VIII, фиг. 5-7, рис. 30]. 

Экз. ПИН, № 3222/55, дорсальная половина пра-
вого коракоида и экз. ПИН, № 3222/672, дисталь-
ный эпифиз левого тибиотарзуса из верхнего мио-
цена местонахождения Хиргис-Нур 2, Монголия. 

Замечания. Два фрагмента костей из местона-
хождения Хиргис-Нур 2 были ранее отнесены к Pa-
laeoaramides cf. tugarinovi, что представляется не-
правомерным (см. выше).  

 
Gruiformes incertae sedis 

 

Род Eobalearica Gureev, 1949 
 

Eobalearica: [Гуреев, 1949, с. 249; Дементьев, 1964, 
с. 678; Brodkorb, 1967, p. 148; Cracraft, 1973, p. 74]. 

Типовой вид – Eobalearica tugarinovi Gureev, 
1949. 

Диагноз. В дистальном эпифизе тибиотарзуса 
выходное отверстие разгибательного канала оваль-
ное и приближено к внутреннему краю эпифиза (рас-
стояние между краем эпифиза и медиодистальным 
краем выхода разгибательного канала немного боль-
ше, чем половина ширины выходного отверстия); 
вырезка между мыщелками очень мелкая; лате-
ральный мыщелок невысокий, его внутренняя сто-
рона под углом около 50° спускается на дно вырез-
ки между мыщелками; ширина медиального мыщел-
ка с краниальной стороны, вероятно, была меньше, 
чем ширина латерального мыщелка; плоскости мы-

щелков в краниальной проекции развернуты лате-
рально и медиально. 

Видовой состав. Типовой вид из раннего эоце-
на Кыргызстана. 

Замечания. Первоначальное описание (диагноз) 
Eobalearica не содержит диагностических призна-
ков этого рода [Гуреев, 1949]. Попытку Ж. Крэкраф-
та [Cracraft, 1973] составить ревизованный диагноз 
следует признать неудачной, так как он ориентиро-
вался только на рисунок, в котором дистальный край 
латерального мыщелка показан округлым, но так он 
эродирован, действительные его очертания неизвест-
ны; передняя сторона этого мыщелка определена 
длинной проксимодистально, а общая структура мы-
щелка ‒ массивной, что не соответствует действии-
тельности и сложилось в результате неточного изо-
бражения на рисунке. По этим же причинам задняя 
часть тибиального блока (intercondylar sulcus у Крэ-
крафта) определена мелкой. Правильно определена 
только очень небольшая глубина межмыщелковой 
вырезки спереди. 

Крэкрафт [Cracraft, 1973] выразил сомнение о 
принадлежности Eobalearica к отряду Gruiformes, 
что было повторено Майром [Mayr, 2009a]. Здесь 
подтверждается сходство Eobalearica с Gruidae. При-
чем, как и было указано Гуреевым [1949], этот род 
показывает наибольшее сходство с современным 
родом Balearica (серьезно отличаясь от Grus). Оно 
заключается в краниально неглубокой вырезке меж-
ду мыщелками, развернутыми краниально под ту-
пым углом внутренними сторонами обоих мыщел-
ков, округлом профиле дистального эпифиза (лате-
ральный мыщелок и латеральный гребень тибиаль-
ного блока) в латеральной проекции, заметном от-
ведении медиально всего дистального эпифиза по 
отношению к продольной оси стержня. По развер-
нутым краниально внутренним сторонам мыщелков 
и по неглубокой вырезке между мыщелками Eoba-
learica сходен с Palaeogrus, известным из среднего 
эоцена верхнего олигоцена Европы. У других ази-
атских палеогеновых журавлиных (Eogrus, Sono-
grus) вырезка между мыщелками узкая и глубокая, 
с выступающими внутрь внутренними сторонами 
мыщелков, плоскости мыщелков почти параллель-
ны между собой, профиль дистального эпифиза в 
латеральной проекции вытянутый краниокаудаль-
но, дистальный эпифиз находится на одной продоль-
ной оси со стержнем (не отведен медиально), но вы-
ходное отверстие разгибательного канала также при-
ближено к медиальному краю эпифиза, как у Eo-
grus и Sonogrus.  

Eobalearica отличается от палеогенового рода Da-
sornis (Pelagornithidae) практически полным отсут-
ствием вырезки в дистальном крае кости между мы-
щелками при виде с краниальной стороны (более 
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или менее хорошо выражена у Dasornis), мелким и 
наклоненным выходным отверстием сухожильного 
канала (крупное и ориентированное перпендикуляр-
но продольной оси кости у Dasornis), низким и ши-
роким латеральным мыщелком при виде с дисталь-
ной стороны (высокий и более узкий у Dasornis), 
плоской латеральной поверхностью латерального 
мыщелка (у Dasornis на латеральной поверхности 
латерального мыщелка развита характерная рельеф-
ность). См. [Bourdon et al., 2010]. Еще меньшее 
сходство проявляет Eobalearica с неогеновыми пред-
ставителями пелагорнитид, такими как Pelagornis 
[Mayr, Rubilar-Rogers, 2010]. Майр и Звонок [Mayr, 
Zvonok, 2011] иллюстрируют тибиотарзус Eobalea-
rica в сравнении с таковыми пелагорнитид, отмечая 
их сходство – тем не менее иллюстрация в данной 
работе [Mayr, Zvonok, 2011, text-fig. 7] определенно 
свидетельствует об обратном.  
 

Eobalearica tugarinovi Gureev, 1949 
Табл. XXIII, фиг. 12, 13 

 

Eobalearica tugarinovi: [Гуреев, 1949, с. 249, рис. 
1; Дементьев, 1964, с. 678, рис. 679; Brodkorb, 1967, 
p. 148; Cracraft, 1973, p. 74, fig. 38; Mayr, 2009a,  
p. 103]. 

Лектотип – ПИН, № 529/1, дистальная часть ле-
вого тибиотарзуса; местонахождение Андарак, Бат-
кенская область, Кыргызстан; нижний эоцен, алай-
ские слои. 

Материал. Лектотип. 
Диагноз. Вид монотипичного рода.  
Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. А.А. Гуреевым [1949] голотип не был 

обозначен, так же как и не был указан коллекции-
онный номер экземпляра. Поэтому здесь выделя-
ется лектотип для Eobalearica tugarinovi Gureev, 
1949. На рис. 38 [Cracraft, 1973] масштаб изображе-
ния дан 1 : 1, что почти в два раза превышает дей-
ствительные размеры этого экземпляра. 

Отложения местонахождения Андарак относи-
лись к раннему эоцену или палеоцену [Гуреев, 1949]. 
Последующие исследования определили возраст его 
отложений как ранний эоцен [Аверьянов, Удови-
ченко, 1993; Аверьянов, Лопатин, 2005]. 
 

Род Eocrex Wetmore, 1931 
 

Eocrex: [Wetmore, 1931, p. 107; Cracraft, 1973,  
p. 11]. 

Типовой вид – Eocrex primus Wetmore, 1931. 
Диагноз. Мыщелки дистального эпифиза тибио-

тарзуса почти параллельны, несколько расходясь в 
стороны краниально; латеральный мыщелок ровно 
закруглен с дистальной стороны и выступает на 
каудальной стороне; надсухожильный мостик рас-

ширен проксимодистально и заметно сужен по от-
ношению к стенкам моста, особенно у латеральной 
стенки; краниальный конец медиального мыщелка 
повернут дистально по отношению к латеральному; 
медиальный мыщелок крупный, уплощенный с дис-
тальной стороны, с небольшой выемкой по дисталь-
ному краю; медиальный мыщелок отчетливо округ-
лый с краниальной стороны, переходящий на стер-
жень под углом около 80º; между латеральным мы-
щелком и наружной стенкой разгибательной бороз-
ды развита глубокая ямка (по [Cracraft, 1973]). 

Видовой состав. E. primus Wetmore, 1931, ран-
ний эоцен Вайоминга, США; E. tagusevae Panteley-
ev, 2001, поздний эоцен – олигоцен? Таджикистана. 

Замечания. Для определения систематического 
положения данной формы внутри отряда журавле-
образных требуется специальное исследование.  
 

Eocrex tagusevae Panteleyev, 2001 
Табл. XXV, фиг. 7–10 

 

Eocrex tagusevae: [Пантелеев, 2001, с. 199, рису-
нок]. 

Голотип – ЗИН, РО № 4827, дистальный эпифиз 
правого тибиотарзуса; местонахождение разрез Ис-
фара, окрестности поселка Ханабад, Исфаринский 
р-н, Согдийская обл., Таджикистан; сумсарский го-
ризонт, верхний эоцен или олигоцен. 

Диагноз. Латеральный мыщелок правильной ок-
руглой формы с широкой скошенной суставной по-
верхностью и глубокой латеральной надмыщелко-
вой ямой; медиальный мыщелок с очень узкой сус-
тавной поверхностью, на боковой стороне надмы-
щелковый бугорок и ямка отсутствуют; межмы-
щелковая вырезка широкая, с бороздой в нижней 
части. 

Материал. Голотип. 
Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Отнесение E. tagusevae к роду Eo-

crex вызывает сомнения, поскольку некоторые осо-
бенности морфологии его тибиотарзуса противоре-
чат признакам родового диагноза. Так, мыщелки у 
этого вида расходятся краниально под заметным 
углом, а у E. primus они почти параллельны; у них 
различается форма медиального мыщелка; профиль 
межмыщелковой вырезки в дистальной проекции у 
E. tagusevae широкий и приближенно прямоуголь-
ный, тогда как у E. primus уже и приближенно тре-
угольный. Таким образом, родовая принадлежность 
таджикской формы нуждается в дополнительном 
исследовании. 
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Надотряд Charadriimorphae Cracraft, 
2013 

 

Отряд Charadriiformes Huxley, 1867 
 

Семейство Charadriidae Vigors, 1825 
 

Подсемейство Vanellinae Bonaparte, 1842 
 

Род Vanellus Brisson, 1760 
 

Vanellus: [Peters, 1934 p. 235; Brodkorb, 1967,  
p. 192; del Hoyo et al., 1996, p. 411; Mlíkovský, 2002, 
p. 135; Степанян, 2003, с. 200; Dickinson, Remson, 
2013, p. 205]. 

Типовой вид – Tringa vanellus Linnaeus, 1758, 
современный. 

Диагноз. Современный род.  
Видовой состав. 24 современных вида.  

 
Vanellus sp. 

Табл. XXVI, фиг. 9, 10 
 

Vanellus cf. V. leucurus: [Zelenkov, 2013a; p. 165, 
fig. 7]. 

Экз. ПИН, № 3378/107, левый коракоид; место-
нахождение Чоно-Хариах 2, Кобдосский аймак, 
Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис-нур, 
нижний плиоцен. 

Замечания. Апоморфное сходство однозначно 
указывает на филогенетическую близость ржанки 
из раннего плиоцена Монголии к современному V. 
leucurus, но отнесение данного экземпляра к совре-
менной форме на основании единственного извест-
ного элемента выглядит преждевременным.  

 
Cемейство Scolopacidae Vigors, 1825 

 

Подсемейство Numeniinae Gray, 1840 
 

Род Limosa Brisson, 1760 
 

Limosa: [Peters, 1934 p. 263; Brodkorb, 1967, p. 185; 
del Hoyo et al., 1996, p. 501; Mlíkovský, 2002, p. 128; 
Степанян, 2003, с. 236; Dickinson, Remsen, p. 210]. 

Типовой вид – Scolopax limosa Linnaeus, 1758, 
современный. 

Диагноз. Современный род.  
Видовой состав. Четыре современных вида. Ис-

копаемые: L. vanrossemi L. Miller, 1925, средний-
верхний миоцен США; L. ossivallis Brodkorb, 1967, 
ранний плиоцен США; L. lacrimosa Kurochkin, 
1985, ранний плиоцен Монголии.  

 
 
 

Limosa lacrimosa Kurochkin, 1985 
Табл. XXVI, фиг. 1, 2 

 

Limosa lacrimosa: [Курочкин, 1985, с. 71, табл. X, 
фиг. 1, 2, рис. 33]. 

Голотип – ПИН, № 2614/82, дистальная часть 
правой плечевой кости; местонахождение Чоно-Ха-
риах, Кобдосский аймак, Монголия; верхняя под-
свита свиты хиргис-нур, нижний плиоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Дорсальный надмыщелковый отросток 

утоньшен, заострен и образует с диафизом острый 
угол; вентральный надмыщелковый бугорок вплот-
ную подходит к вентральному мыщелку; каудаль-
но-дистальный угол сгибательного отростка за-
круглен; перемычка с дистального конца между 
сгибательным отростком и вентральным мыщелком 
узка и заострена. Боковые ребра дорсальной трици-
питальной борозды острые и высокие, переходя-
щие на диафиз с заметным изломом. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
 
Подсемейство Calidrinae Reichenbach, 1849 

 

Род Mirolia Ballmann, 2004 
 

Mirolia: [Ballmann, 2004, p. 109]. 
Типовой вид – Mirolia brevirostrata Ballmann, 

2004, средний миоцен Германии.  
Диагноз. Поперечное сечение дорсальной дуги 

надклювья на уровне носовой перегородки расши-
рено и уплощено; предчелюстной симфиз слабоуп-
лощен; предчелюстные отростки носовых костей 
широки, передний край глазницы прямой, задний 
отросток нижней челюсти короток. Отпечаток кре-
пления m. supracoracoideus на плечевой кости сдви-
нут проксимально. Дорсальный надмыщелковый от-
росток тонок. Тарзометатарзус по длине примерно 
равен плечевой кости. По: [Ballmann, 2004], с изме-
нениями.  

Видовой состав. Mirolia brevirostrata Ballmann, 
2004; M. dubia Ballmann, 2004, M. parvula Ballmann, 
2004, M. mascalidris Ballmann, 2004; все средний 
миоцен Германии.  

Замечания. По заключению П. Бальмана [Ball-
man, 2004], род Mirolia объединяет песочников, мор-
фологически близких современным Calidris subrufi-
collis и C. pugnax (традиционно выделявшихся в от-
дельные роды Philomachus и Tryngites). Таким об-
разом, если следовать широкой трактовке рода Ca-
lidris [Dickinson, Remsen, 2013], то, возможно, род 
Mirolia следует включить в Calidris. Mirolia masca-
lidris помещен в этот род предварительно [Ball-
mann, 2004].  
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Mirolia sp.  
 

Scolopacidae: [Зеленков, Мартынович, 2012, с. 14].  
Calidrinae gen. indet: [Зеленков, Мартынович, 2013, 

с. 84]. 
Экз. ПИН, № 2614/194, дистальный фрагмент 

правой плечевой кости; местонахождение Тагай, о. 
Ольхон, Байкал, Россия; тагайская свита, нижний 
или средний миоцен. 
 

Род Calidris Merrem, 1804 
 

Calidris: [Peters, 1934, p. 280; Brodkorb, 1967,  
p. 189; del Hoyo et al., 1996, p. 519; Mlíkovský, 2002, 
p. 127; Степанян, 2003, с. 218; Dickinson, Remsen, 
2013, p. 211].  

Ereunetes: [Peters, 1934, p. 281; Brodkorb, 1967,  
p. 189]. 

Erolia: [Brodkorb, 1967, p. 188; Peters, 1934, p. 282]. 
Micropalma: [Peters, 1934, p. 287; Brodkorb, 1967, 

p. 190; del Hoyo et al., 1996, p. 530].  
Philomachus: [Peters, 1934, p. 288; Brodkorb, 1967, 

p. 190; del Hoyo et al., 1996, p. 530; Mlíkovský, 2002, 
p. 127; Степанян, 2003, с. 217]. 

Типовой вид – Tringa canutus Linnaeus, 1758, 
современный. 

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. 24 современных вида. Ископа-

емые: C. rayi (Brodkorb, 1963), поздний миоцен 
Флориды; C. pacis (Brodkorb, 1955), C. penepusilla 
(Brodkorb, 1955), оба поздний миоцен ‒ ранний 
плиоцен Флориды; C. hesternus (Wetmore, 1924), 
плиоцен Аризоны; C. binagadensis (Serebrovsky, 
1940), поздний плейстоцен Азербайджана. 

Замечания. До самого последнего времени пе-
сочников разбивали на несколько родов, в составе 
которых также были описаны все ископаемые 
виды. 

 
Calidris binagadensis (Serebrovsky, 1940) 

 

Machetes (Tringa?) binagadensis: [Серебровский, 
1940а, с. 767, фиг. 1, C, D]. 

Machetes binagadensis: [Серебровский, 1940б,  
с. 73]. 

Philomachus binagadensis: [Серебровский, 1948, 
с. 37, рис. 21; Дементьев, 1964, с. 682, рис. 688; 
Brodkorb, 1967, p. 190]. 

Голотип – ЕИМ, №С 1, череп; местонахожде-
ние Бинагады, Азербайджан; верхний плейстоцен. 

Материал. Голотип; экз. ЕИМ, №№ 338–344,  
7 экземпляров черепов; экз. ЕИМ, № 345, фрагмент 
клюва; экз. ЕИМ, №№ 346, 347, нижние челюсти; 
экз. ЕИМ, №№ 348, 349, локтевые кости; экз. ЕИМ, 
№ 350, тибиотарзус; все из типового местонахож-
дения. 

Диагноз. Лобные кости над глазницами относи-
тельно заужены. Размеры крупнее современного C. 
pugnax. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Таксономический статус данной фор-

мы нуждается в уточнении. 
 

Calidris pugnax rhyphaeicus (Potapova, 1990) 
Табл. XXVI, фиг. 3, 4 

 

Philomachus pugnax rhyphaeicus: [Потапова, 1990, 
с. 142, рис. 3, 6; Mlíkovský, 2002, p. 127]. 

Голотип – ЗИН, РО № 4003, левая плечевая 
кость; местонахождение Медвежья пещера, верхо-
вья р. Печоры, Северный Урал, Россия; поздний па-
леолит, верхний плейстоцен. 

Паратипы – ЗИН, РО №№ 4008–4021, 4027, 
плечевые кости; местонахождение Медвежья пеще-
ра, верховья р. Печоры, Северный Урал; поздний 
палеолит, верхний плейстоцен. 

Материал. Экз. ЗИН, РО №№ 4004–4007, 4028, 
коракоиды; экз. ЗИН, РО № 4022, лучевая кость; 
экз. ЗИН, РО №№ 4023–4025, тибиотарзусы; экз. 
ЗИН, РО № 4026, синсакрум; все из типового ме-
стонахождения. 

Диагноз. Крупнее современного Calidris pugnax 
pugnax L., 1758. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Структура костей скелета не отли-

чается от таковой рецентного Calidris pugnax pug-
nax L., 1758, представленного в современной фауне 
только номинативным подвидом. При этом разме-
ры костей ископаемого подвида заметно выходят за 
пределы таковых современного. 

 

 
 

Рис. 75. Macrorhamphus finitimus Kurochkin, 1971. 
Краниальная половина правого коракоида (голотип 
ПИН, №2614/31) с каудальной (а), медиальной (б) и 
краниальной (в) сторон [Курочкин, 1985, рис. 35]; 
местонахождение Хиргис-Нур 2, Монголия; верхняя 
подсвита свиты хиргис-нур, верхний миоцен 
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Calidrinae nomen dubium 
Macrorhamphus finitimus Kurochkin, 1971 

Рис. 75 
 

Macrorhamphus finitimus: [Курочкин, 1971, с. 66, 
рис. 5]. 

Calidris sp.: [Курочкин, 1985, с. 73, рис. 35, табл. 
XI, фиг. 5, 6]. 

Экз. ПИН, № 2614/31, краниальная половина 
правого коракоида; местонахождение Хиргис-Нур 
2, Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис-нур, 
верхний миоцен. 

Замечания. Данный фрагмент коракоида перво-
начально описан как Macrorhamphus (=Limnodro-
mus) finitimus [Курочкин, 1971], но затем был пе-
ремещен в род Calidris [Курочкин, 1985]. Фрагмен-
тарность образца и общее сходство краниальной 
части коракоида у Calidris не позволяют уверенно 
диагностировать этот вид. 

 
Подсемейство Scolopacinae Rafinesque, 1815 

 

Род Limnodromus Weid, 1833 
 

Limnodromus: [Peters, 1934, p. 272; del Hoyo et 
al., 1996, p. 498; Степанян, 2003, с. 238; Dickinson, 
Remsen, 2013, p. 213]. 

Типовой вид – Scolopax noveboracensis Gmelin, 
1789 = Scolopax grisea Gmelin, 1789, современный.  

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. Три современных вида. 

 
Limnodromus sp. 

Рис. 76 
 

Limnodromus sp.: [Курочкин, 1985, с. 102, рис. 
48, 49, табл. XIV, фиг. 1–4, 7–10]. 

Экз. ПИН, № 2975/99, краниальный эпифиз ле-
вого коракоида; экз. ПИН, № 2975/121 краниаль-
ный эпифиз правого коракоида; экз. ПИН, №№ 
2975/9, 104, 105, фрагменты правых лопаток; экз. 
ПИН, №№ 2975/8, 100, 123, краниальные фрагмен-
ты грудин; экз. ПИН, № 2975/3, проксимальная по-
ловина левой плечевой кости; экз. ПИН, №№ 2975/ 
102, 133, 134, проксимальные эпифизы левых пле-
чевых костей; экз. ПИН, №№ 2975/6, 131, дисталь-
ные эпифизы левых плечевых костей; экз. ПИН, 
№№ 2975/103, 127–130, дистальные эпифизы пра-
вых плечевых костей; экз. ПИН, № 2965/136, прок-
симальный эпифиз правого карпометакарпуса; экз. 
ПИН, №№ 2975/97, 113, 115, дистальные эпифизы 
правых тибиотарзусов; экз. ПИН, №№ 2975/114, 116, 
дистальные эпифизы левых тибиотарзусов. Все из 
местонахождения Береговая в Забайкалье, Россия; 
верхний плиоцен, чикойская свита. 

Замечания. Бекасовидный веретенник из место-
нахождения Береговая по размеру сходен с совре-
менным L. semipalmatus (Blyth, 1848). 

 
Род Scolopax Linnaeus, 1758 

 

Scolopax: [Peters, 1934, p. 278; del Hoyo et al., 
1996, p. 489; Mlíkovský, 2002, p. 128; Степанян, 
2003, с. 231; Dickinson, Remsen, 2013, p. 213]. 

Типовой вид – Scolopax rusticola Linnaeus, 
1758, современный. 

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. Восемь современных видов. 

Ископаемые: S. baranensis Jánossy, 1979, ранний 
плиоцен Венгрии; S. carmesinae Segui, 1999, позд-
ний плиоцен Испании. 
 

Scolopax rusticola magna Potapova, 1990 
Табл. XXVI, фиг. 5, 6 

 

Scolopax rusticola magnus: [Потапова, 1990, с. 143, 
рис. 3, фиг. 7; Mlíkovský, 2002, p. 128]. 

Голотип – ЗИН, РО № 4029, левая плечевая 
кость; местонахождение Медвежья пещера, верхо-
вья р. Печоры, Северный Урал, Россия; поздний па-
леолит, верхний плейстоцен. 

Паратипы – ЗИН, РО №№ 4039–4056, 4077–
4099, 4104–4108, плечевые кости; все из типового 
местонахождения. 

Материал. Экз. ЗИН, РО № 4030–4037, 4066–
4076, 4102, 4103, коракоиды; экз. ЗИН, РО № 4038, 
лопатка; экз. ЗИН, РО №№ 4057–4062, 4100–4102, 
карпометакарпусы; экз. ЗИН, РО №№ 4063–4065, 
тибиотарзусы; все из типового местонахождения. 

Диагноз. Крупнее современного Scolopax rusti-
cola rusticola. 

Распространение. Типовое местонахождение; 
пещера Ла Фаж, Франция и о. Крит; верхний плей-
стоцен. 

Замечания. Структура костей скелета не отли-
чается от таковой современного Scolopax rusticola 
rusticola L., 1758, но размеры плечевой кости, кар-
пометакарпуса и тибиотарзуса ископаемого подви-
да превышают таковые современного. 

 
Подсемейство Tringinae Rafinesque, 1815 

 

Род Tringa Bechstein, 1803 
 

Tringa: [Peters, 1934, p. 264; del Hoyo et al., 1996, 
p. 509; Mlíkovský, 2002, p. 129; Степанян, 2003,  
с. 208; Dickinson, Remsen, 2013, p. 216]. 

Типовой вид – Tringa ochropus Linnaeus, 1758, 
современный. 
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Рис. 76. Limnodromus sp. Фрагменты скелета: а–в – проксимальный фрагмент левой плечевой кости (экз. 
ПИН, №2975/3) с каудальной (а), краниальной (б) и проксимальной (в) сторон, г–е – дистальный фрагмент пра-
вой плечевой кости (экз. ПИН, №2975/6) с дорсальной (г), краниальной (д) и дистальной (е) сторон, ж–к – экз. 
дистальный фрагмент левого тибиотарзуса (ПИН, №2975/115) с медиальной (ж), краниальной (з), латеральной 
(и) и дистальной (к) сторон, л–н – краниальный фрагмент левого коракоида (экз. ПИН, №2975/99) с вентраль-
ной (л), латеральной (м) и дорсальной (н) сторон [Курочкин, 1985, рис. 48, 49]; местонахождение Береговая, 
Россия; верхний плиоцен, чикойская свита 

 
Диагноз. Современный род.  
Видовой состав. 13 современных видов. Иско-

паемые: T. grivensis (Ennouchi, 1930), средний мио-
цен Франции; T. majori (Lydekker, 1893), средний 
миоцен Франции; T. minor (Ennouchi, 1930), сред-
ний миоцен Франции; T. grigorescui Kessler et Gal, 
1996, средний миоцен Румынии; T. scarabellii (Por-
tis, 1887), поздний миоцен Италии; Tringa antiqua 
Feduccia, 1970, плиоцен США; T. numenioides Sere-
brovsky, 1941, ранний плиоцен Украины; T. pene-
pusilla (Brodkorb, 1955), ранний плиоцен США. 

Замечания. В этом роде или в составе синони-
мичных родов было описано несколько палеогено-
вых, а также ранне- и среднемиоценовых видов. 
Totanus edwardsi (Gaillard, 1908) из эоцена или оли-
гоцена Франции был помещен в Charadriiformes ge-
nus incertae sedis Мликовским [Mlíkovský, 2002], 
что принимается и в этой работе; Totanus lartetianus 
Milne-Edwards, 1863 из раннего миоцена Франции 
был выделен в отдельный род Scolopacimilis De Pi-
etri et Mayr, 2013, а T. gracilis Milne-Edwards, 1868, 
также из раннего миоцена Франции и Германии – в 
новый род Parvelorius De Pietri et Mayr, 2013. Отне-
сение рода Scolopacimilis к семейству Scolopacidae 
остается под вопросом, а род Parvelorius может 
быть близок современным Limosinae [De Pietri, 
Mayr, 2012]. Родовая принадлежность остальных 
среднемиоценовых видов остается под вопросом и 
требует специального изучения. Мликовский [Mlí-
kovský, 2002] отнес T. grivensis (Ennouchi, 1930), T. 
majori (Lydekker, 1893) и T. minor (Ennouchi, 1930) 
к Charadriiformes incertae sedis.  

Tringa numenioides Serebrovsky, 1941 
 

Totanus numenioides: [Серебровский, 1941б, с. 478, 
фиг. 4; Brodkorb, 1967, p. 187; Mlíkovský, 2002, p. 131]. 

Tringa numenioides: [Дементьев, 1964, с. 682, 
рис. 687]. 

Tringa numenioidea: [Bocheńsky, 1997, p. 316]. 
Голотип – ИЗ НАНУ, № 6475, левая плечевая 

кость; местонахождение катакомбы г. Одессы, 
Украина; нижний плиоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. По деталям строения более всего схо-

ден с современным Tringa totanus, но плечевая кость 
крупнее, хотя и изящнее, с относительно более 
тонким диафизом. 

Распространение. Ранний плиоцен Украины. 
Замечания. В современном понимании родовые 

названия Totanus и Tringa считаются синонимами. 
Родовая принадлежность данной формы и диагноз 
нуждаются в уточнении. 
 

Tringa sp. 
Рис. 77 

 

Tringa sp.: [Курочкин, 1985, с. 72, рис. 34, табл. 
X, фиг. 3, 4]. 

Экз. ПИН, № 2614/98, дистальный эпифиз лево-
го тибиотарзуса; местонахождение Шарга, Шарга-
ин-Гоби, Гоби-Алтайский Аймак, Монголия; свита 
ошин, верхи среднего миоцена. 

Замечания. По размеру сходен с современным 
T. stagnatilis, но отличается морфологически.  
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Рис. 77. Tringa sp. Дистальный эпифиз левого ти-
биотарзуса (экз. ПИН, №2614/98) с медиальной (а), 
краниальной (б) и дистальной (в) сторон [Курочкин, 
1985, рис. 34]; местонахождение Шарга, Монголия; 
свита ошин, верхи среднего миоцена 

 
Род Phalaropus Brisson, 1760 

 

Phalaropus: [Peters, 1934, p. 292; del Hoyo et al., 
1996, p. 532; Степанян, 2003, с. 216 (partim); Dickin-
son, Remsen, 2013, p. 216].  

Типовой вид – Tringa fulicaria Linnaeus, 1758, 
современный. 

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. Два современных вида. Иско-

паемый Phalaropus eleonorae Kurochkin, 1985, позд-
ний плиоцен России. 

 
Phalaropus eleonorae Kurochkin, 1985 

Табл. XXVI, фиг. 7, 8 
 

Phalaropus eleonorae: [Курочкин, 1985, с. 104, 
табл. XIV, фиг. 5, 6].  

Голотип – ПИН, № 2975/135, полная левая пле-
чевая кость; местонахождение Береговая, Республи-
ка Бурятия, Россия; чикойская свита, верхний плиоцен. 

Диагноз. Головка плечевой кости удлинена дор-
совентрально; дорсальный бугорок доходит до го-
ловки плечевой кости; пневматическая впадина не-
глубока; дорсальный надмыщелковый отросток име-
ет некрупные размеры; вентральный надмыщелко-
вый бугорок маленький, гребень, тянущийся от не-
го в проксимальном направлении, тонок; сгибатель-
ный отросток притуплен с дистальной стороны. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
 

Charadrii nomen dubium 
 

Sterna milneedwardsii Riabinin, 1931 
 

Sterna milneedwardsii: [Рябинин, 1931, с. 276, 
рис. 1]. 

Sterna Milne-Edwardsii: [Lambrecht, 1933, S. 545].  

Sterna milne-edwardsii: [Brodkorb, 1967, p. 208].  
Экз. ЦНИГР музей, № 1/3592, частичный скелет 

(череп, часть позвоночника, таз, передняя конеч-
ность, задняя конечность); местонахождение Киса-
тиби, Ахалцыхский район, Грузия; верхний миоцен. 

Замечания. Данный экземпляр был первоначаль-
но отнесен к роду Sterna, что никак не обосновы-
валось; при этом отмечалось, что он значительно 
меньше, чем любая современная крачка [Рябинин, 
1931]. Однако он никак не может относиться к это-
му роду, так как имеет длинный и тонкий тарзоме-
татарзус и утолщенные кости предплечья. Скорее 
всего, данный экземпляр относится к куликам (Сha-
radrii). При этом сохранность скелетных элементов 
не позволяет установить даже семейственное поло-
жение данной формы. 
 

Семейство Alcidae Vigors, 1825 
 

Род Pinguinus Bonnaterre, 1790 
 

Pinguinus: [Peters, 1934, p. 351; Brodkorb, 1967, 
p. 218; Dickinson, Remsen, 2013, p. 222]. 

Alca: [Lydekker, 1891, p. 194; Lambrecht, 1933,  
S. 551; Mlíkovský, 2002, p. 139 (partim)]. 

Типовой вид – Alca impennis Linnaeus, 1758, вы-
мер в историческое время. 

Диагноз. Элементы крыла укороченные. Разме-
ры наиболее крупные в подотряде. 

Видовой состав. Только типовой вид, вымер-
ший в историческое время. 
 

Pinguinus impennis (Linnaeus, 1758) 
 

Pinguinus impennis: [Potapova, 1994]. 
Экз. без номеров; место хранения не указано. 

Отдельные кости от четырех экземпляров; местона-
хождение Маяк II, губа Дроздовская, Кольский по-
луостров, Мурманская обл., Россия; голоцен, около 
2000 лет до н.э. [Potapova, 1994]. 

 
Семейство Laridae Vigors, 1825 

 

Подсемейство Larinae Rafinesque, 1815 
 

Larinae gen. indet. 1 
 

Larus sp.: [Kessler, 1984, p. 526, figs. 25, 26]. 
Экз. LPUI, № 62 MS, левая локтевая кость без 

проксимального эпифиза; местонахождение Киши-
нев, Молдова; средний сармат, верхний миоцен. 

Замечания. По строению мыщелков дистально-
го эпифиза локтевой кости имеет много общего с 
поморниками (Stercorariidae) [Kessler, 1984]. 
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Larinae gen. indet. 2 
Табл. XXVI, фиг. 11, 12 

 

Larus magn. L. ichthyaetus: [Zelenkov, 2013a, p. 165, 
fig. 7]. 

Экз. ПИН, № 3378/133, гороховидная кость; мес-
тонахождение Чоно-Хариах 2, Кобдосский аймак, 
Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис-нур, ниж-
ний плиоцен. 

Замечания. Крупная чайка, размером с совре-
менную Ichthyaetus ichthyaetus [Zelenkov, 2013a]. 
 

Larinae gen. indet. 3 
Табл. XXVI, фиг. 13 

 

Larus magn. L. canus: [Zelenkov, 2013a, p. 165, 
fig. 7]. 

Экз. ПИН, № 3378/85, дистальный фрагмент пра-
вого карпометакарпуса; местонахождение Чоно-Ха-
риах, Кобдосский аймак, Монголия; верхняя под-
свита свиты хиргис-нур, нижний плиоцен. 

Замечания. Средних размеров чайка, размером 
с современную Larus canus [Zelenkov, 2013a]. 
 

Charadriiformes fam. indet. 1 
 

Recurvirostridae indet.: [Пантелеев, 2011, с. 84, 
табл. I, фиг. j–l]. 

Экз. ЗИН, PO № 6699, дистальная половина и 
проксимальный эпифиз правой лучевой кости; карь-
ер Пролом к северо-востоку от г. Белогорск, Крым; 
лютет, средний эоцен.  

Замечания. Фрагмент лучевой кости был пер-
воначально отнесен к Recurvirostridae [Пантелеев, 
2011], однако, учитывая морфологическую мозаич-
ность палеогеновых семейств птиц и слабую диа-
гностичность лучевой кости, данный образец сле-
дует относить к Charadriiformes fam. indet.  

 
Charadriiformes fam. indet. 2 

 

Charadriiformes indet.: [Пантелеев, 2011, с. 84, 
Табл. I, фиг. h, i]. 

Экз. ЗИН, PO № 4666, проксимальная половина 
левого карпометакарпуса; карьер Пролом к северо-
востоку от г. Белогорск, Крым; лютет, средний эо-
цен.  

Замечания. Карпометакарпус принадлежал пти-
це размером с современного Tringa totanus [Панте-
леев, 2011].  
 

Charadriiformes fam. indet. 3 
 

Charadriiformes indet: [Зеленков, Мартынович, 
2013, с. 84]. 

Экз. ПИН, № 2614/195, краниальный фрагмент 
левой лопатки; местонахождение Тагай, о. Ольхон, 

Байкал, Россия; тагайская свита, нижний или сред-
ний миоцен.  

Замечания. Необычная морфология данной ло-
патки не позволяет отнести ее с уверенностью ни к 
одному из современных семейств.  

 
Надотряд Otidimorphae Cracraft, 2013 

 

Отряд Otidiformes Wagler, 1830 
 

Семейство Otididae Rafinesque, 1815 
 

Род Ioriotis Burchak-Abramovich et Vekua, 1981 
 

Ioriotis: [Бурчак-Абрамович, Векуа, 1981, с. 54]. 
Типовой вид – Ioriotis gabunii Burchak-Abramo-

vich et Vekua, 1981. 
Диагноз. Головка плечевой кости краниокау-

дально заужена и слабовыпукла; пекторальный гре-
бень низок, его каудальная поверхность покрыта се-
рией мелких гребней; дорсальный бугорок почти не 
развит; краниальная поверхность плечевого утол-
щения выпукла, неправильных четырехугольных 
очертаний.  

Видовой состав. Типовой вид. 
Замечания. Таксономический статус данного рода 

требует уточнения ввиду очень крупных размеров. 
 

Ioriotis gabunii Burchak-Abramovich et Vekua, 1981 
 

Ioriotis gabunii: [Бурчак-Абрамович, Векуа, 1981, 
с. 54, рис. 1]. 

Голотип – ИП АН Грузии, № К-391, прокси-
мальный эпифиз левой плечевой кости; местона-
хождение Квабеби, Восточная Грузия; средний ак-
чагыл, верхний плиоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Вид монотипичного рода. 
Распространение. Типовое местонахождение. 

 
Род Miootis Umanskaja, 1979 

 

Miootis: [Уманская, 1979а, с. 40; Mlíkovský, 2002, 
p. 98; Пантелеев, 2005, с. 74]. 

Типовой вид – Miootis compactus Umanskaja, 1979. 
Диагноз. Дистальный симфиз сильно удлинен 

проксимодистально; вершина гороховидного от-
ростка развернута вентрально; малая метакарпалия 
начинается дистальнее гороховидного отростка; на 
вентральной поверхности кости в месте отхожде-
ния малой метакарпалии выражен бугорок для при-
крепления lig. ulnocarpo-metacarpale ventrale; вент-
ральная поверхность проксимального блока кости 
расположена под углом 100° к продольной оси боль-
шой метакарпалии; сухожильная борозда заверша-
ется у дистального конца на дорсальной поверхно-



 234 

сти большой метакарпалии овальным расширени-
ем. По [Уманская, 1979а], с уточнениями. 

Видовой состав. Типовой вид из позднего мио-
цена Причерноморья. 

Замечания. Мликовский [Mlíkovský, 2002] заме-
тил, что таксономический статус данного рода нуж-
дается в уточнении. 
 

Miootis compactus Umanskaja, 1979 
Табл. XXV, фиг. 23, 24 

 

Miootis compactus: [Уманская, 1979а, с. 40, рис. 1; 
Bocheński, 1997, p. 315; Mlíkovský, 2002, p. 98; Пан-
телеев, 2005, с. 74]. 

Голотип – ИЗ НАНУ, № 25/2891 (хранится в 
ННПМ), левый карпометакарпус; местонахождение 
Ново-Эметовка, Беляевский р-н, Одесская обл., Ук-
раина; поздний мэотис, верхний миоцен. 

Материал. Голотип; экз. ИЗ НАНУ, № 25/2298 
(хранится в ННПМ), первая фаланга IV (?) пальца 
лапы; местонахождение Ново-Эметовка, Беляев-
ский р-н, Одесская обл., Украина; поздний мэотис, 
верхний миоцен. Экз. ЗИН, PO № 737, дистальный 
фрагмент левой локтевой кости; местонахождение 
Морская 2 вблизи ж/д станции Морская, Ростов-
ская обл., Россия; средний туролий, верхний миоцен. 

Диагноз. Вид монотипичного рода. 
Распространение. Типовое местонахождение и 

местонахождение Морская 2 в Ростовской обл., 
Россия. 

Замечания. Отнесение фрагмента локтевой кос-
ти из местонахождения Морская 2 к данному виду 
предварительно [Пантелеев, 2005], поскольку прямое 
сравнение с украинскими материалами невозможно.  

 
Род Otis Linnaeus, 1758 

 

Otis: [Peters, 1937, p. 217; Brodkorb, 1967, p. 174; 
del Hoyo et al., 1996, p. 263; Mlíkovský, 2002, p. 98; 
Степанян, 2003, с. 185; Dickinson, Remsen, 2013,  
p. 167].  

Типовой вид – Оtis tarda Linnaeus, 1758, совре-
менный.  

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. Один современный вид. Иско-

паемые: O. affinis Lydekker, 1891, средний миоцен 
Германии; Otis khosatzkii Bocheński et Kurochkin, 
1987, ранний плиоцен Молдовы; O. bessarabicus 
Kessler et Gal, 1996, поздний миоцен Молдовы. 

Замечания. Otis affinis Lydekker, 1891 был пере-
мещен в род Chlamydotis Бродкорбом [Brodkorb, 1967] 
и возвращен в род Otis Мликовским [Mlíkovský, 1992, 
2002]. O. lambrechti Kretzoi, 1941 из плейстоцена 
Венгрии и O. brevipes Giebel, 1847 из плейстоцена 
Германии были синонимизированы с современным 
видом O. tarda Мликовским [Mlíkovský, 2002]. 

Otis khosatzkii Bocheński et Kurochkin, 1987  
Табл. XXV, фиг. 15–17 

 

Otis khosatzkii: [Bocheński, Kurochkin, 1987b,  
p. 175, pl. 1, figs. 1–3; Bocheński, 1997, p. 315]. 

Chlamydotis undulata: [Mlíkovský, 2002, p. 98]. 
Голотип – ПИН, № 2614/56, дистальная часть 

правого тибиотарзуса; местонахождение Этулия, 
Вулканештский район, Молдова; «молдавский рус-
сильон», нижний плиоцен. 

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 2614/55, прок-
симальная часть левой лопатки, типовое местона-
хождение. 

Диагноз. Борозда сухожилия m. fibularis longus 
доходит до проксимальной границы латерального 
мыщелка; дистокаудальный край медиального греб-
ня тибиального блока не протягивается заметно в 
дистальном направлении; передняя сторона лате-
рального мыщелка срезана полого при взгляде с 
дистальной стороны. В два раза мельче современ-
ного Otis tarda. 

Распространение. Нижний плиоцен Молдовы. 
Замечания. Лопатка отнесена к O. khosatzkii на 

основании соответствующих относительных разме-
ров. Она специфична удлиненным и утоньшенным 
акромионом и отчетливо разделенными суставным 
бугорком для сочленения с коракоидом и гленоид-
ной суставной поверхностью. Сходная дрофа была 
указана из неогена Венгрии и Болгарии [Jánossy, 
1991; Boev, 1999], однако отнесение ее к O. Khosat-
zkii требует подтверждения. Мликовский [Mlíkov-
ský, 2002] бездоказательно синонимизировал Otis 
khosatzkii с современным Chlamydotis undulata, в то 
время как для O. khosatzkii характерно морфологи-
ческое сходство с современными Otis tarda [Bo-
cheński, Kurochkin, 1987b], проявляющееся в нали-
чии удлиненного в проксимальном направлении 
медиального гребня тибиального блока и полого 
срезанной передней поверхности латерального мы-
щелка при виде с дистальной стороны.  

 
Otis bessarabicus Kessler et Gal, 1996 

 

Otis bessarabicus: [Kessler, Gal, 1996, p. 77, fig. 3]. 
Otis bessarabensis: [Mlíkovský, 2002, p. 99]. 
Голотип – LPUI, № 62 MS, дистальный фраг-

мент левой локтевой кости; местонахождение г. Ки-
шинев, Молдова; средний сармат, верхний миоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Пястный бугорок треугольной формы, 

его вершина ориентирована вентрально и внутрь; 
вентральный мыщелок округлый, без заострения 
дистального края; лучевая ямка хорошо выражена 
и заходит дорсальнее сухожильной вырезки. Разме-
ры немного крупнее современного O. tetrax. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
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Замечания. Мликовский [Mlíkovský, 2002] счи-
тает, что таксономический статус этой формы тре-
бует подтверждения; тем не менее отнесение ее к 
дрофам и роду Otis, в частности, кажется коррект-
ным.  

 

Otis sp.  
Табл. XXV, фиг. 18 

 

Otis sp.: [Bocheński, Kurochkin, 1987b, p. 182]. 
Экз. ПИН, № 2614/57, проксимальная часть пра-

вой лучевой кости; местонахождение Чишмикиой, 
Вулканештский р-н, Молдова; верхняя тамань, ниж-
ний плейстоцен.  

Замечания. Крупная дрофа. Описание см. [Bo-
cheński, Kurochkin, 1987b, p. 182-183]. 
 

Род Tetrax T. Forster, 1817 
 

Tetrax: [Peters, 1934, p. 217; del Hoyo et al., 1996, 
p. 273; Степанян, 2003, с. 186; Dickinson, Remsen, 
2013, p. 166].  

Типовой вид – Оtis tetrax Linnaeus, 1758, совре-
менный.  

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. Один современный вид. T. pa-

ratetrax (Bocheński et Kurochkin), 1987, comb. nov., 
ранний плиоцен Молдовы; T. kalmani Jánossy, 1972, 
ранний плейстоцен Венгрии.  

 
Tetrax paratetrax (Bocheński et Kurochkin, 1987) 

Табл. XXV, фиг. 13, 14 
Otis paratetrax: [Bocheński, Kurochkin, 1987b,  

p. 179, pl. 1, fig. 6, 7; Bocheński, 1997, p. 315]. 
Otis tetrax: [Mlíkovský, 2002, p. 99]. 
Голотип – ПИН, № 2614/49, краниальный фраг-

мент левого коракоида; местонахождение Этулия, 
Вулканештский район, Молдова; «молдавский рус-
сильон», нижний плиоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Поперечный срез стержня коракоида 

близок к квадратному; плечевая суставная поверх-
ность незначительно выпукла в своей средней час-
ти. Размеры – мелкие для дрофиных. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. По очертаниям среза стержня и вы-

пуклой плечевой составной поверхности O. parate-
trax ближе к Chlamydotis undulata, чем к Tetrax te-
trax, и поэтому не может быть синонимизирован с 
последним видом, что ранее было предложено 
Мликовским [Mlíkovský, 2002]. 
 

Otididae gen. indet. 
Рис. 78 

 

Otididae gen.: [Курочкин, 1985, с. 91, табл. XI, 
фиг. 8, 9, рис. 44]. 

Экз. ПИН, № 3381/426, проксимальная фаланга 
третьего пальца левой лапы; местонахождение Ша-
мар, Селенгинский аймак, Монголия; чикойская сви-
та, верхний плиоцен. 

Замечания. Данный экземпляр отличается от со-
временных Otis, Tetrax, Chariotis и Chlamydotis тем, 
что плантарный край проксимальной сочленовной 
поверхности почти симметричен, а ямка в месте при-
крепления сухожилия сгибателя пальца (прокси-
мальнее от дистального конца на плантарной его 
поверхности) неглубокая. Немного крупнее совре-
менного Chlamydotis undulata. 

 
Род Gryzaja Zubareva, 1939 

 

Gryzaja: [Зубарева, 1939, с. 607; Дементьев, 1964, 
с. 684; Воинственский, 1967, с. 15; Brodkorb, 1967, 
p. 175; Bocheński, Kurochkin, 1987, p. 184; Mlíkov-
ský, 2002, p. 100]. 

Chlamydotis: [Серебровский, 1941, с. 474; Де-
ментьев, 1964, с. 680]. 

Otis: [Воинственский, 1959a, с. 200, 1967, с. 15]. 
Типовой вид – Gryzaja odessana Zubareva, 1939. 
Диагноз. Диафизы тибиотарзуса и тарзомета-

тарзуса сильно сжаты латеромедиально. На дорсаль-
ной поверхности дистальной части диафиза тарзо-
метатарзуса отпечатаны глубокие каналы сухожи-
лий m. extensor brevis digiti IV и m. adductor digiti II; 
проксимальнее блока метатарзалии III рельефно вы-
деляется ямка в месте отхождения m. extensor bre-
vis digiti III, видоизмененного у дроф в сухожилие; 
блок метатарзалии IV развернут наружу в меньшей 
степени, чем у современных представителей рода Otis. 

Видовой состав. Типовой вид из раннего плио-
цена Украины и Молдовы. 

Замечания. Род Gryzaja был выделен в отдель-
ное семейство Gryzajidae [Brodkorb, 1967; Bocheń-
ski, Kurochkin, 1987b], поскольку необычная мор-
фология тибиотарзусов повторяется у всех извест-
ных экземпляров. В то же время характерное рас-
ширение тарзометатарзуса встречается и у других 
групп птиц (найдено Л.В. Горобцом у домашней 
курицы) и поэтому не должно считаться признаком 
отдельного семейства. Валидность данного рода 
также требует подтверждения; предварительное срав-
нение показывает, что Gryzaja может оказаться млад-
шим синонимом Neotis. 
 

Gryzaja odessana Zubareva, 1939 
Табл. XXV, фиг. 18–22 

 

Gryzaja odessana: [Зубарева, 1939, с. 607, рис. 
без номера; 1948, с. 125, рис. 7–9; Дементьев, 1964, 
с. 684, рис. 690; Brodkorb, 1967, p. 175; Воинствен-
ский, 1967, с. 16; Курочкин, Хозацкий, 1972, с. 347,  
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Рис. 78. Otididae gen. indet. Проксимальная фаланга третьего пальца левой лапы (экз. ПИН, №3381/426) с 
проксимальной (а), дорсальной (б), медиальной (в) и вентральной (г) сторон [Курочкин, 1985, рис. 44]; место-
нахождение Шамар, Монголия; чикойская свита, верхний плиоцен 

 
рис. 1, 2; Bocheński, Kurochkin, 1987b, p. 184; Bo-
cheński, 1997, p. 315; Mlíkovský, 2002, p. 100]. 

Chlamydotis pliodeserti: [Серебровский, 1941,  
с. 477, фиг. 2, 3; Дементьев, 1964, с. 680, рис. 685; 
Воинственский, 1967, с. 16]. 

Otis gryzaja: [Воинственский, 1967, с. 17]. 
Лектотип – ИЗ НАНУ, №6617, правый тибио-

тарзус; катакомбы г. Одессы, Украина; нижний 
плиоцен; выделен [Mlíkovský, 2002]. 

Паралектотип – ИЗ НАНУ, № 6618, дисталь-
ный эпифиз левого тибиотарзуса; катакомбы  
г. Одессы, Украина; нижний плиоцен [выделен: 
Mlíkovský, 2002]. 

Материал. ИЗ НАНУ, № 6496, целый правый 
коракоид; ИЗ НАНУ, № 6497, краниальная часть 
левого коракоида; ИЗ НАНУ, № 7399, целый пра-
вый тибиотарзус; ИЗ НАНУ, № 8033, правый ти-
биотарзус без проксимального эпифиза; ИЗ НАНУ, 
№ 8030, фрагмент плантарной части левого тибио-
тарзуса; ИЗ НАНУ, № 6620, фрагмент дистальной 
части диафиза левого тибиотарзуса; ИЗ НАНУ, 
№6619, дистальная половина правого тибиотарзу-
са; ИЗ НАНУ, № 6621, проксимальная часть право-
го тарзометатарзуса; ИЗ НАНУ, № 8027, 8028, 8029 
первые фаланги пальцев задней конечности; все из 
катакомб г. Одессы (частично хранится в ННПМ); 
ПИН, №2614/43, фрагмент проксимальной части 
правого тибиотарзуса; местонахождение Этулия, Вул-
канештский район, Молдова; «молдавский руссиль-
он», верхний плиоцен; ПИН, № 2614/42, дистальный 
эпифиз правого тарзометатарзуса; местонахождение 
Котловина, Одесская обл., Украина; «молдавский 
фаунистический комплекс» (русциний), нижний 
плиоцен. 

Диагноз. Вид монотипичного рода. Размеры 
сравнимы с современным Chlamydotis undulata. 

Распространение. Типовое местонахождение; 
местонахождения Котловина, Украина, и Этулия, 
Молдова; нижний плиоцен. 

Замечания. Г.П. Дементьев [1964] поместил G. 
odessana в отряд поганкообразных. М.А. Воинствен-
ский [1967] установил, что Chlamydotis pliodeserti 
Serebrovsky, 1941, является младшим синонимом 
Gryzaja odessana Zubareva, 1939, но ошибочно счи-

тал, что морфология Gryzaja вполне укладывается в 
особенности строения современного рода Otis, и по-
этому создал название Otis gryzaja Voinstvensky, 1967. 
В действительности Gryzaja odessana отличается от 
современных дроф Евразии, но для уточнения ее 
систематического положения необходимо сравне-
ние с африканскими таксонами.  

 
Надотряд Columbimorphae Cracraft, 

2013 
 

Отряд Сolumbiformes Garrod, 1874 
 

Семейство Columbidae Illiger, 1811 
 

Род Columba Linnaeus, 1758 
 

Columba: [Peters, 1937, p. 56; Brodkorb, 1971,  
p. 192; Del Hoyo et al., 1997, p. 113; Mlíkovský, 2002, 
p. 218; Степанян, 2003, с. 280]. 

Типовой вид – Columba oenas Linnaeus, 1758, 
современный. 

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. 51 современный вид. Ископа-

емые: C. omnisanctorum Ballmann, 1976, ранний плио-
цен Италии; C. pisana (Portis, 1889), средний плио-
цен Италии; C. melitensis Lydekker, 1891, поздний 
плейстоцен Мальты. 

Замечания. Мликовский [Mlíkovský, 2002] без 
видимых оснований синонимизировал виды C. om-
nisanctorum Ballmann, 1976 и C. pisana (Portis, 1889). 
 

Columba livia occitanica Mourer-Chauviré, 1975 
 

Columba livia: [Потапова, Барышников, 1993,  
с. 58; Mlíkovský, 2002, p. 219]. 

Columba livia occitanica: [Baryshnikov, Potapova, 
1995, p. 247]. 

Голотип – Национальный музей доисторической 
истории, Лез Эзи-де-Тайак, Франция; CD 66, B или 
C, 11623, полная левая плечевая кость; местона-
хождение Грот Эскаль близ Сент-Эстев-Жансон, 
департамент Буш-дю-Рон, Франция; миндель, сред-
ний плейстоцен. 
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Рис. 79. Syrrhaptes sp. Фрагменты скелета: а–г – проксимальная часть левого карпометакарпуса (экз. ПИН, 
№2614/75) с дорсальной (а), краниальной (б), вентральной (в) и каудальной (г) сторон, д–з – дорсальная поло-
вина левого коракоида (экз. ПИН, №3222/33) с медиальной (д), вентральной (е) и дорсальной (ж) сторон [Ку-
рочкин, 1985, рис. 36]; а–г – местонахождение Чоно-Хариах, Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис-нур, 
нижний плиоцен, д–з – местонахождение Хиргис-Нур 2, Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис-нур, верх-
ний миоцен 

 
Материал. Экземпляр без номера в коллекции 

ЗИН; пещера Треугольная, Карачаево-Черкесия Рес-
публика, Россия; средний плейстоцен. 

Распространение. Средний плейстоцен Франции 
и Северного Кавказа.  

Замечания. Из пещеры Треугольная Потаповой 
и Барышниковым [1993] в списке птиц был указан 
Columba livia. В их следующей статье в тексте и в 
списке появился Columba livia occitanica [Baryshni-
kov, Potapova, 1995]. Этот подвид описан для не-
скольких среднеплейстоценовых местонахождений 
Франции [Mourer-Chauviré, 1975]. 
 

Columbidae gen. indet. 
 

Columbidae indet.: [Пантелеев, 2005]. 
Экз. без номера в коллекции ЗИН, лопатка; мес-

тонахождение Морская 2 вблизи ж/д станции Мор-
ская, Ростовская обл., Россия; средний туролий, 
верхний миоцен. 

 
Отряд Pterocliformes Huxley, 1868 

 

Семейство Pteroclidae Bonaparte, 1831 
 

Род Syrrhaptes Illiger, 1811 
 

Syrrhaptes: [Peters, 1937, p. 3; Del Hoyo et al., 1997, 
p. 51; Степанян, 2003, с. 278; Dickinson, Remsen, 2013, 
p. 81].  

Типовой вид – Tetrao paradoxa Pallas, 1773, со-
временный. 

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. Два современных вида. Иско-

паемый Syrrhaptes kashini Kurochkin, 1985. 

Syrrhaptes kashini Kurochkin, 1985 
Табл. XXVI, фиг. 23, 24 

 

Syrrhaptes kashini: [Курочкин, 1985, с. 74, табл. 
XI, фиг. 4, 5]. 

Голотип – ПИН, № 3222/675; неполный син-
сакрум; местонахождение Хиргис-Нур 2, Убсунур-
ский аймак, Монголия; верхняя подсвита свиты хир-
гис-нур, верхний миоцен. 

Материал. Голотип.  
Диагноз. Дорсальный гребень высокий и узкий; 

передний конец синсакрума краниально суживает-
ся до сильно уплощенного с боков гребня; вентраль-
ная борозда в средней части занимает середину об-
щей ширины синсакрума с вентральной поверхно-
сти; каудально от передней пары больших ребер-
ных отростков синсакрум сначала несколько рас-
ширяется, а затем сужается. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
 

Syrrhaptes sp. 
Рис. 79 

 

Syrrhaptes sp.: [Курочкин, 1985, с. 75, табл. X, 
фиг. 7, 8, рис. 36]. 

Экз. ПИН, № 3222/33, дорсальная половина 
левого коракоида; местонахождение Хиргис-Нур 2, 
Убсунурский аймак, Монголия; верхняя подсвита 
свиты хиргис-нур, верхний миоцен. Экз. ПИН, № 
2614/75, проксимальная часть левого карпометакар-
пуса; местонахождение Чоно-Хариах, Кобдосский 
аймак, Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис-
нур, нижний плиоцен. 

Замечания. В строении этих двух фрагментов 
не удается найти признаков, по которым их можно 
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было бы отличить от соответствующих костей со-
временной S. paradoxus, с которой они также сход-
ны и по размерам. 

 
Надотряд Strisores Baird, 1858 

 

Отряд Apodiformes Peters, 1940 
 

Семейство Cypselavidae Mourer-Chauviré, 
2006 

 

Cypselavidae: [Mourer-Chauviré, 2006, p. 141]. 
Типовой род – Cypselavus Gaillard, 1908. 
Диагноз. Плечевая кость умеренно удлинена; вент-

ральный бугорок сильно выступает вентрально; дель-
топекторальный гребень высокий, конусообразный 
и формирует крючок, направленный краниально; 
проксимальный край дельтопекторального гребня 
вогнут; отросток m. extensor metacarpi radialis и бу-
горок m. tensor propatagialis pars brevis сближены; 
отросток m. extensor metacarpi radialis расположен 
примерно на расстоянии в одну четверть кости от 
ее дистального края; бугорок m. pronator superfici-
alis слабо развит. В коракоиде акрокоракоидный 
отросток загнут каудально и практически достигает 
прокоракоидного отростка; грудинная суставная по-
верхность очень широкая дорсовентрально в меди-
альной части и дорсовентрально узкая в своей ла-
теральной части; медиальный угол относительно ши-
рокий и выдается настолько же сильно, насколько 
латеральный угол. 

Состав. Роды Cypselavus Gaillard, 1908, средний 
эоцен – ранний олигоцен Франции; Argornis Karhu, 
1999, поздний эоцен Северного Кавказа (Россия); 
Parargornis Mayr, 2003, средний эоцен Германии. 

Замечания. Майр [Mayr, 2009a] предполагает, 
что сходство, наблюдаемое между представителя-
ми данного семейства, может оказаться примитив-
ным. Роды Argornis Karhu, 1999 и Parargornis Ma-
yr, 2003 первоначально описывались в составе се-
мейства Jungornithidae и были помещены в семей-
ство Cypselavidae Морер-Шовире [Mourer-Chauviré, 
2006]. 

 
Род Argornis Karhu, 1999 

 

Argornis: [Karhu, 1999, p. 208]. 
Типовой вид – Argornis caucasicus Karhu, 1999. 
Диагноз. Акрокоракоидная суставная поверхно-

сть вилочки удлинена медиолатерально. Акромион 
лопатки со скошенным латерально краниальным 
краем и хорошо выраженным гребнем lig. acrocora-
co-acromiale. Дорсальная часть медиальной порции 
акрокоракоидного отростка коракоида образует вы-
сокий каудально ориентированный гребень с медио-

латерально узким основанием; грудинная суставная 
поверхность седловидная, только медиальная часть 
ее вентрального гребня выступает вентрально; ла-
теральный угол грудинной фасетки выдается кау-
дально немного сильнее, чем медиальный. Вент-
ральная часть головки плечевой кости ориентиро-
вана перпендикулярно длинной оси кости, в то вре-
мя как дорсальная часть ориентирована косо и сме-
щена дистально по отношению к вентральной час-
ти; дистальная граница головки плечевой кости чет-
ко обозначена; бугорок m. tensor propatagialis pars 
brevis хорошо выражен; бугорок m. pronator super-
ficialis явно обособлен от вентрального надмыщел-
кового бугорка, который, в свою очередь, прилега-
ет к вентральному мыщелку; вентральный надмы-
щелок заметно выступает вентрально; сгибатель-
ный отросток выступает немного дистальнее вент-
рального мыщелка. Карпометакарпус относительно 
удлиненный. Проксимальная фаланга большого 
пальца крыла с отверстиями.  

Видовой состав. Типовой вид из позднего эо-
цена Северного Кавказа, Россия. 

Замечания. Приведенный выше диагноз в целом 
основан на первоначальном диагнозе [Karhu, 1999], 
но также содержит признаки, отличающие Argornis 
от описанного позднее Parargornis [Mayr, 2003]. 
 

Argornis caucasicus Karhu, 1999 
Табл. XXVI, фиг. 14–17 

 

Argornis caucasicus: [Karhu, 1999, p. 210, figs. 1–
3]. 

Голотип – ПИН, № 4425/18, неполный скелет 
(часть позвоночника, плечевой пояс и передние ко-
нечности); местонахождение Горный луч, левый бе-
рег р. Пшеха, Краснодарский край, Россия; кум-
ский горизонт, верхний эоцен. 

Материал. Голотип.  
Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 

см. [Karhu, 1999].  
Распространение. Типовое местонахождение. 
 
Семейство Jungornithidae Karhu, 1988 
 

Jungornithidae: [Карху, 1988; Karhu, 1999; Mayr, 
2003, p. 383; Mourer-Chauviré, 2006, p. 142; Mourer-
Chauviré, Sigé, 2006, p. 152]. 

Aegialornithidae: [Mlíkovský, 2002, p. 200 (partim)]. 
Типовой род – Jungornis Karhu, 1988. 
Диагноз. Краниальный выступ киля грудины 

развит слабо; суставные поверхности коракоидов 
широко расставлены и отделены от рострума гру-
дины; краниальные борозды киля хорошо развиты. 
Акрокоракоидная суставная поверхность вилочки 
вогнута, имеет округлую форму, ориентирована кау-
долатерально, ее диаметр меньше ширины ключи-
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цы на уровне переднего края этой суставной поверх-
ности. Гленоидная суставная поверхность лопатки 
ориентирована краниовентрально. Часть акрокора-
коидного отростка коракоида, заключенная между 
отпечатком акрокоракоидной связки и ключичной 
суставной поверхностью, вытянута латеромедиаль-
но; широкая грудинная суставная поверхность ко-
ракоида имеет четко очерченный выступающий ме-
диальный угол, расположенный на одном уровне с 
латеральным углом. Дельтопекторальный гребень 
плечевой кости серповидно изогнут и смещен прок-
симально, головка плечевой кости формирует про-
дольно ориентированный выступ на каудальной по-
верхности кости; вентральный надмыщелковый бу-
горок и бугорок m. pronator superficialis тесно сбли-
жены и образуют отросток на вентральной поверх-
ности дистального эпифиза. По: [Карху, 1988].  

Состав. Типовой род из раннего олигоцена Север-
ного Кавказа (Россия) и позднего эоцена Франции. 

Замечания. Первоначально описанный в соста-
ве данного семейства род Palescyvus Karhu, 1988 
был синонимизирован с Cypselavus Gaillard, 1908 
Мликовским [Mlíkovský, 2002]. См. также [Mayr, 
2003, Mourer-Chauviré, 2006].  
 

Род Jungornis Karhu, 1988 
 

Jungornis: [Карху, 1988, с. 85; Mourer-Chauviré, 
Sigé, 2006, p. 152]. 

Типовой вид – Jungornis tesselatus Karhu, 1988. 
Диагноз. Род монотипичного семейства.  
Видовой состав. J. tesselatus Karhu, 1988, ранний 

олигоцен Северного Кавказа; J. geraldmayri Mou-
rer-Chauviré et Sigé, 2006, поздний эоцен Франции. 
 

Jungornis tesselatus Karhu, 1988 
Рис. 80 

 

Jungornis tesselatus: [Карху, 1988, с. 85, рис. 1–6; 
Bocheński, 1997, p. 322]. 

Голотип – ПИН, № 1413/208, неполный сочле-
ненный скелет (грудина, плечевой пояс, плечевые 
кости, левые локтевая, лучевая кости и ладьевидно-
полулунная кость запястья); местонахождение р. Бе-
лая, ст. Абадзехская, Адыгея, Северный Кавказ, 
Россия; майкопская свита, нижний олигоцен. 

Материал. Голотип.  
Диагноз. Дистальное расширение головки пле-

чевой кости хорошо выражено; дорсальный буго-
рок укорочен, не доходит дистально до уровня дис-
тального края биципитального гребня. Размеры от-
носительно крупные. Описание см. [Карху, 1988]. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Диагноз вида приведен здесь впер-

вые с учетом отличий J. tesselatus от недавно опи-
санного J. geraldmayri Mourer-Chauviré et Sigé, 2006. 

 
 

Рис. 80. Jungornis tesselatus Karhu, 1988. Фрагмен-
ты скелета (реконструкция по голотипу ПИН, 
№1413/208): а–в – плечевая кость с краниальной (а), 
каудальной (б) и дорсальной (в) стороны; г – дорсаль-
ная часть ключицы; д – коракоид с дорсальной сторо-
ны [Карху, 1988, рис. 3, 5, 6, с изменениями]; место-
нахождение р. Белая, Адыгея, Россия; майкопская 
свита, нижний олигоцен 

 
Надотряд Strigimorphae Cracraft, 2013 

 

Отряд Strigiformes Wagler, 1830 
 

Семейство Protostrigidae Wetmore, 1933 
 

Protostrigidae: [Wetmore, 1933, p. 4; 1938, p. 28; 
Howard, 1965, p. 350; Martin, Black, 1972, p. 888; 
Rich, 1982, p. 576; Fisher, 1983, p. 483; Mourer-Chau-
viré, 1983, p. 2; Mayr, 2009a, p. 164]. 

Типовой род – Minerva Shufeldt, 1915. 
Диагноз. В дистальной части тибиотарзуса от-

сутствует заметное углубление на краниальной по-
верхности стержня; очертания сочленовной поверх-
ности латерального мыщелка oкруглые; на боковой 
поверхности медиального мыщелка развит неболь-
шой бугорок. В тарзометатарзусе разгибательная бо-
розда занимает почти всю ширину стержня в его 
проксимальной части; блок метатарзалии III замет-
но выдается дистально за уровень блоков метатар-
залий II и IV; блок метатарзалии IV тоньше, чем 
блок метатарзалии II; плантарная часть блока мета-
тарзалии II выдается плантарно дальше, чем тако-
вая у блока метатарзалии IV. 
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Состав. Роды Eostrix Brodkorb, 1971, ранний эо-
цен США и Монголии; Minerva Shufeldt, 1915, сред-
ний и поздний эоцен США; Oligostrix Fisher, 1983, 
средний олигоцен Германии; Aurorornis Panteleyev 
2011, средний эоцен Украины. 

Замечания. Семейство Protostrigidae первона-
чально включало роды Protostrix и Eostrix [Brod-
korb, 1971]. Позднее Морер-Шовире [Mourer-Chau-
viré, 1983] свела род Protostrix Wetmore, 1933 в си-
нонимы рода Minerva Shufeldt, 1913 и, таким обра-
зом, следуя данной ревизии, североамериканские 
средне- и позднеэоценовые совы, относившиеся к 
роду Protostrix, теперь состоят в роде Minerva. 
 

Род Eostrix Brodkorb, 1971 
 

Eostrix: [Brodkorb, 1971, p. 214; Martin, Black, 
1972, p. 888; Mayr, 2009a, p. 164; Курочкин, Дайк, 
2011, с. 88]. 

Типовой вид – Protostrix mimica Wetmore, 1938. 
Диагноз. Стержень тарзометатарзуса относи-

тельно узкий поперечно и расширяется постепенно 
в дистальном и проксимальном направлениях; со-
членовные поверхности проксимальной поверхно-
сти тарзометатарзуса относительно неглубокие; ла-
теральный и медиальный гребни гипотарзуса низ-
кие, медиальный гребень относительно короткий 
проксимодистально; вырезка между гребнями ги-
потарзуса относительно узкая; боковые поверхно-
сти блока метатарзалии III параллельны соответ-
ствующим поверхностям блоков метатарзалий II и 
IV; плантарная поверхность блока метатарзалии III 
слегка асимметрична в отношениях между боко-
выми гребнями ее сочленовной поверхности; блок 
метатарзалии II выступает плантарно дальше по от-
ношению к плантарному окончанию блока метатар-
залии IV; очертания блока метатарзалии IV при ви-
де с латеральной стороны округлые. 

Видовой состав. E. mimica (Wetmore, 1938) и E. 
martinellii Martin et Black, 1972, ранний эоцен США; 
E. tsaganica Kurochkin et Dyke, 2011, ранний эоцен 
Монголии. 

Замечания. П. Бродкорб [Brodkorb, 1971], осно-
вываясь на E. mimica, посчитал родовыми призна-
ками заметную выдвинутость в краниальном на-
правлении латерального мыщелка тибиотарзуса по 
отношению к медиальному мыщелку и большую 
ширину латерального мыщелка, что было повторе-
но Морер-Шовире [Mourer-Chauviré, 1987]. Но та-
кое решение ошибочно вследствие посмертной ис-
каженности дистального эпифиза тибиотарзуса E. 
mimica. Вышеприведенные диагнозы семейства и 
рода основаны на комбинации наших наблюдений, 
данных А. Уэтмора [Wetmore, 1933, 1938], Морер-
Шовире [Mourer-Chauviré, 1987] и П. Рич [Rich, 1982].  

В составе рода Eostrix из раннего эоцена Англии 
был описан E. vincenti Harrison, 1980, однако дан-
ная форма скорее всего не относится к Protostrigi-
dae [Mourer-Chauviré, 1987]. 
 

Eostrix tsaganica Kurochkin et Dyke, 2011 
Рис. 81 

 

Eostrix tsaganica: [Курочкин, Дайк, 2011, с. 88, 
табл. XII, фиг. 1–15, рис. 2]. 

Голотип – ПИН, № 3104/129, дистальный эпи-
физ левого тарзометатарзуса с частью стержня; мес-
тонахождение Цаган-Хушу, около 6 км западнее 
родника Наран-Дац-Булаг, Южно-Гобийский ай-
мак, Монголия; пачка бумбан, свита наран-булак, 
нижний эоцен. 

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 3104/141, 
проксимальный фрагмент левого тарзометатарзуса; 
экз. ПИН, № 3104/801, дистальный фрагмент лево-
го тибиотарзуса; типовое местонахождение. 

Диагноз. Латеральный и медиальный мыщелки 
дистального эпифиза тибиотарзуса одинаково выда-
ются краниально и дистально; ширина вырезки 
между мыщелками равна ширине латерального и 
медиального мыщелков в краниальной и дисталь-
ной проекциях. В проксимальном эпифизе тарзоме-
татарзуса вырезка между гипотарзальными гребня-
ми узкая и в проксимальной проекции имеет про-
филь, близкий к треугольному; медиальная сустав-
ная ямка слегка наклонена плантарной стороной 
дистально, а латеральная суставная ямка приподня-
та плантарной стороной проксимально, но в целом 
обе ямки расположены почти в горизонтальной 
плоскости; дорсальная ямка маленькая и неглубо-
кая; блок метатарзалии II параллелен блоку метатар-
залии III в дистальной проекции; плантарные меди-
альный и латеральный выступы блока метатарза-
лии III выдаются почти одинаково в дистальной 
проекции; в дистальной проекции латеральная и 
медиальная поверхности блока метатарзалии III па-
раллельны соответствующим поверхностям блоков 
метатарзалий II и IV; плантарная поверхность дис-
тальной части тарзометатарзуса в проксимальном на- 
правлении ровная (не образует бороздыа); на 
плантарной стороне дистальная часть стержня 
плавно переходит на блок метатарзалии III; мельче 
других известных представителей рода. 

Распространение. Типовое местонахождение.  
 

Род Aurorornis Panteleyev 2011 
 

Aurorornis: [Пантелеев, 2011, с. 85]. 
Типовой вид – Aurorornis taurica Panteleyev, 

2011. 
Диагноз. Тарзометатарзус короток, массивен, 

сильно  вогнут с дорсальной стороны;  медиальный  



 241 

 
 

Рис. 81. Eostrix tsaganica Kurochkin et Dyke, 2011. Фрагменты скелета: а–г – дистальный фрагмент левого 
тарзометатарзуса (голотип ПИН, №3104/129) с дорсальной (а), дистальной (б), медиальной (в) и плантарной (г) 
стороны; д–ж – проксимальный фрагмент левого тарзометатарзуса (экз. ПИН, №3104/141) с дорсальной (д), 
проксимальной (е) и плантарной (ж) стороны; з–л – дистальный фрагмент левого тибиотарзуса (экз. ПИН, № 
3104/801) с краниальной (з), дистальной (и), медиальной (к) и латеральной (л) стороны [Курочкин, Дайк, 2011, 
рис. 2]; местонахождение Цаган-Хушу, Монголия; пачка бумбан, свита наран-булак, нижний эоцен 

Обозначения: cl – латеральный мыщелок; cm, медиальная суставная ямка; clh – латеральный гребень гипотарзуса; cmh – 
медиальный гребень гипотарзуса; ei – межсуставной выступ; fid – дорсальная межсуставная ямка; fvd – дистальное пита-
тельное отверстие; iic – межмыщелковая вырезка; sf – борозда m. fibularis; sh – борозда гипотарзуса; tmII, III – блок мета-
тарзалии II, III; ttc – бугристость m. tibialis cranialis 

 
гребень гипотарзуса очень узок, отросток латераль-
ного гребня гипотарзуса неразвит; медианный план-
тарный гребень хорошо развит, и его проксималь-
ный конец далеко не доходит до медиального греб-
ня гипотарзуса; отпечаток крепления m. tibialis cra-
nialis смещен к внутренней (медиальной) стороне 
кости; крыловидный отросток блока метатарзалии 
II узкий и длинный. 

Видовой состав. Типовой вид из среднего эо-
цена Крыма.  

 
Aurorornis taurica Panteleyev, 2011 

Табл. XXVI, фиг. 20–22 
 

Aurorornis taurica: [Пантелеев, 2011, с. 86, табл. 
I, фиг. a–e]. 

Голотип – ЗИН, PO № 4667, полный правый 
тарзометатарзус; карьер Пролом к северо-востоку 
от г. Белогорск, Крым; лютет, средний эоцен.  

Материал. Голотип.  

Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 
см. [Пантелеев, 2011].  

Распространение. Типовое местонахождение. 
 
Семейство Heterostigidae Kurochkin et Dyke, 

2011 
 

Heterostrigidae: [Курочкин, Дайк, 2011, с. 91]. 
Типовой род – Heterostrix Kurochkin et Dyke, 2011. 
Диагноз. Межсуставной выступ тарзометатарзу-

са очень низкий и сдвинут латерально; медиальный 
и латеральный гребни гипотарзуса низкие и неши-
роко раздвинуты, при этом медиальный несколько 
более массивен, чем латеральный; в проксимальной 
половине дорсальной поверхности стержня тарзо-
метатарзуса развит срединный гребень; сгибатель-
ная борозда глубокая, узкая и одинаковой ширины 
вдоль всей плантарной поверхности стержня, она 
только слегка сужается в дистальной области; ос-
новная  часть  блока  метатарзалии II загнута крюч- 
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Рис. 82. Heterostrix tatsinensis 
Kurochkin et Dyke, 2011. Левый 
тарзометатарзус (голотип ПИН,  
№ 3211/35) с медиальной (а), дор-
сальной (б), латеральной (в), план-
тарной (г) и дистальной (д) сторо-
ны [Курочкин, Дайк, 2011, рис. 3]; 
местонахождение Тациин-Гол, 
Монголия; свита шанд-гол, ниж-
ний олигоцен 

Обозначения: ae – костный мостик 
над сухожилием m. tibialis cranialis; 
cm – срединный гребень; cmh – меди-
альный гребень гипотарзуса; eca – до-
бавочный надмыщелок блока мета-
тарзалии III; ei – межсуставной вы-
ступ; fmI – ямка метатарзалии I; fvd – 
дистальное питательное отверстие; 
fvp – проксимальное питательное от-
верстие; ilcl – отпечаток латеральной 
коллатеральной связки; tamII – доба-
вочный блок метатарзалии II; tmII-IV  
– блоки метатарзалий II-IV; tmfb – 
бугорок m. fibularis brevis; tmtc – 
бугристость m. tibialis cranialis 

 
 

ком в латеральную сторону к блоку метатарзалии 
III; крыловидный вырост на блоке метатарзалии II 
удлинен, заострен и ориентирован дистоплантарно; 
дорсальная поверхность блока метатарзалии III на-
ходится на одном уровне с дорсальной поверхно-
стью стержня. 

Состав. Типовой род из раннего олигоцена Мон-
голии. 

 
Род Heterostrix Kurochkin et Dyke, 2011 

 

Heterostrix: [Курочкин, Дайк, 2011, с. 93]. 
Типовой вид – Heterostrix tatsinensis Kurochkin 

et Dyke, 2011. 
Диагноз. Род монотипичного семейства. 
Видовой состав. Типовой вид из раннего оли-

гоцена Монголии. 
 

Heterostrix tatsinensis Kurochkin et Dyke, 2011 
Рис. 82 

 

Heterostrix tatsinensis: [Курочкин, Дайк, 2011,  
с. 93, табл. XII, фиг. 16–21, рис. 3]. 

Голотип – ПИН, № 3211/35, полный левый тар-
зометатарзус с разрушенным плантарным высту-
пом блока метатарзалии IV; местонахождение Та-
циин-Гол, левый борт долины р. Тациин-Гол, Увэр-
Хангайский аймак, Монголия; свита шанд-гол, 
нижний олигоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 

см. [Курочкин, Дайк, 2011].  

Распространение. Типовое местонахождение. 
 

Семейство Strigidae Vigors, 1825 
 

Подсемейство Striginae Leach, 1820 
 

Род Asio Brisson, 1760 
 

Asio: [Peters, 1940, p. 167; Brodkorb, 1971, p. 220; 
Del Hoyo et al., 1999, p. 239; Mlíkovský, 2002, p. 216; 
Степанян, 2003, с. 299; Dickinson, Remsen, 2013, p. 268]. 

Типовой вид – Strix otus Linnaeus, 1758, совре-
менный. 

Диагноз. Современный род.  
Видовой состав. Семь современных видов. Ис-

копаемые: A. pygmaeus Serebrovsky, 1941, ранний 
плиоцен Украины; A. brevipes Ford et Murray, 1967, 
поздний плиоцен США; A. priscus Howard, 1964, 
поздний плейстоцен США. 

Замечания. Мликовский [Mlíkovský, 1998, 2002] 
необоснованно переместил в данный род Bubo lon-
gaevus Umanskaja, 1979 из позднего миоцена Ук-
раины (см. ниже). 

 
Asio pygmaeus Serebrovsky, 1941 

 

Asio pigmaea: [Серебровский, 1941б, с. 478, фиг. 
5; Дементьев, 1964, с. 693, рис. 703]. 

Asio pigmaeus: [Brodkorb, 1971, p. 221; Bocheń-
ski, 1997, p. 320; Mlíkovský, 2002, p. 217]. 
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Голотип – ИЗ НАНУ, № 6482, правая локтевая 
кость без дистального эпифиза; местонахождение 
катакомбы г. Одессы, Украина; ранний плиоцен. 

Материал. Голотип.  
Диагноз. По деталям строения более всего сход-

на с современной Asio flammeus, но заметно мень-
ших размеров. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Окончание видового названия было 

исправлено Бродкорбом, но он же сделал ошибку в 
корневой части видового названия [Brodkorb, 1971; 
Mlíkovský, 2002]. Мликовский [Mlíkovský, 2002] счи-
тает, что экземпляр не может быть определим до 
рода по опубликованному изображению. Действи-
тельно, таксономический статус этой формы сом-
нителен, экземпляр нуждается в переизучении, но 
место его хранения остается неизвестным.  

 
Род Strix Linnaeus, 1758 

 

Strix: [Peters, 1940, p. 156; Brodkorb, 1971, p. 221; 
Del Hoyo et al., 1999, p. 197; Mlíkovský, 2002, p. 216; 
Степанян, 2003, с. 313; Dickinson, Remsen, 2013,  
p. 272]. 

Типовой вид – Strix stridula Linnaeus, 1758 = 
Strix aluco Linnaeus, 1758, современный. 

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. 19 современных видов. Иско-

паемые: Strix dakota L.A. Miller, 1944, ранний мио-
цен США; S. edwardsi (Ennouchi, 1930), средний 
миоцен Германии и Франции; S. ignota Milne-Ed-
wards, 1871, средний миоцен Франции; S. interme-
dia Jánossy, 1972, ранний плейстоцен Венгрии. 

Замечания. Систематическое положение иско-
паемых видов, описанных в составе рода Strix, тре-
бует подтверждения. S. intermedia был безоснова-
тельно синонимизирован с современным S. aluco 
[Mlíkovský, 2002]. Мликовский также без особых 
оснований поместил в род Strix вид Otus winters-
hofensis Ballmann, 1969 из раннего миоцена Герма-
нии [Mlíkovský, 2002]. С другой стороны, этот же 
автор исключил из рода Strix и поместил в ископа-
емый род Intulula еще один вид, Strix brevis Ball-
mann, 1969 из раннего миоцена Германии [Mlíkov-
ský, 2002], а Strix collongensis Ballmann, 1972 из 
среднего миоцена Франции был выделен им в от-
дельный род Alasio [Mlíkovský, 1998, 2002] – эти 
номенклатурные решения поддерживаются в дан-
ной работе.  

 
Strix sp. 1 

 

Strix sp.: [Пантелеев, 2005, с. 74]. 
Экз. ЗИН, PO № 7329, третья фаланга IV пальца 

лапы, местонахождение Морская 2 вблизи ж/д 

станции Морская, Ростовская обл., Россия; средний 
туролий, верхний миоцен. 

Замечания. Фаланга принадлежала крупной не-
ясыти, размером с современных S. nebulosa или S. 
uralensis [Пантелеев, 2005]. 
 

Strix sp. 2 
 

Striges: [Логачев и др., 1964, с. 41]. 
Strix: [Горобец, 2013, с. 72].  
Экз. без номера в коллекции ННПМ, прокси-

мальный фрагмент локтевой кости; дистальный фраг-
мент правой плечевой кости; местонахождение Та-
гай, о. Ольхон, Байкал, Россия; тагайская свита, 
нижний или средний миоцен. 

Замечания. Горобец [2013] отметил сходство с 
современными представителями рода, но система-
тическое положение этой формы требует подтверж-
дения.  

 
Род Bubo Duméril, 1806 

 

Bubo: [Peters, 1940, p. 110; Brodkorb, 1971,  
p. 216; Del Hoyo et al., 1999, p. 185; Mlíkovský, 2002, 
p. 212 (partim); Степанян, 2003, с. 294; Dickinson, 
Remsen, 2013, p. 274]. 

Типовой вид – Strix bubo Linnaeus, 1758, совре-
менный. 

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. 16 современных видов. Иско-

паемые: B. florianae Kretzoi, 1957, поздний миоцен 
Венгрии; B. perpasta (Ballmann, 1976), поздний мио-
цен Италии; B. longaevus Umanskaja, 1979, поздний 
миоцен Украины; B. leakeyae Brodkorb et Mourer-
Chauviré, 1984, ранний плейстоцен Танзании; B. bi-
nagadensis Burchak-Abramovich, 1965, поздний плей-
стоцен Азербайджана; B. insularis Mourer-Chauviré 
et Weesie, 1986, поздний плейстоцен Италии; B. os-
valdoi Arredondo et Olson, 1994, плейстоцен Кубы. 

Замечания. B. florianae Kretzoi, 1957 описан по 
единственной фаланге и его таксономическое поло-
жение остается неясным; B. perpasta (Ballmann, 1976) 
был первоначально описан в составе рода Strix и 
затем перемещен в Bubo Мликовским [Mlíkovský, 
1998].  Позднее этот вид был синонимизирован  (на 
основании одних только размеров) с современным 
рыбным филином, Ketupa zeylonensis (Gmelin, 1788). 
Еще один вид, Bubo lignitum (Giebel, 1860) из ниж-
него плейстоцена Германии, был синонимизирован 
с современным Bubo bubo [Mlíkovský, 1998]. 

 
Bubo longaevus Umanskaja, 1979 
Рис. 83; табл. XXVI, фиг. 18, 19 

 

Bubo longaevus: [Уманская, 1979б, c. 779, рис. 1; 
Bocheński, 1997, p. 319]. 
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Рис. 83. Bubo longaevus Umanskaya, 1979. Фрагменты скелета: а–в – правый тибиотарзус (голотип ИЗ НАНУ, 
№45-3994) с медиальной (а), краниальной (б) и каудальной (в) стороны; г–е – дистальная часть правого тарзо-
метатарзуса (экз. ИЗ НАНУ, №45-3995) с дорсальной (г), латеральной (д) и дистальной (е) стороны [Уманская, 
1979, рис. 1]; местонахождение хутор Черевичный, Украина; мэотис, верхний миоцен 

 
Asio longaevus: [Mlíkovský, 2002, p. 216]. 
Bubo cf. longaevus: [Пантелеев, 2005, с. 74]. 
Голотип – ИЗ НАНУ, № 45/3994 (хранится в 

ННПМ), правый тибиотарзус; местонахождение 
хутор Черевичный, Беляевский р-н, Одесская обл., 
Украина; мэотис, верхний миоцен. 

Материал. Голотип; экз. ИЗ НАНУ, № 45/3995, 
дистальная часть правого тарзометатарзуса; экз. ИЗ 
НАНУ, № 45/3999, первая фаланга I пальца правой 
лапы; экз. ИЗ НАНУ, № 45/4002, вторая фаланга II 
пальца правой лапы; экз. ИЗ НАНУ, № 45/3996, 
первая фаланга III пальца правой лапы; экз. ИЗ 
НАНУ, № 45/3998, первая фаланга IV пальца пра-
вой лапы; все из типового местонахождения (хра-
нятся в ННПМ). Экз. ЗИН, PO № 7330, первая фа-
ланга II пальца правой лапы; местонахождение Мор-
ская 2 вблизи ж/д станции Морская, Ростовская обл., 
Россия; средний туролий, верхний миоцен. 

Диагноз. Дистальный эпифиз тибиотарзуса за-
метно отклонен медиально; латеральный апофиз 
имеет форму заостренного бугорка, расположенно-
го на уровне дистального конца малой берцовой 
кости; внутренняя линия малоберцового мускула 
представлена в виде гребня, изогнутого медиально 
в проксимальном направлении, и заканчивающего-

ся дистальнее латерального апофиза. В дистальной 
части тарзометатарзуса сгибательная борозда глу-
бокая и узкая; латеральная поверхность блока ме-
татарзалии III почти правильной округлой формы; 
наружная поверхность блока метатарзалии IV с до-
вольно резким переходом от наружного ребра стер-
жня к блоку; блоки тарзометатарзалий в дисталь-
ной проекции расположены почти по правильной 
окружности. Размеры с самца современного Bubo 
bubo. По: [Уманская, 1979б], с дополнениями. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Ранее Мликовский [Mlíkovský, 1998] 

перенес этот вид в род Asio, что не соответствует 
реалиям ввиду иного строения борозды малоберцо-
вого мускула, дистальных мыщелков тибиотарзуса, 
овальной формы мыщелков тарзометатарзуса при 
виде с дистальной стороны и значительно более 
мелких размеров всех представителей рода Asio. 
Здесь подтверждается отнесение Bubo longaevus к 
роду Bubo.  

 
Bubo binagadensis Burchak-Abramovich, 1965 

 

Bubo binagadensis: [Бурчак-Абрамович, 1965,  
с. 452; Burčak-Abramovič, 1975, S. 90, taf. III, figs. 
13–14; Brodkorb, 1971, p. 217]. 
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Голотип – экз. без номера, место хранения не-
известно, правая бедренная кость; местонахожде-
ние Бинагады, Азербайджан; верхний плейстоцен. 

Материал. Голотип.  
Диагноз. Латеральная поверхность проксималь-

ного эпифиза бедренной кости незначительно от-
клонена медиально; шейка бедренной кости утол-
щена; вертел низок и притуплен; основание кау-
дальной мускульной линии сдвинуто латерально, са-
ма линия идет проксимально только на дистальную 
треть стержня; подколенная ямка узка и глубока; 
каудальный отпечаток крепления сухожильной пет-
ли m. iliofibularis имеет форму широкой овальной 
площадки; вырезка коленной чашечки в дисталь-
ной части заужена. По: [Бурчак-Абрамович, 1965, с 
изменениями]. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
 

Надотряд Accipitrimorphae Cracraft, 
2013 

 

Отряд Accipitriformes Savigny, 1809 
 

Семейство Accipitridae Vieillot, 1816 
 

Подсемейство Gypaetinae Vieillot, 1816 
 

Род Gypaetus Storr, 1784 
 

Gypaetus: [Stresemann, Amadon, 1979, p. 303; del 
Hoyo et al., 1994, p. 125; Mlíkovský, 2002, p. 188; Сте-
панян, 2003, с. 120; Dickinson, Remsen, 2013, p. 237]. 

Типовой вид – Gypaëtus grandis Storr, 1784 = 
Vultur aureus Hablizl, 1783, современный. 

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. Один современный вид. Иско-

паемый Gypaetus osseticus Burchak-Abramovich, 
1971, средний плейстоцен Южной Осетии. 
 

Gypaetus osseticus Burchak-Abramovich, 1971 
 

Gypaetus osseticus: [Бурчак-Абрамович, 1971,  
с. 49, фиг. 3-4; Brodkorb, 1978, p. 222]. 

Голотип – (?) Коллекция Института истории, 
археологии и этнографии АН Грузии, № 466, прок-
симальная половина правого карпометакарпуса; мес-
тонахождение пещера Цона, южный склон горы Бу-
ба, южный склон Главного Кавказского хребта, Джав-
ский р-н, Южная Осетия; ашель, средний плейсто-
цен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Медиальная поверхность большой ме-

такарпалии слабо выгнута медиолатерально; сустав-
ная поверхность крылышка вытянута, с заострен-
ными вершинами.  

Распространение. Типовое местонахождение. 

Gypaetinae gen. indet. 
 

Gypaetinae indet.: [Zelenkov, 2013a, p. 166].  
Экз. ПИН, № 3378/105, проксимальная фаланга 

III пальца стопы; местонахождение Чоно-Хариах 2, 
Западная Монголия; нижний плиоцен, свита хир-
гис-нур.  

 
Подсемейство Accipitrinae Vieillot, 1816 

 

Триба Gypini Cracraft, 2013 
 

Род Aegypius Savigny, 1809 
 

Aegypius: [Stresemann, Amadon, 1979, p. 307 (par-
tim); del Hoyo et al., 1994, p. 128; Mlíkovský, 2002,  
p. 189; Степанян, 2003, с. 118; Dickinson, Remsen, 
2013, p. 239].  

Типовой вид – Vultur niger Gmelin, 1788 = Vul-
tur monachus L., 1766, современный.  

Диагноз. Современный род.  
Видовой состав. Один современный вид.  
Замечания. Из позднего плейстоцена Испании 

по проксимальному фрагменту локтевой кости опи-
сан Aegypius prepyrenaicus Hernandez, 2001, который 
при общем сходстве с современным Aegypius mona-
chus отличается от него большими размерами и очер-
таниями лучевой вырезки и бугорка вентральной 
коллатеральной связки [Hernández-Carrasquilla, 2001]. 
Учитывая отмечавшуюся мозаику признаков Gyps и 
Aegypius, некоторые грифы, описанные из плейсто-
цена Европы [Jánossy, 1974a, 1989; Weesie, 1988], 
могут относиться к A. prepyrenaicus. Однако А. Сан-
чез-Марко [Sánchez Marco, 2007] отметил, что A. pre-
pyrenaicus следует считать nomen dubium, поскольку 
проксимальный фрагмент локтевой кости не позво-
ляет различать роды Aegypius и Gyps. 
 

Aegypius sp. 
Табл. XXVIII, фиг. 1, 2 

 

Aegypius (=Gyps) melitensis: [Тугаринов, 1940а, 
c. 207] 

Gyps melitensis: [Mlíkovský, 2002, p. 189].  
Экз. ПИН, № 2/297, левый тарзометатарзус; мес-

тонахождение в окрестностях г. Пелиней, Молдова; 
верхний русциний, нижний плиоцен. 

Замечания. Ошибочно экз. ПИН, № 2/297 ука-
зан Мликовским [Mlíkovský, 2002] из позднемиоце-
нового местонахождения Новая Слободка в окрест-
ностях Одессы, Украина. Морфология этого образ-
ца однозначно указывает на его отнесение к роду 
Aegypius, и на этом основании он не может отно-
ситься к Gyps melitensis. Необычно крупные разме-
ры указывают на видовую самостоятельность этой 
формы, которая будет описана в отдельной публи-
кации [Manegold, Zelenkov, 2014].  
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Триба Accipitrini Cracraft, 2013 
 

Род Venerator Kurochkin, 1968 
 

Tutor: [Курочкин, 1968а, стр. 324; Brodkorb, 1971, 
p. 178]. 

Venerator: [Курочкин, 1969, с. 122; Brodkorb, 
1971, p. 178]. 

Типовой вид – Tutor dementjevi Kurochkin, 1968. 
Диагноз. Вентральный надмыщелковый бугорок 

вытянут овально, проксимально заострен и распо-
ложен почти в плоскости эпифиза; с вентральной 
стороны к нему вплотную примыкает отпечаток 
плечевого мускула. Вентральный надмыщелок силь-
но развит, его дистальный конец (сгибательный от-
росток) почти прямо поперечно срезан, на дисталь-
ной поверхности расположена дорсовентрально ори-
ентированная продольная ямка (место отхождения 
m. flexor carpi ulnaris). При виде с краниальной или 
каудальной сторон конец вентрального надмыщел-
ка выдается дистально за уровень вентрального мы-
щелка. Дорсальный надмыщелковый бугорок выра-
жен хорошо обозначенной поперечной ступенькой, 
приближенной к дорсальному мыщелку.  

Видовой состав. Типовой вид. 
Замечания. Майр [Mayr, 2009a] заметил, что 

ввиду фрагментарности V. dementjevi статус этой 
формы среди Accipitridae требует подтверждения, 
что мы и делаем в данной работе. Среди современ-
ных ястребиных, с которыми в масштабах сравни-
тельной остеологической коллекции ПИН был срав-
нен Venerator, он сходен с Butastur indicus формой 
и расположением в плоскости эпифиза вентраль-
ным надмыщелковым бугорком, примыканием к не-
му фасетки плечевого мускула, дорсовентральной 
ориентацией продольной ямки на дистальной по-
верхности сгибательного отростка, у остальных она 
ориентировано косо. Отличается от Butastur замет-
ной проксимальной отставленностью дорсального 
надмыщелкового бугорка от дорсального мыщелка, 
дистальной выдвинутостью сгибательного отростка 
за уровень дистальной поверхности вентрального 
мыщелка (у Butastur он выдвинут до уровня дис-
тальной поверхности вентрального мыщелка). По 
последнему признаку сходен с Asturina nitida, Buteo 
magnirostris и с Buteo lineatus, но у других Buteo и у 
Parabuteo дистальный конец сгибательного отрост-
ка не достигает или доходит только до уровня дис-
тальной поверхности вентрального мыщелка. От 
большинства известных ископаемых ястребиных 
дистальные концы плечевых костей неизвестны, в 
основном они описывались по тарзометатарзусам. 
С Palaeoplancus sternbergi Wetmore, 1933 из сред-
него олигоцена Вайоминга, США, сходен сближе-
нием дорсального надмыщелкового бугорка и дор-
сального мыщелка, а также дорсовентральной ори-

ентацией ямки на дистальной поверхности сгиба-
тельного отростка, что отличает их от многих совре-
менных Accipitridae. В то же время отличается от 
Palaeoplancus дистальной выставленностью вент-
рального надмыщелка за уровень вентрального мы-
щелка и в 2.5 раза меньшими размерами. От рода 
Horusornis из верхнего эоцена Фосфоритов Керси, 
относимого к семейству Horusornithidae [Mourer-
Chauviré, 1991], также отличается выставленностью 
вентрального надмыщелка за уровень вентрального 
мыщелка. Таким образом, у Venerator наблюдается 
наибольшее сходство с отдельными родами совре-
менных «Buteoninae» и частичное ‒ с ископаемым 
Palaeoplancinae. Приведенный здесь диагноз пере-
работан по сравнению с оригинальным.  
 

Venerator dementjevi (Kurochkin, 1968) 
Табл. XXVIII, фиг. 3 

 

Tutor dementjevi: [Курочкин, 1968а, с. 325, рис. 2; 
Brodkorb, 1971, p. 178]. 

Venerator dementjevi: [Курочкин, 1969, с. 122; 
Brodkorb, 1971, p. 178; Mayr, 2009a, p. 160]. 

Голотип – ПИН, № 475/1783, дистальный эпи-
физ правой плечевой кости; местонахождение Та-
тал-Гол, 50 км к северу от горы Бага-Богдо, Увэр-
Хангайский аймак, Монголия; свита шанд-гол, ниж-
ний олигоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Вид монотипичного рода. Размеры с 

самца современного Accipiter nisus.  
Распространение. Типовое местонахождение. 

 
Род Haliaeetus Savigny, 1809 

 

Haliaeetus: [Brodkorb, 1964, p. 268; Stresemann, 
Amadon, 1979, p. 299; del Hoyo et al., 1994, p. 121; Mlí-
kovský, 2002, p. 188; Dickinson, Remsen, 2013, p. 249]. 

Типовой вид – Haliaeetus nisus Savigny, 1809 = 
Falco albicilla L., 1758, современный.  

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. Восемь современных видов. 

Ископаемые: H. piscator Milne-Edwards, 1869, сред-
ний миоцен Франции, H. fortis Kurochkin, 1985. 

Замечания. Родовая принадлежность H. piscator 
Milne-Edwards, 1869 требует подтверждения.  
 

Haliaeetus fortis Kurochkin, 1985 
Рис. 84 

 

Haliaeetus fortis: [Курочкин, 1985, с. 50, рис. 23, 
табл. II, фиг. 9, 10]. 

Голотип – ПИН, № 3222/31; краниальный эпи-
физ левого коракоида; местонахождение Хиргис-
Нур 2, Убсунурский аймак, Монголия; верхняя 
подсвита свиты хиргис-нур, верхний миоцен. 
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Рис. 84. Haliaeetus fortis Kurochkin, 1985. Фрагменты скелета: а–б – краниальный эпифиз левого коракоида 
(голотип ПИН, №3222/31) с латеральной (а) и медиальной (б) сторон, в–д – первая фаланга I пальца правой 
лапы (экз. ПИН, №3222/48) с плантарной (в), латеральной (г) и дорсальной (д) сторон [Курочкин, 1985, рис. 23]; 
местонахождение Хиргис-Нур 2, Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис-нур, верхний миоцен 

 
Материал. Голотип; экз. ПИН, № 3222/48, пер-

вая фаланга I пальца правой лапы; экз. ПИН,  
№ 3222/47, четвертая фаланга IV пальца правой ла-
пы; типовое местонахождение. 

Диагноз. Акрокоракоидный отросток краниокау-
дально укорочен. Посередине внутренней поверх-
ности борозды надкоракоидного мускула проходит 
невысокий пологий, но хорошо заметный продоль-
ный гребень. Между этим гребнем и ключичной 
фасеткой имеется неглубокая продольная впадинка. 
Пневматическое отверстие расположено на выров-
ненном участке внутренней поверхности борозды 
надкоракоидного мускула, вход в отверстие ориен-
тирован прямо поперечно с медиальной стороны. 
Условная арка, образуемая последовательно меди-
альными краями лопаточной фасетки, плечевой фа-
сетки и отпечатка акрокоракоидной связки, прохо-
дит по пологой дуге большой окружности. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. По отдельным признакам фрагмент 

коракоида больше всего сходен с современным H. 
leucorhyphus. Две фаланги пальцев лапы могут быть 
достаточно уверенно отнесены к этому виду, потто-
му что они определенно принадлежат прежде всего 
Haliaeetus, так как весьма специфично устроены у 
представителей этого рода в отличие от остальных 
хищных птиц. Они найдены в тех же слоях место-
нахождения Хиргис-Нур 2, что и коракоид. 

 
Haliaeetus sp. 

Табл. XXVI, фиг. 25 
 

Haliaeetus sp.: [Курочкин, 1985, с. 95, табл. XIV, 
фиг. 11, 12]. 

Экз. ИЗК, № 2483, дистальный эпифиз правого 
карпометакарпуса; местонахождение Тологой на  
р. Селенге, 18 км от г. Улан-Удэ, Республика Буря-
тия; чикойская свита, верхний плиоцен.  

Замечания. В деталях строения практически не 
отличается от современного H. albicilla, за исклю-
чением более обширной краниальной пястной ямы 
и утоньшенного дистального ребра переднего пяст-
ного отростка, что может быть связано с несколько 
более крупными размерами ископаемого экземпляра. 

 
Род Buteo Lacépède, 1799 

 

Buteo: [Lydekker, 1891, p. 21; Brodkorb, 1964,  
p. 65; Stresemann, Amadon, 1979, p. 361; del Hoyo et 
al., 1994, p. 176; Mlíkovský, 2002, p. 191; Степанян, 
2003, с. 102; Dickinson, Remsen, 2013, p. 253].  

Типовой вид – Falco buteo L., 1758, современ-
ный.  

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. 25 современных видов. Иско-

паемые: Buteo fluviaticus Miller et Sibley, 1942; Bu-
teo grangeri Wetmore et Case, 1934, олигоцен США; 
Buteo antecursor Wetmore, 1933, поздний олигоцен 
США; Buteo ales (Wetmore, 1926), ранний миоцен 
США; Buteo pusillus Ballmann, 1969, средний мио-
цен Франции; Buteo typhoius Wetmore, 1923, позд-
ний миоцен США; Buteo contortus Wetmore, 1923, 
поздний миоцен США; Buteo sarmathicus Sobolev, 
2011, поздний миоцен Украины; Buteo spassovi Boev 
et Kovachev, 1998, поздний миоцен Болгарии; Buteo 
conterminus (Wetmore, 1923), ранний плиоцен США; 
Buteo sanya Hou, 1998, поздний плейстоцен Китая. 

Замечания. Buteo praebuteo Sobolev, 2011 из ни-
зов верхнего миоцена Украины не может отно-
ситься к этому современному роду. Систематиче-
ское положение Buteo sarmathicus Sobolev, 2011 
также требует подтверждения.  

 
Buteo sarmathicus Sobolev, 2011 

 

Buteo sarmathicus: [Соболев, Марисова, 2011,  
с. 160, рис. 2].  
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Голотип – ННПМ, № 22-2198, дистальный фраг-
мент правого тибиотарзуса; известняковый карьер 
у села Грицев, Хмельницкая обл., Юго-Западная 
Украина; средний сармат, низы верхнего миоцена.  

Материал. Голотип.  
Диагноз. Надсухожильный мостик широк; буго-

рок малоберцовой мышцы широк и заходит на над-
сухожильный мостик. Размеры немного мельче со-
временного Buteo rufinus.  

Распространение. Типовое местонахождение.  
Замечания. В первоописании отмечается мор-

фологическое сходство данного вида с современ-
ным B. lagopus и B. rufinus [Соболев, Марисова, 
2011]. В то же время систематическое положение 
данной формы требует подтверждения, едва ли он 
может относиться к этому роду. Однако место хра-
нения экземпляра неизвестно.  

 
Buteo sp. 

 

Buteo sp.: [Пантелеев и др., 2006, с. 246]. 
Экз. без номера, место хранения не указано; 

правая подвздошная кость; местонахождение Улуг-
хем, недалеко от г. Кызыла, Республика Тува; верх-
ний плиоцен.  

Замечания. По морфологии наиболее сходен с 
B. lagopus, по размерам близок к B. hemilasius 
[Пантелеев и др., 2006]. 
 

Accipitrinae tribus indet. 1 
 

Aquilidae: [Тугаринов, 1940в, с. 313]. 
Экз. ЗИН, PO № 6938, фрагмент стержня левого 

тарзометатарзуса; катакомбы г. Одессы, Украина; 
верхний русциний, нижний плиоцен.  

Замечания. Тугаринов [1940в] отметил, что 
данный экземпляр принадлежал очень крупной 
птице, отнести которую к одному из современных 
родов не удается. 
 

Accipitrinae tribus indet. 2 
Табл. XXVIII, фиг. 4, 5 

 

Promilio incertus: [Курочкин, Ганя, 1972, с. 63, 
рис. 10, табл. II, фиг. 8; Bocheński, 1997, p.306].  

Milvus incertus: [Mlíkovský, 2002, p. 196 (partim)].  
Экз. ТГПИ, № 4/61, фрагмент дистального эпи-

физа левого тарзометатарзуса; местонахождение Бу-
жоры, низы среднего сармата, верхи среднего-низы 
верхний миоцен.  

Замечания. Фрагмент эпифиза имеет довольно 
плохую сохранность, и его точное систематическое 
положение остается неясным. Современные ястре-
биные обладают довольно существенной внутриро-
довой изменчивостью в строении дистального тар-
зометатарзуса. При этом наибольшее сходство эк-

земпляр из Бужоры проявляет с Milvus, Buteo и 
Accipiter. При этом он определенно не может быть 
отнесен ни к одному из этих современных родов. 
Он также не может быть отнесен к Milvus incertus 
Gaillard, 1939 [contra Курочкин, Ганя, 1972], по-
скольку имеет наклоненный наружу блок метатар-
залии III.  
 

Accipitrinae tribus indet. 3 
 

Buteoninae indet.: [Пантелеев, 2011, с. 84, табл. I, 
фиг. f, g]. 

Экз. ЗИН, PO № 4828, дистальная часть левой 
лучевой кости; карьер Пролом к северо-востоку от 
г. Белогорск, Крым; лютет, средний эоцен.  

Замечания. Фрагмент лучевой кости морфоло-
гически близок современному Buteo.  
 

Accipitrinae incertae sedis 
«Buteo» circoides Kurochkin, 1968 

Табл. XXVIII, фиг. 6 
 

Buteo circoides: [Курочкин, 1968а, с. 323, рис. 1; 
Brodkorb, 1971, p. 177]. 

Голотип – ПИН, № 475/1785, дистальный фраг-
мент правой локтевой кости; местонахождение Та-
тал-Гол, 50 км к северу от горы Бага-Богдо, Увэр-
Хангайский аймак, Монголия; свита шанд-гол, ниж-
ний олигоцен. 

Диагноз. Лучевая вырезка неширокая и неглу-
бокая. Мыщелки очень сближены на дорсальной и 
дистальной сторонах. Проксимальное завершение 
дорсального мыщелка постепенно, без резкого пе-
репада, переходит на вентральную поверхность 
стержня. Ямка на краниальной поверхности вент-
рального мыщелка у его дистальной вершины рас-
положена напротив дистального пястного бугорка. 
Пястный бугорок сдвинут дорсально, почти до уров-
ня дорсальной поверхности сухожильной вырезки, 
его плоская вентральная поверхность ориентирова-
на почти вентрально. Сухожильная вырезка неглу-
бокая, ориентирована по длине вдоль продольной 
оси кости и проксимально сужена почти до полно-
го заострения. 

Распространение. Типовое местонахождение.  
Замечания. Майр [Mayr, 2009a] выразил необ-

ходимость уточнения статуса этой формы. Здесь мы 
подтверждаем отнесение B. circoides к Accipitrinae, 
но фрагментарность находки не позволяет с уве-
ренностью отнести ее к конкретному роду. Фраг-
мент локтевой кости демонстрирует сходство с со-
временными родами Buteo, Accipiter и Butastur. При-
веденный здесь диагноз переработан по сравнению 
с оригинальным.  
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«Buteo» praebuteo Sobolev, 2011 
Табл. XXVIII, фиг. 9 

 

Buteo praebuteo: [Соболев, Марисова, 2011, с. 158, 
рис. 1].  

Голотип – ННПМ, 22-2197, дистальный фраг-
мент правого тибиотарзуса; известняковый карьер 
у села  Грицев, Хмельницкая обл., Юго-Западная 
Украина; средний сармат, низы верхнего миоцена.  

Материал. Голотип.  
Диагноз. Эпифиз тибиотарзуса сжат дорсовен-

трально; мыщелки отставлены друг от друга; меди-
альный мыщелок немного крупнее латерального; дно 
вырезки между мыщелками образует острый угол 
(85°) c основанием латерального мыщелка; лате-
ральный гребень тибиального блока тупой и значи-
тельно массивнее медиального. Размеры с совре-
менного Buteo buteo.  

Распространение. Типовое местонахождение.  
Замечания. Систематическое положение этого 

вида требует специального исследования. Он одно-
значно не может относиться к Buteo и демонстри-
рует сходсто с примитивными ястребиными, в част-
ности с “Hieraaetus” edwardsii из среднего миоцена 
Франции, положение которого также остается неяс-
ным.  
 

Accipitriformes fam. indet. 
 

Accipitridae: [Зеленков, Мартынович, 2012, с. 14]. 
Accipitridae fam. indet.: [Зеленков, Мартынович, 

2013, с. 84].  
Экз. ПИН, №2614/196, краниальный фрагмент 

грудины; местонахождение Тагай, о. Ольхон, Бай-
кал, Россия; тагайская свита, нижний или средний 
миоцен. 

Замечания. Данный экземпляр может принад-
лежать представителю Pandionidae [Зеленков, Мар-
тынович, 2013].  

 
Надотряд Eufalconimorphae  

Suh et al., 2011 
 

Отряд Falconiformes Sharpe, 1874 
 

Семейство Falconidae Leach, 1820 
 

Род Petrosushkinia Zelenkov, nom. nov. 
 

Sushkinia: [Тугаринов, 1935, с. 84; Brodkorb, 1964, 
p. 291; Курочкин, 1985, с. 82]. 

Название рода в честь П.П. Сушкина.  
Типовой вид – Sushkinia pliocaena Tugarinov, 

1935. 

Диагноз. На дорсальной поверхности коракоида 
отпечаток грудинно-коракоидной мышцы протяги-
вается краниально, образуя острую вершину в се-
редине диафиза. В проксимальном эпифизе локте-
вой кости бугорок вентральной коллатеральной связ-
ки занимает большую площадь, а его поверхность 
располагается в одной плоскости с вентральной сус-
тавной ямкой; дорсовентральная ширина дорсаль-
ной суставной ямки больше таковой вентральной; 
отпечаток лопаточной головки трехглавой мышцы 
плеча протягивается дорсально почти до уровня ос-
нования дорсального суставного отростка. В прок-
симальном эпифизе лучевой кости бугорок двугла-
вой мышцы плеча развит очень сильно, выпячива-
ясь на вентральную сторону. В проксимальном эпи-
физе карпометакарпуса передний пястный отросток 
мощный и уплощенный в дистальнопроксимальной 
плоскости; гороховидный отросток сдвинут крани-
ально, поэтому ямка, расположенная краниальнее 
от этого отростка, имеет небольшую площадь. В 
дистальном эпифизе карпометакарпуса вентральное 
крыло краниальной части сочленовной фасетки 
большого пальца крыла выпукло дистально. Первая 
фаланга большого пальца кисти имеет значитель-
ную поперечную ширину; вентральное крыло со-
членовной фасетки карпометакарпуса направлено 
почти вентрально. Краниальнолатеральное ребро диа-
физа тибиотарзуса узкое. Отпечаток сухожилия m. 
fibularis longus выражен слабо. На тарзометатарзусе 
отпечатки коротких сгибателей пальцев, располо-
женные латеральнее и медиальнее гипотарзуса, про-
тягиваются по плантарной поверхности стержня 
тарзометатарзуса далеко дистально. 

Видовой состав. P. pliocaena (Tugarinov, 1935); 
поздний миоцен Восточного Казахстана. 

Замечания. Оригинальный диагноз основывал-
ся на дистальном фрагменте тибиотарзуса. Новые 
материалы, собранные ИЗ НАН Казахстана, под-
твердили валидность заключений Тугаринова и по-
зволили заметно расширить и уточнить [Курочкин, 
1985] первоначальный диагноз рода. 

Имя Sushkinia оказалось преоккупированным для 
названия стрекозы из верхней перми Татарстана 
[Martynov, 1930]. Здесь предлагается новое назва-
ние в честь П.П. Сушкина. 

 
Petrosushkinia pliocaena (Tugarinov, 1935) 

Табл. XXVIII, фиг. 10–13 
 

Sushkinia pliocaena: [Тугаринов, 1935, с. 84, рис. 
5b; Дементьев, 1964, с. 692, рис. 701; Курочкин, 
1985, с. 84, рис. 40, табл. XIII, фиг. 5–10]. 

Sushkinia pliocaenica: [Brodkorb, 1964, p. 291]. 
Голотип – ПИН, № 2413/205, дистальный эпи-

физ левого тибиотарзуса; местонахождение Гуси-
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ный перелет в г. Павлодаре, Восточный Казахстан; 
низы павлодарской свиты, поздний миоцен. 

Материал. Голотип; экз. ИЗКаз, № 3236/61 П, 
полная левая локтевая кость; экз. ИЗКаз, № 3237/61 
П, проксимальная часть левой лучевой кости и экз. 
ИЗКаз, № 3238/61 П – правой лучевой; экз. ИЗКаз, 
№ 3239/61 П, полный левый карпометакарпус; экз. 
ИЗКаз, № 3240/61 П, первая фаланга большого паль-
ца левой кисти; экз. ИЗКаз, № 3241/61 П, каудаль-
ная половина правого коракоида; экз. ИЗКаз,  
№ 3242/61 П, проксимальная половина правого тар-
зометатарзуса; экз. ИЗКаз, №№ 3243/61 П и 
3244/61 П, две когтевых фаланги пальцев лапы; все 
из типового местонахождения; скорее всего, все до-
полнительные материалы принадлежали одной 
особи. 

Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 
см. [Курочкин, 1985, с. 83]. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
 

Род Falco Linnaeus, 1758 
 

Falco: [Brodkorb, 1964, p. 290; Stresemann, Ama-
don, 1979, p. 400; del Hoyo et al., 1994, p. 259; Mlí-
kovský, 2002, p. 220; Степанян, 2003, с. 122; Dick-
inson, Remsen, 2013, p. 349]. 

Типовой вид – Falco peregrinus Tunstall, 1771, 
современный. 

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. 37 современных видов. Иско-

паемые: F. medius Umanskaja, 1981, поздний мио-
цен Украины; F. hezhengensis Li et al., 2014, позд-
ний миоцен Китая; F. bakalovi Boev, 1999, поздний 
плиоцен Болгарии; F. umanskajae Sobolev, 2003, 
поздний плиоцен Украины; F. readei Brodkorb, 1959, 
средний плейстоцен США; F. oregonus Howard, 
средний плейстоцен США; F. antiquus Mourer-Chau-
viré, 1975, средний плейстоцен Франции; F. chowi 
Hou, 1993, средний плейстоцен Китая; F. swarthi L. 
Miller, 1927, поздний плейстоцен США; F. kuroch-
kini Suárez et Olson, 2001, плейстоцен Кубы. 
 

Falco medius Umanskaja, 1981 
Рис. 85; табл. XXVIII, фиг. 7, 8 

 

Falco medius: [Уманская, 1981, с. 18, рис. 2; Bo-
cheński, 1997, p. 307; Mlíkovský, 2002, p. 220]. 

Голотип – ИЗ НАНУ, № 45/4033 (хранится в 
ННПМ), левый карпометакарпус; местонахождение 
хутор Черевичный, Беляевский р-н, Одесская обл., 
Украина; мэотис, верхний миоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Бугристость на месте межпястного от-

ростка расположена близко к проксимальному эпи-
физу. Дистальнее отростка крылышка имеется глу-
бокая  ямка.  Краниальная  пястная  ямка  удлинена  

 
 

Рис. 85. Falco medius Umanskaya, 1981. Левый кар-
пометакарпус (голотип ИЗ НАНУ, №45-4033) с дор-
сальной (а), вентральной (б) и каудальной (в) сторон 
[Уманская, 1981, рис. 2]; местонахождение хутор Че-
ревичный, Украина; мэотис, верхний миоцен 

Обозначения: 1 ‒ вентральная пястная ямка; 2 ‒ большая 
метакарпалия; 3 ‒ малая метакарпалия; 4 ‒ суставная по-
верхность крылышка; 5, межпястный промежуток; 6 ‒ меж-
пястный отросток (мускульный бугорок); 7 ‒ дистальный 
симфиз 

 
дистально. На вентральной поверхности дистально-
го симфиза имеется небольшая вогнутость. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Необходимо сравнение данного ви-

да с Petrosushkinia pliocaena. 
 

Falco umanskajae Sobolev, 2003 
Табл. XXVIII, фиг. 14, 15 

 

Falco umanskajae: [Соболев, 2003a, с. 85, рис. 1]. 
Голотип – ННПМ, № 41/646, полный левый 

тарзометатарзус; местонахождение Крыжановка, 
окраина г. Одессы, Украина; куяльницкий ярус, 
верхний плиоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Бугристость m. tibialis cranialis имеет 

очертания буквы «X». Расширяющиеся углубления 
идут дистальнее и проксимальнее от этой шеро-
ховатости. Дорсальная ямка неширокая. Размер с 
современного F. subbuteo. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Дистальная часть тарзометатарзуса 

у данного вида существенно отличается от таковой 
у всех современных видов, что ставит под сомне-
ние систематическое положение этой формы. Не 
исключено, что F. umanskajae может представлять 
отдельный род соколиных.  

 
 



 251 

Отряд Passeriformes Linnaeus, 1758 
 

Семейство Alaudidae Vigors, 1825 
 

Род Calandrella Kaup, 1829 
 

Calandrella: [Mayr, Greenway, 1960, p. 44; Mlí-
kovský, 2002, p. 228; Степанян, 2003, с. 376; Del Ho-
yo et al., 2004, p. 583]. 

Типовой вид – Alauda brachydactyla Leisler, 
1814, современный. 

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. Восемь современных видов. 

Ископаемый Calandrella gali Kessler, 2013, поздний 
миоцен Венгрии. 

 
Calandrella cf. rufescens (Vieillot, 1820) 

Табл. XXVII, фиг. 1, 2 
 

Calandrella cf. rufescens: [Zelenkov, Kurochkin, 
2012, p. 327, fig. 3: 1, 2]. 

Экз. ПИН, № 2975/163, левый карпометакарпус, 
местонахождение Береговая, Республика Бурятия, 
Россия; чикойская свита, верхний плиоцен. 

Замечания. По пропорциям и анатомическим 
деталям данный образец сходен с таковым совре-
менного C. rufescens и отличается от C. cinerea 
большим размером. Описание см. [Zelenkov, Ku-
rochkin, 2012]. 

 
Род Eremophila Boie, 1828 

 

Eremophila: [Mayr, Greenway, 1960, p. 72; Mlí-
kovský, 2002, p. 229; Степанян, 2003, с. 384; Del Ho-
yo et al., 2004, p. 589]. 

Типовой вид – Alauda alpestris Linnaeus, 1758, 
современный. 

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. Два современных вида. Иско-

паемый E. prealpestris Boev, 2012, ранний плейсто-
цен Болгарии.  

 
Eremophila aff. E. alpestris (L., 1758) 

Табл. XXVII, фиг. 3–8 
 

Eremophila aff. E. alpestris: [Zelenkov, Kurochkin, 
2012, p. 325, fig. 3: 3–8]. 

Экз. ПИН, № 3381/471, полная левая плечевая 
кость; экз. ПИН, № 3381/489, дистальный фрагмент 
левого тарзометатарзуса; местонахождения Шамар, 
Селенгинский аймак, Северная Монголия; чикой-
ская свита, верхний плиоцен; экз. ПИН, № 2975/ 
147, фрагмент нижней челюсти; экз. ПИН, № 2975/ 
139, практически целая правая плечевая кость; экз. 
ПИН, № 2975/140, практически целая левая плече-
вая кость; экз. ПИН, № 2975/138, проксимальная 
часть левой плечевой кости; экз. ПИН, № 2975/148, 

полный левый тарзометатарзус; экз. ПИН, № 2975/ 
161, проксимальный фрагмент левого тарзометатар-
зуса; экз. ПИН, №№ 2975/149–160, 12 фрагментов 
дистальных тарзометатарзусов – местонахождения 
Береговая, Республика Бурятия, Россия; чикойская 
свита, верхний плиоцен. 

Замечания. Ископаемый жаворонок из чикой-
ской свиты имеет размеры, промежуточные между 
таковыми современных Eremophila alpestris и Ca-
landrella rufescens. Он также имеет некоторое мор-
фологическое сходство с родом Calandrella. От со-
временного E. alpestris и ископаемого E. prealpes-
tris Boev, 2012 отличается грацильным стержнем. 
Описание см. [Zelenkov, Kurochkin, 2012].  

 
Alaudidae gen. indet. 

 

Alaudidae gen.: [Курочкин, 1985, с. 90]. 
Экз. ПИН, № 2614/127, дистальный эпифиз ле-

вой локтевой кости; местонахождение Павлодар, Пав-
лодарская обл., Восточный Казахстан; Павлодарская 
свита, верхний миоцен. 

 
Семейство Hirundinidae Rafinesque, 1815 

 

Род Hirundo Linnaeus, 1758 
 

Hirundo: [Mayr, Greenway, 1960, p. 104; Mlíkov-
ský, 2002, p. 227; Степанян, 2003, с. 365; Del Hoyo 
et al., 2004, p. 665;]. 

Типовой вид – Hirundo rustica Linnaeus, 1758, 
современный. 

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. 14 современных видов. Иско-

паемые: H. aprica Feduccia, 1967, поздний плиоцен 
США; H. selengenica Zelenkov et Kurochkin, 2012, 
поздний плиоцен Монголии; H. gracilis Kessler, 
2013, поздний миоцен Венгрии; H. major Kessler 
2013, плиоцен Венгрии.  

Замечания. Систематическое положение видов, 
описанных недавно из Венгрии [Kessler 2013], тре-
бует подтверждения.  

 
Hirundo selengenica Zelenkov et Kurochkin, 2012 

Табл. XXVII, фиг. 9, 10 
 

Hirundo selengenica: [Zelenkov, Kurochkin, 2012, 
p. 325, figs. 2, 3: 9, 10].  

Голотип – ПИН, № 3381/470, правая плечевая 
кость без дистального эпифиза, местонахождение 
Шамар, Селенгинский аймак, Северная Монголия; 
чикойская свита, верхний плиоцен. 

Диагноз. Очертания грацильные, биципитальный 
гребень укорочен, проксимальный край пектораль-
ного гребня при виде с дорсальной стороны ориен-
тирован косо по отношению к длинной оси кости, 
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вырезка плечевой головки заметно суживается вен-
трально, стержень тонкий. Размером с современ-
ную H. rustica. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. H. selengenica, несомненно, ближе к 

H. rustica, чем к другим исследованным видам лас-
точек. В сравнении с другими формами H. rustica 
имеет относительно более тонкий стержень, но стер-
жень H. selengenica еще более тонкий. Необычная 
особенность ископаемого вида, суживающаяся вы-
резка плечевой головки, может указывать на обо-
собленный родовой статус данной формы. 

 
Cемейство Motacillidae Vigors, 1825 

 

Род Motacilla Linnaeus, 1758 
 

Motacilla: [Mayr, Greenway, 1960, p. 130; Mlíkov-
ský, 2002, p. 244; Степанян, 2003, с. 400; Del Hoyo 
et al., 2004, p. 777]. 

Типовой вид – Motacilla alba Linnaeus, 1758, со-
временный. 

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. 11 современных видов. Иско-

паемые: M. humata Milne-Edwards, 1871 и M. major 
Milne-Edwards, 1871, ранний миоцен Франции; M. 
intermedia Kessler, 2013, поздний миоцен Венгрии; 
M. minor Kessler 2013 и M. robusta Kessler, 2013, 
плиоцен Венгрии.  

Замечания. Систематическое положение иско-
паемых видов, в особенности раннемиоценовых ви-
дов, требует подтверждения. Из раннего миоцена 
практически неизвестны современные роды птиц, 
и, в частности, среднемиоценовые фауны воробьи-
нообразных включали таксоны, не являющиеся 
частью радиации современных певчих [Manegold et 
al., 2004].  

 
Motacilla sp. 

Табл. XXVII, фиг. 18–20 
 

Motacilla sp.: [Zelenkov, Kurochkin, 2012, p. 327, 
fig. 3: 18–20]. 

Экз. ПИН, № 3381/472, рострум верхнечелюст-
ной кости; местонахождение Шамар, Селенгинский 
аймак, Северная Монголия; чикойская свита, верх-
ний плиоцен; экз. ПИН, № 2975/141, полная левая 
плечевая кость; местонахождение Береговая, Респуб-
лика Бурятия, Россия; чикойская свита, верхний 
плиоцен. 

Замечания. Плечевая кость и рострум верхнее-
челюстной кости принадлежат довольно крупной 
трясогузке (по размерам близкой к современной M. 
alba) и, по всей видимости, происходят от одного 
вида. Описание см. [Zelenkov, Kurochkin, 2012]. 
 

?Motacillidae gen. indet. 1 
 

Anthus sp.: [Kurochkin, 1985, c. 89, табл. XII, фиг. 
3–6]. 

Экз. ПИН, №№ 2614/10, 11, дистальные эпифи-
зы левых плечевых костей из местонахождения Пав-
лодар, Павлодарская область, Восточный Казах-
стан; низы павлодарской свиты, верхний миоцен. 

 
?Motacillidae gen. indet. 2 

 

Anthus sp.: [Kurochkin, 1985, c. 79, табл. XII, фиг. 
1, 2]. 

Экз. ПИН, № 2614/97, дистальный эпифиз левой 
плечевой кости; местонахождение Шарга («точка 
1080 м») в Шаргаин-Гоби, Гоби-Алтайский аймак, 
Монголия; свита ошин, верхи среднего миоцена. 

 
Семейство Turdidae Rafinesque, 1815 

 

Род Turdus Linnaeus, 1758 
 

Turdus: [Ripley, 1964, p. 177; Mlíkovský, 2002,  
p. 238; Степанян, 2003, с. 587; Del Hoyo et al., 2005, 
p. 637;].  

Типовой вид – Turdus viscivorus Linnaeus, 1758, 
современный. 

Диагноз. Современный род.  
Видовой состав. 70 современных видов. Иско-

паемые: T. miocaenicus Kessler, 2013 и T. polgardi-
ensis Kessler, 2013, поздний миоцен Венгрии; T. ma-
jor Kessler, 2013, T. medius Kessler, 2013 и T. minor 
Kessler, 2013, плиоцен Венгрии. 

Замечания. Систематическое положение иско-
паемых видов, описанных из неогена Венгрии 
[Kessler, 2013], требует серьезной ревизии.  

 
Turdus sp. 

Табл. XXVII, фиг. 16, 17 
 

Turdus sp.: [Zelenkov, Kurochkin, 2012, p. 328, 
fig. 3: 16, 17]. 

Экз. ПИН, №№ 2975/169–171, фрагменты тарзо-
метатарзусов; местонахождение Береговая, Респуб-
лика Бурятия, Россия; чикойская свита, верхний 
плиоцен. 

Замечания. Современные виды рода Turdus не 
могут быть различимы на основании только мор-
фологии тарзометатарзуса; ископаемая форма не-
сколько мельче современного T. iliacus, от которого 
он также отличается более узким блоком метатар-
залии III. Описание см. [Zelenkov, Kurochkin, 2012].  
 

Turdidae gen. indet. 1 
 

Turdidae indet.: [Пантелеев, 2005, с. 274]. 
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Экз. в коллекции ЗИН, номер не указан, плече-
вая кость; местонахождение Морская 2 вблизи ж/д 
станции Морская, Ростовская обл., Россия; средний 
туролий, верхний миоцен. 
 

Turdidae gen. indet. 2 
 

Passeriformes: [Зеленков, Мартынович, 2012, с. 15]. 
Turdidae gen. indet.: [Зеленков, Мартынович, 2013, 

с. 85]. 
Экз. ПИН, № 2614/188, краниальный фрагмент 

правого коракоида; местонахождение Тагай, о. Оль-
хон, Байкал, Россия; тагайская свита, нижний или 
средний миоцен. 
 

Семейство Muscicapidae Vigors, 1825 
 

Род Saxicola Bechstein, 1803 
 

Saxicola: [Ripley, 1964, p. 104; Mlíkovský, 2002, 
p. 237; Степанян, 2003, с. 548].  

Типовой вид – Motacilla rubicola Linnaeus, 1758, 
современный. 

Диагноз. Современный род.  
Видовой состав. Девять современных видов. Ис-

копаемые: S. lambrechti Kessler, 2013, поздний мио-
цен Венгрии; S. baranensis Kessler, 2013, S. parva 
Kessler, 2013 и S. magna Kessler, 2013, плиоцен 
Венгрии.  

Замечания. Систематическое положение иско-
паемых видов [Kessler, 2013] требует подтверждения.  

 
Saxicola sp. 

Табл. XXVII, фиг. 11, 12 
 

Saxicola sp.: [Zelenkov, Kurochkin, 2012, p. 328, 
fig. 3: 11, 12]. 

Экз. ПИН, №№ 2975/164–167, дистальные фраг-
менты тарзометатарзусов; местонахождение Берего-
вая, Республика Бурятия, Россия; чикойская свита, 
верхний плиоцен; экз. ПИН, № 3381/474, дисталь-
ный фрагмент левого тарзометатарзуса, местонахож-
дение Шамар, Селенгинский аймак, Северная Мон-
голия; чикойская свита, верхний плиоцен. 

Замечания. Ископаемые чеканы из Береговой и 
Шамара крупнее, чем современный S. torquata. Для 
установления таксономического статуса ископа-
емых форм необходимо сравнение с крупным со-
временным S. insignis, населяющим Центральную 
Азию. Описание см. [Zelenkov, Kurochkin, 2012]. 

 
Семейство Sylviidae Vigors, 1825 

 

Род Sylvia Scopoli, 1769 
 

Sylvia: [Watson et al., 1986, p. 270; Mlíkovský, 
2002, p. 241; Степанян, 2003, с. 504]. 

Типовой вид – Motacilla atricapilla Linnaeus, 
1758, современный. 

Диагноз. Современный род.  
Видовой состав. 15 современных видов. Иско-

паемые: S. intermedia Kessler, 2013, поздний миоцен 
Венгрии; S. pussila Kessler, 2013, плиоцен Венгрии.  

Замечания. Систематическое положение иско-
паемых видов [Kessler, 2013] требует подтверждения.  

 
Sylvia sp. 

 

Sylvia sp. (aff. atricapilla): [Пантелеев, 2005, с. 274]. 
Экз. в коллекции ЗИН, номер не указан, плече-

вая кость; местонахождение Морская 2 вблизи ж/д 
станции Морская, Ростовская обл., Россия; средний 
туролий, верхний миоцен. 
 

Семейство Paradoxornithidae Horsfield  
and Moore, 1854 

 

Род Paradoxornis Gould, 1836 
 

Paradoxornis: [Deignan, 1964, p. 431; Степанян, 
2003, с. 603].  

Типовой вид – Motacilla rubicola Linnaeus, 1758, 
современный. 

Диагноз. Современный род.  
Видовой состав. 17 современных видов.  

 
Paradoxornis sp. 

Табл. XXVII, фиг. 22, 23 
 

Paradoxornis sp.: [Zelenkov, Kurochkin, 2012,  
p. 329, fig. 3: 22, 23]. 

Экз. ПИН, № 2975/172, полная левая плечевая 
кость; местонахождение Береговая, Республика Бу-
рятия, Россия; чикойская свита, верхний плиоцен.  

Замечания. Плечевая кость из Береговой мор-
фологически сходна с таковыми современных 
P. paradoxus, но отличается несколько большим раз-
мером. Описание см. [Zelenkov, Kurochkin, 2012]. 
 

Семейство Sittidae Lesson, 1828 
 

Род Sitta Linnaeus, 1758 
 

Sitta: [Greenway, 1967, p. 124; Mlíkovský, 2002,  
p. 243; Степанян, 2003, с. 632].  

Типовой вид – Sitta europaea Linnaeus, 1758, со-
временный. 

Диагноз. Современный род.  
Видовой состав. 21 современный вид. Ископа-

емые: S. gracilis Kessler, 2013, поздний миоцен Вен-
грии; S. pussila Kessler, 2013 и S. villanyensis Kess-
ler, 2013, плиоцен Венгрии.  

Замечания. Систематическое положение иско-
паемых видов [Kessler, 2013] требует подтверждения.  
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Sitta sp. 
Табл. XXVII, фиг. 14, 15 

 

Sitta sp.: [Zelenkov, Kurochkin, 2012, p. 328, fig. 3: 
14, 15]. 

Экз. ПИН, № 2975/162, дистальный фрагмент 
правого тарзометатарзуса; местонахождение Бере-
говая, Республика Бурятия, Россия; чикойская сви-
та, верхний плиоцен. 

Замечания. Ископаемый поползень из Берего-
вой имеет промежуточные размеры между европей-
ским S. europaea и североамериканским S. cana-
densis. Описание см. [Zelenkov, Kurochkin, 2012]. 
 

Семейство Corvidae Leach, 1820 
 

Род Miopica Kurochkin et Sobolev, 2004 
 

Miopica: [Курочкин, Соболев, 2004, с. 87]. 
Типовой вид – Miopica paradoxa Kurochkin et 

Sobolev, 2004. 
Диагноз. Краниальная сторона дорсальной сус-

тавной ямки проксимального эпифиза локтевой кос-
ти дорсально выдвинута, очертания ямки прибли-
жены к прямоугольным; межсуставной гребень 
сильно выдается краниально и имеет конусовидные 
очертания; лучевая вырезка широкая; отпечаток 
вентральной коллатеральной связки широкий, поч-
ти правильной треугольной формы; у основания лок-
тевого отростка с краниальной стороны имеется 
широкая, но неглубокая депрессия. В дистальном 
эпифизе локтевой кости сухожильная борозда ши-
рокая; наиболее дистальный бугорок второстепен-
ных маховых перьев далеко отстоит от дорсального 
мыщелка. 

Видовой состав. Типовой вид из позднего мио-
цена Украины. 

 
 

 
 

Рис. 86. Miopica paradoxa Kurochkin et Sobolev, 
2004. Проксимальный эпифиз правой локтевой кости 
(голотип ПМ ННПМ НАНУ, №48-7113) с краниаль-
ной (а) и вентральной (б) сторон [Курочкин, Соболев, 
2004, рис. 1, с изменениями]; местонахождение Белка, 
Украина; средний мэотис, верхний миоцен 

Miopica paradoxa Kurochkin et Sobolev, 2004 
Рис. 86; табл. XXVI, фиг. 28, 29 

 

Птица: [Воинственский, 1967, с. 11]. 
Miopica paradoxa: [Курочкин, Соболев, 2004,  

с. 88, рис. 1, 2]. 
Голотип – ННПМ, № 48-7113, проксимальный 

эпифиз правой локтевой кости; местонахождение 
Белка, Ивановский р-н, Одесская обл., Украина; 
средний мэотис, верхний миоцен. 

Материал. Голотип; экз. ННПМ, № 25-1448, дис-
тальный эпифиз правой локтевой кости; местонахож-
дение Новая Эметовка, Беляевский р-н, Одесская 
обл., Украина; средний мэотис, верхний миоцен. 

Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 
см. [Курочкин, Соболев, 2004, с. 87]. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
 

Род Garrulus Brisson, 1760 
 

Garrulus: [Blake, Vaurie, 1962, p. 228; Mlíkovský, 
2002, p. 234; Степанян, 2003, с. 437].  

Типовой вид – Corvus glandarius Linnaeus, 1758, 
современный.  

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. Три современных вида.  

 
Garrulus glandarius assiduus Panteleyev et Burchak-

Abramovich, 2000 
 

Garrulus glandarius assiduus: [Пантелеев, Бурчак-
Абрамович, 2000, с. 3, рис. 1, 2]. 

Голотип – ЗИН, РО № 4599; левый коракоид; 
местонахождение Бинагады, в черте г. Баку, Азер-
байджан; верхний плейстоцен. 

Материал. Голотип; правый коракоид, правая 
плечевая кость, 2 правые локтевые кости, прокси-
мальная половина правой локтевой кости, номера 
не указаны; все из типового местонахождения. 

Диагноз. Переход от вершины акрокоракоидно-
го отростка к плечевому бугорку плавный; трех-
костный бугорок удлиненный и слабо загнутый; по-
верхность плечевой фасетки ориентирована перпен-
дикулярно оси головки коракоида при взгляде с 
вентрального конца; часть грудинной фасетки, рас-
положенная ближе к медиальному углу, расширена. 
По: [Пантелеев, Бурчак-Абрамович, 2000] с измене-
ниями. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
 

Род Pica Brisson, 1760 
 

Pica: [Blake, Vaurie, 1962, p. 250; Mlíkovský, 2002, 
p. 234; Степанян, 2003, с. 441].  

Типовой вид – Corvus pica Linnaeus, 1758, со-
временный.  

Диагноз. Современный род. 
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Видовой состав. Два современных вида.  
 

Pica pica tugarinovi Martynovich, 2009 
Табл. XXVI, фиг. 30, 31 

 

Pica pica tugarinovi: [Мартынович, 2009, с. 123].  
Голотип – КККМ, О/Ф № 12212, полная правая 

плечевая кость; местонахождение пещера Еленева, 
правый берег р. Енисей, 20 км выше г. Красноярск; 
верхний плейстоцен – голоцен. 

Материал. Голотип; около 85 элементов пост-
краниального скелета и челюстного аппарата в кол-
лекции Красноярского краевого краеведческого му-
зея, номера не указаны; все из типового местона-
хождения. 

Диагноз. Сходна с современной Pica pica bactri-
ana Bonaparte, 1850, но угол между дельтопекто-
ральным гребнем и головкой плечевой кости вы-
ражен более отчетливо. Крупнее современных, но с 
относительно более короткой бедренной костью.  

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечание. Диагноз данной формы дан с уче-

том описания и сравнения, приведенного Мартыно-
вичем [2009].  

 
Род Pyrrhocorax Tunstall, 1771 

 

Pyrrhocorax: [Blake, Vaurie, 1962, p. 258; Mlíkov-
ský, 2002, p. 235; Степанян, 2003, с. 447].  

Типовой вид – Upupa pyrrhocorax Linnaeus, 
1758, современный. 

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. Два современных вида. 

 
Pyrrhocorax pyrrhocorax primigenius Milne-Edwards, 

1875 
 

Pyrrhocorax primigenius: [Milne-Edwards, 1875, 
p. 487]. 

Pyrrhocorax pyrrhocorax primigenius: [Mourer-
Chauviré, 1975, p. 219; Потапова, Барышников, 1993, 
с. 55, рис 1, фиг. 12–16; Baryshnikov, Potapova, 1995, 
p. 247]. 

Pyrrhocorax pyrrhocorax: [Mlíkovský, 2002, p. 236].  
Экз. в коллекции ЗИН, без номеров, 2 фрагмента 

плечевых костей, 2 фрагмента локтевых костей, 2 
фрагмента коракоидов, 2 фрагмента тарзометатар-
зусов, 4 когтевые фаланги пальцев лап; пещера 
Треугольная, Карачаево-Черкесия, Россия; ашель, 
нижний палеолит, нижний–верхний плейстоцен. 

Замечания. Pyrrhocorax p. primigenius установ-
лена из нескольких местонахождений среднего и 
позднего плейстоцена Франции [Mourer-Chauviré, 
1975]. Мликовский [Mlíkovský, 2002] не считает 
этот подвид валидным, перечисляя его находки в 
составе современного P. pyrrhocorax. 

Pyrrhocorax graculus vetus Mourer-Chauviré, 1975 
 

Pyrrhocorax graculus vetus: [Kretzoi, 1962, p. 173; 
Mourer-Chauviré, 1975, p. 222; Потапова, Барышни-
ков, 1993, с. 56, рис. 1, фиг. 7–9; Baryshnikov, Pota-
pova, 1995, p. 247]. 

Pyrrhocorax graculus: [Mlíkovský, 2002, p. 235]. 
Экз. в коллекции ЗИН, без номеров, 1 дисталь-

ный фрагмент плечевой кости, 2 проксимальных 
фрагмента и 2 дистальных фрагмента локтевых 
костей, 1 фрагмент и 1 полный карпометакарпус, 3 
дистальных фрагмента тибиотарзусов, 1 дисталь-
ный и 1 проксимальный фрагменты тарзометатар-
зусов, 9 фаланг пальцев лапы, 1 фрагмент лопатки; 
пещера Треугольная, Карачаево-Черкесия, Россия; 
ашель, нижний палеолит, нижний–верхний плей-
стоцен. 

Замечания. Pyrrhocorax graculus vetus Kretzoi, 
1962 – nomen nudum. Морер-Шовире [Mourer-Cha-
uviré, 1975] использовала данное имя в соответст-
вии с правилами Международного кодекса зооло-
гической номенклатуры [2000], став таким образом 
его автором [Mlíkovský, 2002]. Подвид был также 
отмечен в раннем плиоцене Венгрии [Kessler, 
2013], но эта находка требует подтверждения. 

 
Род Corvus L., 1758 

 

Corvus: [Blake, Vaurie, 1962, p. 261; Mlíkovský, 
2002, p. 231; Степанян, 2003, с. 449]. 

Типовой вид – Corvus corax Linnaeus, 1758, со-
временный.  

Диагноз. Современный род.  
Видовой состав. 36 современных видов. Иско-

паемые: C. galushai Bickart, 1990, поздний миоцен 
США; C. pliocaenus (Portis, 1889), поздний миоцен 
– ранний плейстоцен Венгрии; C. solitus Kurochkin, 
1985, поздний миоцен Монголии; C. praecorax De-
péret, 1892, ранний плиоцен Франции; C. simiones-
cui Kessler, 1979, ранний плиоцен Румынии; C. har-
kanyensis Kessler, 2010, поздний плиоцен Венгрии; 
C. hungaricus Lambrecht, 1916, ранний плейстоцен 
Венгрии; C. betfianus Kretzoi, 1962, ранний плей-
стоцен Румынии; C. antecorax Mourer-Chauviré, 
1975, ранний плейстоцен Франции; C. fangshannus 
Hou, 1993, поздний плейстоцен Китая. 

Замечания. Довольно большое число ископа-
емых видов, описанных в составе рода Corvus, не-
сомненно, требуют ревизии, однако попытка сино-
нимизировать все европейские виды с современ-
ными представителями рода, предпринятая Мли-
ковским [Mlíkovský, 2002], выглядит чрезмерным и 
необоснованным упрощением.  
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Рис. 87. Corvus solitus Kurochkin, 1985. Дисталь-
ный эпифиз левого тибиотарзуса (голотип ПИН, 
№3222/458) с медиальной (а), краниальной (б), лате-
ральной (в) и дистальной (г) сторон [Курочкин, 1985, 
рис. 38]; местонахождение Хиргис-Нур 2, Монголия; 
верхняя подсвита свиты хиргис-нур, верхний миоцен 

 
Corvus solitus Kurochkin, 1985 

Рис. 87 
 

Corvus solitus: [Kurochkin, 1985, с. 77, рис. 38, 
табл. XI, фиг. 1–3]. 

Голотип – ПИН, № 3222/458, дистальный эпи-
физ левого тибиотарзуса; местонахождение Хиргис-
Нур 2, Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис-
нур, верхний миоцен. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Дистальная часть диафиза прямая и не 

расширяется заметно перед переходом в эпифиз; 
выходное отверстие разгибательного канала немно-
го сдвинуто от средней линии латерально; наруж-
ный профиль окружности латерального мыщелка 
правильно округлый. Размеры мелкие, с современ-
ную C. nasicus Temminck, 1826. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
 

Corvidae gen. indet. 
Табл. XXVII, фиг. 13 

 

Corvidae gen. indet.: [Zelenkov, Kurochkin, 2012, 
p. 332, fig. 3: 13]. 

Экз. ПИН, № 3381/477, проксимальный фраг-
мент карпометакарпуса, экз. ПИН, № 3381/478, дис-
тальный фрагмент локтевой кости; местонахожде-
ние Шамар, Селенгинский аймак, Северная Мон-
голия; чикойская свита, верхний плиоцен.  

Замечания. Ввиду фрагментарности образцов из 
Шамара отнесение их к определенному роду врано-
вых затруднительно. По относительным размерам 

данные фрагменты промежуточны между Nucifraga 
caryocatactes и мелкими индивидами Pica pica.  

 
Семейство Sturnidae Rafinesque, 1815 

 

Sturnidae gen. indet. 
Табл. XXVII, фиг. 26, 27 

 

Sturnidae gen.: [Курочкин, 1985, с. 91].  
Sturnidae gen. indet.: [Zelenkov, Kurochkin, 2012, 

p. 329, fig. 3: 26, 27]. 
Экз. ПИН, № 3381/473, дистальная часть пра-

вого тарзометатарзуса, экз. ПИН, №3381/427; дис-
тальный эпифиз левого тибиотарзуса; местонахож-
дение Шамар, Селенгинский аймак, Северная Мон-
голия; чикойская свита, верхний плиоцен.  

 
Семейство Fringillidae Leach, 1820 

 

Род Rhodospiza Sharpe, 1888 
 

Rhodospiza: [Степанян, 2003, с. 681; del Hoyo et 
al., 2010, p. 579].  

Типовой вид – Fringilla obsoleta Lichtenstein, 
1823, современный.  

Диагноз. Современный род.  
Видовой состав. Один современный вид. Иско-

паемый: Rh. shaamarica Zelenkov et Kurochkin, 2012, 
поздний плиоцен Монголии. 

 
Rhodospiza shaamarica Zelenkov et Kurochkin, 2012 

Рис. 88; табл. XXVII, фиг. 24, 25;  
 

Rhodospiza shaamarica: [Zelenkov, Kurochkin, 
2012, p. 329, figs. 3: 24, 25; 5]. 

 

 
 

Рис. 88. Rhodospiza shaamarica Zelenkov et Kuroch-
kin, 2012. Дистальная половина правого тарзометатар-
зуса (голотип ПИН, №3381/475) с дорсальной (а), план-
тарной (б) и дистальной (в) сторон [Zelenkov, Kuroch-
kin, 2012, fig. 5, с изменениями]; местонахождение Ша-
мар, Монголия; чикойская свита, верхний плиоцен 
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Таблица XXVI. Фиг. 1, 2. Limosa lacrimosa Kurochkin, 1985; голотип ПИН, № 2614/82, дистальная часть 
правой плечевой кости: 1 – с краниальной стороны, 2 – с дорсальной стороны; местонахождение Чоно-Хариах, 
Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис-нур, нижний плиоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 3, 4. Calidris pugnax rhyphaeicus Potapova, 1990; голотип ЗИН, РО № 4003, левая плечевая кость: 3 – 
c краниальной стороны, 4 – с каудальной стороны; местонахождение Медвежья пещера, Россия; поздний палеолит, 
верхний плейстоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 5, 6. Scolopax rusticola magna Potapova, 1990; голотип ЗИН, РО № 4029, левая плечевая кость: 5 – с 
каудальной стороны, 6 – с краниальной стороны; местонахождение Медвежья пещера, верховья р. Печоры, 
Северный Урал, Россия; поздний палеолит, верхний плейстоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 7, 8. Phalaropus eleonorae Kurochkin, 1985; голотип ПИН, № 2975/135, полная левая плечевая кость: 
7 – c краниальной стороны, 8 – с каудальной стороны; местонахождение Береговая, Республика Бурятия, Россия; 
чикойская свита, верхний плиоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 9, 10. Vanellus sp.; экз. ПИН, №3378/107, левый коракоид: 9 – с дорсальной стороны, 10 – с вентральной 
стороны; местонахождение Чоно-Хариах 2, Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис-нур, нижний плиоцен. 
Масштаб – 1 см.

Фиг. 11, 12. Larinae gen. indet.; экз. ПИН, № 3378/133, локтевая кость запястья: 11 – с вентрокаудальной стороны, 
12 – с дорсокраниальной стороны; местонахождение Чоно-Хариах 2, Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис-
нур, нижний плиоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 13. Larinae gen. indet.; экз. ПИН, № 3378/85, дистальный фрагмент правого карпометакарпуса с 
вентральной стороны; местонахождение Чоно-Хариах, Монголия; верхняя подсвита свиты хиргис-нур, нижний 
плиоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 14–17. Argornis caucasicus Karhu, 1999; голотип ПИН, № 4425/18, фрагменты скелета: 14, 15 – правая 
плечевая кость: 14 – с краниальной стороны, 15 – с каудальной стороны; 16, 17 – правый коракоид: 16 – с вентральной 
стороны, 17 – с дорсальной стороны; местонахождение Горный луч, левый берег р. Пшеха, Краснодарский край, 
Россия; кумский горизонт, верхний эоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 18, 19. Bubo longaevus Umanskaja, 1979; 18 – голотип ИЗ НАНУ, №45/3994, правый тибиотарзус с 
краниальной стороны; 19 – экз. ИЗ НАНУ, №45/3995, дистальный фрагмент правого тарзометатарзуса с дорсальной 
стороны; местонахождение хутор Черевичный, Украина; мэотис, верхний миоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 20–22. Aurorornis taurica Panteleyev, 2011; голотип ZIN, PO № 4667, правый тарзометатарзус: 20 – 
с дорсальной стороны, 21 – с медиальной стороны, 22 – с плантарной стороны; карьер Пролом, Крым; лютет, 
средний эоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 23, 24. Syrrhaptes kashini Kurochkin, 1985; голотип ПИН, № 3222/675, неполный синсакрум: 23 – с 
вентральной стороны, 24 – с латеральной стороны; местонахождение Хиргис-Нур 2, Монголия; верхняя подсвита 
свиты хиргис-нур, верхний миоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 25. Haliaeetus sp.; экз. ИЗК, №2483, дистальный эпифиз правого карпометакарпуса с вентральной стороны; 
местонахождение Тологой на р. Селенге, Республика Бурятия; чикойская свита, верхний плиоцен. Масштаб – 
1 см.

Фиг. 26. «Anthus» seductus Kurochkin, 1985; голотип ПИН, № 2614/126, фрагментарная левая плечевая кость с 
краниальной стороны; местонахождение Павлодар (Гусиный перелет), Восточный Казахстан; низы павлодарской 
свиты, верхний миоцен. Масштаб – 0.5 см.

Фиг. 27. «Oenanthe» infi ma Kurochkin, 1985; голотип ПИН, № 2614/99, краниальный эпифиз левого коракоида 
с дорсальной стороны; местонахождение Шарга, Монголия; свита ошин, верхи среднего миоцена. Масштаб – 
0.5 см.

Фиг. 28, 29. Miopica paradoxa Kurochkin et Sobolev, 2004; голотип ННПМ, № 48-7113, проксимальный эпифиз 
правой локтевой кости: 28 – с краниальной стороны, 29 – с вентральной стороны; местонахождение Белка, 
Одесская обл., Украина; средний мэотис, верхний миоцен. Масштаб – 1 см. 

Фиг. 30, 31. Pica pica tugarinovi Martynovich, 2009; голотип КККМ, О/Ф 12212, полная правая плечевая кость: 
30 – c краниальной стороны, 31 – с каудальной стороны; местонахождение пещера Еленева, Красноярский Край, 
Россия; верхний плейстоцен – голоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 32–34. Picus peregrinabundus Umanskaja, 1981; голотип ИЗ НАНУ, №43-602, дистальная часть левого 
тарзометатарзуса; местонахождение Ново-Елизаветовка, Одесская обл., Украина; мэотис, верхний миоцен. 
Масштаб – 0.5 см. 
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Таблица XXVII. Фиг. 1, 2. Calandrella cf. rufescens; экз. ПИН № 2975/163, левый карпометакарпус: 1 – с 
дорсальной стороны, 2 – с вентральной стороны; местонахождение Береговая, Республика Бурятия, Россия; 
чикойская свита, верхний плиоцен. Масштаб – 2 см.

Фиг. 3–8. Eremophila aff. E. alpestris; 3, 4 – экз. ПИН, № 3381/471, левая плечевая кость: 1 – с каудальной 
стороны; 4 – с краниальной стороны; масштаб – 2 см; 5 – экз. ПИН, № 2975/147, нижняя челюсть с латеральной 
стороны; масштаб – 2 см; 6 – экз. ПИН, № 2975/148, левый тарзометатарзус с дорсальной стороны; 
масштаб – 1,5 см; 7 – экз. ПИН,  №  2975/149,  дистальная часть правого тарзометатарзуса: 7 – с плантарной стороны, 
8 – с дорсальной стороны; масштаб – 2 см; местонахождения Шамар, Селенгинский аймак, Северная Монголия 
и Береговая, Республика Бурятия, Россия; чикойская свита, верхний плиоцен. 

Фиг. 9, 10. Hirundo selengenica Zelenkov et Kurochkin, 2012; голотип ПИН, № 3381/470, правая плечевая кость: 
9 – с краниальной стороны, 10 – с каудальной стороны; местонахождение Шамар, Селенгинский аймак, Северная 
Монголия; чикойская свита, верхний плиоцен. Масштаб – 1,5 см.

Фиг. 11, 12. Saxicola sp.; экз ПИН, № 3381/474, левый тарзометатарзус: 11 – с дорсальной стороны, 12 – 
с плантарной стороны; местонахождение Шамар, Селенгинский аймак, Северная Монголия; чикойская свита, 
верхний плиоцен. Масштаб – 2 см.

Фиг. 13. Corvidae gen. indet.; экз. ПИН, № 3381/477, правый карпометакарпус с вентральной стороны; 
местонахождение Шамар, Селенгинский аймак, Северная Монголия; чикойская свита, верхний плиоцен. Масштаб – 
2 см. 

Фиг. 14, 15. Sitta sp.; экз. ПИН, № 2975/16213, правый тарзометатарзус: 14 – с дорсальной стороны, 15 – 
с вентральной стороны; местонахождение Береговая, Республика Бурятия, Россия; чикойская свита, верхний 
плиоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 16, 17. Turdus sp.; экз. ПИН, № 2975/169, правый тарзометатарзус: 16 – с плантарной стороны, 17 – 
с дорсальной стороны; местонахождение Береговая, Республика Бурятия, Россия; чикойская свита, верхний 
плиоцен. Масштаб – 2 см.

Фиг. 18–20. Motacilla sp.; 18, 19 – экз. ПИН, № 2975/141, левая плечевая кость: 18 – с каудальной стороны, 
19 – с краниальной стороны; масштаб – 2 см; 20 – экз. ПИН, № 3381/472, верхнечелюстная кость с латеральной 
стороны; масштаб – 1,5 см.; местонахождения Шамар, Селенгинский аймак, Северная Монголия и Береговая, 
Республика Бурятия, Россия; чикойская свита, верхний плиоцен. 

Фиг. 21. Fringillidae gen. indet.; экз. ПИН, № 3381/479, правая локтевая кость с краниальной стороны; 
местонахождение Шамар, Селенгинский аймак, Северная Монголия; чикойская свита, верхний плиоцен. 
Масштаб – 1,5 см.

Фиг. 22, 23. Paradoxornis sp.; экз. ПИН, № 2975/17221, левая плечевая кость: 22 – с каудальной стороны, 
22 – с краниальной стороны; местонахождение Береговая, Республика Бурятия, Россия; чикойская свита, верхний 
плиоцен. Масштаб – 1,5 см.

Фиг. 24, 25. Rhodospiza shaamarica Zelenkov et Kurochkin, 2012; голотип ПИН, № 3381/475, правый 
тарзометатарзус: 24 – с дорсальной стороны, 25 – с плантарной стороны; местонахождение Шамар, Селенгинский 
аймак, Северная Монголия; чикойская свита, верхний плиоцен. Масштаб – 2 см.

Фиг. 26, 27. Sturnidae gen. indet.; экз. ПИН, № 3381/473 25, правый тарзометатарзус: 26 – с плантарной стороны, 
27 – с дорсальной стороны; местонахождение Шамар, Селенгинский аймак, Северная Монголия; чикойская свита, 
верхний плиоцен. Масштаб – 1,5 см.

Фиг. 28. Calcarius sp.; экз. ПИН, № 3381/480, рострум верхней челюсти с вентральной стороны; местонахождение 
Шамар, Селенгинский аймак, Северная Монголия; чикойская свита, верхний плиоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 29–31. Emberiza sp.; 29 – экз. ПИН, № 3381/482, верхнечелюстная кость с вентральной стороны; 
масштаб – 1 см; 30, 31 – экз. ПИН, № PIN 3381/483, правая плечевая кость: 30 – с краниальной стороны, 31 – 
с каудальной стороны; местонахождение Шамар, Селенгинский аймак, Северная Монголия; чикойская свита, 
верхний плиоцен. Масштаб – 1,5 см.

Фиг. 32–34. Pliocalcarius orkhonensis Zelenkov et Kurochkin, 2012: 32 – экз. без номера (см. текст), рострум 
верхней челюсти с вентральной стороны; масштаб – 1 см; 33, 34 – голотип ПИН, № 3381/486, левый коракоид: 
33 – с вентральной стороны, 34 – то же, с дорсальной стороны; масштаб – 1,5 см; местонахождение Шамар, 
Селенгинский аймак, Северная Монголия; чикойская свита, верхний плиоцен. 



Табл. XXVIII. Фиг. 1, 2. Aegypius sp.; экз. ПИН, № 2/297, левый тарзометатарзус: 1 – с дорсальной стороны, 
2 – с плантарной стороны; местонахождение в окрестностях г. Пелиней, Молдавия; верхний русциний, нижний 
плиоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 3. Venerator dementjevi (Kurochkin, 1968); голотип ПИН, № 475/1783, дистальный эпифиз правой плечевой 
кости с краниальной стороны; местонахождение Татал-Гол, Монголия; свита шанд-гол, нижний олигоцен. 
Масштаб – 1 см.

Фиг. 4, 5. Accipitrinae tribus indet.; экз. ТГПИ, № 4/61, фрагмент дистального эпифиза левого тарзометатарзуса: 
4 – с дорсальной стороны, 5 – с дистальной стороны; местонахождение Бужоры, Республика Молдова, средний 
сармат, верхи среднего-низы верхнего миоцена. Масштаб – 1 см.

Фиг. 6. Buteo circoides Kurochkin, 1968; голотип ПИН, № 475/1785, дистальный фрагмент правой локтевой кости 
с вентральной стороны; местонахождение Татал-Гол, Монголия; свита шанд-гол, нижний олигоцен. Масштаб – 
1 см.

Фиг. 7, 8. Falco medius Umanskaja, 1981; голотип ИЗ НАНУ, № 45/4033, левый карпометакарпус; местонахождение 
хутор Черевичный, Одесская обл., Украина; мэотис, верхний миоцен. Масштаб – 1 см. 

Фиг. 9. Buteo praebuteo Sobolev, 2011; голотип, ННПМ, 22-2197, дистальный фрагмент правого тибиотарзуса; 
местонахождение Грицев, Хмельницкая область, Украина; средний сармат, низы верхнего миоцена. Масштаб – 
1 см. 

Фиг. 10–13. Petrosushkinia pliocaena (Tigarinov, 1935): 10, 11 – голотип ПИН, № 2413/205, дистальный эпи-физ 
левого тибиотарзуса: 10 – с краниальной стороны, 11 – с дистальной стороны; 12 – слепок с экз. ИЗКаз, №3239/61 
П, полный левый карпометакарпус с вентральной стороны; 13 – слепок с экз. ИЗКаз, №3236/61 П, полная левая 
локтевая кость с краниальной стороны; местонахождение Гусиный, Восточный Казахстан; низы павлодарской 
свиты, поздний миоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 14, 15.  Falco umanskajae Sobolev, 2003; голотип ННПМ, № 41/646, левый тарзометатарзус; место-
нахождение Крыжановка, Украина; верхний плиоцен. Масштаб – 1 см. 

Фиг. 16, 17. Zheroia kurochkini Nessov, 1988; голотип ЗИН, РО № 3469, дистальный фрагмент левого 
тибиотарзуса: 16 – с краниальной стороны, 17 – с дистальной стороны; местонахождение Джерой II, Узбекистан; 
верхний эоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 18. Tshulia litorea Nessov, 1988; голотип ЗИН, РО № 3470, правый тарзометатарзус с дорсальной стороны; 
местонахождение Джилга, Казахстан; верхний палеоцен (ланден). Масштаб – 1 см.

Фиг. 19–21. Neognathae ordo indet.; экз. SMF Av 552, правый тарзометатарзус без проксимального эпифиза: 
19 – с дорсальной стороны, 20 – с плантарой стороны, 21 – с дистальной стороны; местонахождение Иково 
(Новопсков), Украина; нижний лютет, средний эоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 22, 23. Neognathae ordo indet.; экз. SMF Av 590, фрагментарный правый карпометакарпус: 22 – с вентральной 
стороны, 23 – с дорсальной стороны; местонахождение Иково (Новопсков), Луганская область, Украина; нижний 
лютет, средний эоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 24, 25. Aves subclass indet.; экз. ЗИН, PH № 9/109, каудальный фрагмент сложного крестца: 24 – с 
дорсальной стороны, 25 – с вентральной стороны; местонахождение Зенге-Курган 3, правый берег р. Аму-Дарья, 
Узбекистан; биссектинская свита, турон, верхний мел. Масштаб – 1 см.

Фиг. 26, 27. Kuszholia mengi Nesov, 1992; голотип ЗИН, РО №4602, каудальная порция синсакрума: 26 – 
с дорсальной стороны, 27 – с вентральной стороны; местонахождение Джаракудук, Узбекистан; биссектинская 
свита, турон, верхний мел. Масштаб – 1 см.

Фиг. 28, 29. Kievornis rogovitshi Averianov, Potapova et Nessov, 1990; 28 – экз. ZIN PO № 3926б, правая локтевая 
кость с краниальной стороны; 29 – экз. ZIN PO № 3926а, неполная правая плечевая кость с краниальной стороны; 
местонахождение Киев, Украина; киевская свита, верхний эоцен. Масштаб – 1 см.

Фиг. 30, 31. Horezmavis eocretacea Nessov, 1983; голотип ЗИН, РО № 3390, проксимальная часть правого 
тарзометатарзуса: 30 – с проксимальной стороны, 31 – с дорсальной стороны; местонахождение Ходжакуль, 
Узбекистан; ходжакульская свита, терминальный альб, нижний мел. Масштаб – 1 см.
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Голотип – ПИН, № 3381/475, дистальная поло-
вина правого тарзометатарзуса; местонахождение 
Шамар, Селенгинский аймак, Северная Монголия; 
чикойская свита, верхний плиоцен.  

Материал. Голотип; экз. ПИН, № 3381/476, дис-
тальный фрагмент правого тарзометатарзуса – ти-
повое местонахождение. 

Диагноз. В тарзометатарзусе стержень тонок, дис-
тальный эпифиз заужен, блоки метатарзалий II и IV 
узкие. 

Распространение. Типовое местонахождение.  
Замечания. Хотя Rh. shaamarica оказывается 

ближе к Rhodopechys узким стержнем кости, по дру-
гим анатомическим деталям ископаемый вид ближе 
к Rhodospiza. Таким образом, ископаемая форма мо-
жет оказаться предковой для обоих современных ро-
дов. Описание см. [Zelenkov, Kurochkin, 2012]. 
 

Fringillidae gen. indet. 
Табл. XXVII, фиг. 21 

 

Serinus/Carduelis magn. S. pusillus: [Zelenkov, Ku-
rochkin, 2012, p. 330, fig. 3: 21].  

Экз. ПИН, № 3381/479, полная правая локтевая 
кость; местонахождение Шамар, Селенгинский ай-
мак, Северная Монголия; чикойская свита, верхний 
плиоцен.  

Замечания. Локтевая кость принадлежала очень 
мелкому представителю Fringillidae. По размерам 
сходна с мелкими индивидами современного Seri-
nus pusillus, а также с Carduelis spinus, но отлича-
ется некоторой грацильностью. Роды Serinus и Car-
duelis не могут быть отличимы по строению лок-
тевой кости, в то время как локтевые кости других 
Fringillidae заметно крупнее.  

 
Семейство Emberizidae Vigors, 1825 

 

Род Emberiza Linnaeus, 1758 
 

Emberiza: [Paynter, 1970, p. 5; Mlíkovský, 2002,  
p. 246; Степанян, 2003, с. 707].  

Типовой вид – Emberiza citrinella Linnaeus, 
1758, современный.  

Диагноз. Современный род.  
Видовой состав. 38 современных видов. Иско-

паемые: E. bartkoi Kessler et János, 2012, ранний 
миоцен Венгрии; E. pannonica Kessler, 2013 и 
E. polgardiensis Kessler, 2013, поздний миоцен Вен-
грии; E. media Kessler, 2013, E. parva Kessler, 2013 
и E. gaspariki Kessler, 2013, плиоцен Венгрии.  

Замечания. Ископаемые виды, описанные в со-
ставе рода, нуждаются в ревизии. 

 
 
 

Emberiza sp 1. 
 

Emberiza sp.: [Пантелеев, 2005, с. 74].  
Экз. в коллекции ЗИН, номер не указан, плече-

вая кость; местонахождение Морская 2 вблизи ж/д 
станции Морская, Ростовская обл., Россия; средний 
туролий, верхний миоцен. 
 

Emberiza sp. 2 
Табл. XXVII, фиг. 29–31 

 

Emberiza aff. E. aureola: [Zelenkov, Kurochkin, 
2012, p. 330, fig. 3: 29–31]. 

Экз. ПИН, № 3381/482, предчелюстной симфиз, 
экз. ПИН, №№ 3381/483–485, плечевые кости; мес-
тонахождение Шамар, Селенгинский аймак, Север-
ная Монголия; чикойская свита, верхний плиоцен. 

Замечания. Ископаемая овсянка из Шамара близ-
ка к E. aureola, но отличается деталями морфоло-
гии предчелюстной кости, что, очевидно, указывает 
на отличающуюся пищевую специализацию [Zelen-
kov, Kurochkin, 2012]. Вероятно, она должна быть 
выделена в отдельный вид, но для подтверждения 
такой гипотезы необходимо сравнение с большим 
числом экземпляров E. aureola.  

 
Род Pliocalcarius Zelenkov et Kurochkin, 2012 

 

Pliocalcarius: [Zelenkov, Kurochkin, 2012, p. 330]. 
Типовой вид – Pliocalcarius orkhonensis Zelen-

kov et Kurochkin, 2012.  
Диагноз. Плечевая часть коракоида загнута ме-

диально; вентральный край плечевой суставной по-
верхности слабо выдается вентрально; борозда над-
коракоидного мускула вогнута; на вентральной по-
верхности акрокоракоидного отростка имеется ши-
рокое углубление; прокоракоидный отросток круп-
ный.  

Видовой состав. Типовой вид из позднего плио-
цена Монголии. 
 
Pliocalcarius orkhonensis Zelenkov et Kurochkin, 2012 

Рис. 89; табл. XXVII, фиг. 32–34  
 

Pliocalcarius orkhonensis: [Zelenkov, Kurochkin, 
2012, p. 331, fig. 3: 32–34; 6]. 

Голотип – ПИН, № 3381/486, краниальная по-
ловина левого коракоида; местонахождение Шамар, 
Селенгинский аймак, Северная Монголия; чикой-
ская свита, верхний плиоцен. 

Материал. Голотип; экз. ПИН, №№ 3381/487, 
488, фрагменты локтевых костей из типового мес-
тонахождения.  

Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 
см. [Zelenkov, Kurochkin, 2012]. 

Распространение. Типовое местонахождение.  
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Рис. 89. Pliocalcarius orkhonensis Zelenkov et Ku-
rochkin, 2012. Краниальная половина левого корако-
ида (голотип ПИН, № 3381/486) с дорсальной (а) и 
вентральной (б) стороны [Zelenkov, Kurochkin, 2012, 
fig. 6, с изменениями]; местонахождение Шамар, Мон-
голия; чикойская свита, верхний плиоцен 

 
Замечания. Кроме голотипа и фрагментов лок-

тевых костей, из местонахождения Шамар также 
имелся фрагмент предчелюстного симфиза, который 
позднее был утрачен. Этот экземпляр, подтверж-
дающий обособленный родовой статус подорожни-
ка из Шамара, описан в работе Зеленкова и Куроч-
кина [Zelenkov, Kurochkin, 2012]. 

 
Род Calcarius Bechstein, 1802 

 

Calcarius: [Paynter, 1970, p. 36; Степанян, 2003, 
с. 731]. 

Типовой вид – Fringilla lapponica Linnaeus, 1758, 
современный. 

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. Четыре современных вида.  

 
Calcarius sp. 

Табл. XXVII, фиг. 28 
 

Calcarius sp.: [Zelenkov, Kurochkin, 2012, p. 330, 
fig. 3: 28]. 

Экз. ПИН, №№ 3381/480, 481, предчелюстные 
симфизы; местонахождение Шамар, Селенгинский 
аймак, Северная Монголия; чикойская свита, верх-
ний плиоцен. 

Замечания. Данные фрагменты отличаются от 
таковых современного C. lapponicus несколько бо-
лее крупным размером и широким основанием и, 
вероятно, принадлежали отдельному виду.  

Emberizidae gen. indet.  
 

Emberizidae gen.: [Курочкин, 1985, с. 90].  
Экз. ПИН, №2614/14, дистальный эпифиз левого 

тарзометатарзуса; местонахождение Павлодар, Пав-
лодарская обл., Восточный Казахстан; Павлодар-
ская свита, верхний миоцен. 
 

Passeriformes incertae sedis 
 

“Anthus” seductus Kurochkin, 1985 
Табл. XXVI, фиг. 26 

 

Anthus seductus: [Kurochkin, 1985, c. 88, табл. 
XII, фиг. 7–12]. 

Голотип – ПИН, № 2614/126, фрагментарная 
левая плечевая кость; местонахождение Павлодар 
(Гусиный перелет), Павлодарская обл., Восточный 
Казахстан; низы павлодарской свиты, верхний мио-
цен. 

Материал. Голотип; экз. ПИН № 2614/12, дис-
тальный фрагмент левой плечевой кости молодой 
особи; экз. ПИН № 2614/13, дистальная половина 
левого тибиотарзуса. 

Диагноз. Отпечаток плечевой мышцы широкий, 
субтреугольной формы с раскрытым дистальным уг-
лом, доходит своей дорсальной частью практиче-
ски до бугорка m. extensor metacarpi radialis; вен-
тральный надмыщелковый бугорок проксимально 
вытягивается узким носиком по вентральной гра-
нице отпечатка плечевой мышцы; дорсальный над-
мыщелковый бугорок укороченный с широким ос-
нованием, отросточек на проксимальном ребре это-
го бугорка практически отсутствует. По: [Курочкин, 
1985].  

Распространение. Типовое местонахождение.  
Замечания. Данная форма не может относиться 

к современному роду Anthus, и даже отнесение ее к 
семейству Motacillidae остается под большим сом-
нением. 
 

«Oenanthe» infima Kurochkin, 1985 
Табл. XXVI, фиг. 27 

 

Oenanthe infima: [Kurochkin, 1985, с. 80, табл. 
XIII, фиг. 1, 2].  

Голотип – ПИН, № 2614/99, краниальный 
эпифиз левого коракоида; местонахождение Шарга 
(«точка 1080 м») в Шаргаин-Гоби, Гоби-Алтайский 
аймак, Монголия; свита ошин, верхи среднего мио-
цена. 

Материал. Голотип.  
Диагноз. В коракоиде акрокоракоидный отрос-

ток заметно выдвинут краниально относительно пле-
чевой суставной поверхности; краниальная верши-
на акрокоракоидного отростка при виде с вен-
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тральной стороны выглядит зауженной; крючок от-
ростка загнут слабо. 

Распространение. Типовое местонахождение.  
Замечания. Фрагмент коракоида воробьиной пти-

цы из местонахождения Шарга первоначально был 
описан в составе современного рода Oenanthe [Ku-
rochkin, 1985], однако он не может быть отнесен к 
данному роду, и его семейственная принадлеж-
ность требует переизучения. Первоначальный диа-
гноз был построен на сравнении с современными 
каменками и поэтому здесь изменен.  

 
Passeriformes fam. indet. 1 

 

Птица: [Рябинин, 1934, c. 174, рис. 1].  
Экз. ЦНИГР музей, № 1/331, фрагментарный 

скелет; местонахождение вблизи г. Аташкя, Апше-
ронский п-ов, Азербайджан; средний сармат, верх-
ний миоцен.  

Замечания. А.Н. Рябининым [1934] был описан 
скелет птицы, который он под вопросам отнес к се-
мейству Fringillidae. В описании [Рябинин, 1934, с. 
175] приведены самые общие особенности стро-
ения отдельных костей скелета, не позволяющие 
рассмотреть даже семейственную принадлежность 
данной птицы. 
 

Passeriformes fam. indet. 2 
 

Passeriformes: [Зеленков, Мартынович, 2012,  
с. 15]. 

Passeriformes fam. indet.: [Зеленков, Мартыно-
вич, 2013, с. 85].  

Экз. ПИН, № 2614/187, фрагмент левого кора-
коида; экз. ПИН, № 2614/192, проксимальный 
фрагмент левого карпометакарпуса; местонахожде-
ние Тагай, о. Ольхон, Байкал, Россия; тагайская 
свита, нижний или средний миоцен. 

 
Надотряд Eucavitates Yuri et al., 2013 

 

Отряд Piciformes Meyer et Wolf, 1810 
 

Семейство Picidae Vigors, 1825 
 

Род Picus Linnaeus, 1758 
 

Picus: [Peters, 1948, p. 130; Del Hoyo et al., 2002; 
p. 537; Mlíkovský, 2002, p. 148; Степанян, 2003, с. 340]. 

Типовой вид – Picus viridis Linnaeus, 1758, со-
временный.  

Диагноз. Современный род. 
Видовой состав. 14 современных видов. Иско-

паемый Picus peregrinabundus Umanskaja, 1981, 
поздний миоцен Украины.  

Замечания. В составе рода Picus из среднего 
миоцена Франции по фрагментам бедренной кости 
и тибиотарзуса также описан P. gaudryi Depéret, 
1887. Однако скорее всего данные материалы при-
надлежит представителям семейства Zygodactylidae 
[Brodkorb, 1971; Mayr, 2008c].  
 

Picus peregrinabundus Umanskaja, 1981 
Табл. XXVI, фиг. 32–34 

 

Picus peregrinabundus: [Уманская, 1981, с. 20, рис. 
3; Bocheński, 1997, p. 324; Mlíkovský, 2002, p. 148]. 

Голотип – ИЗ НАНУ, № 43-602, дистальная 
часть левого тарзометатарзуса; местонахождение 
Ново-Елизаветовка, Ширяевский р-н, Одесская обл., 
Украина; мэотис, верхний миоцен. 

Диагноз. Блоки метатарзалий широко раздвину-
ты в стороны относительно друг друга; характерен 
крупный и длинный добавочный блок метатарза-
лии IV, достигающий дистально уровня дистально-
го конца блока метатарзалии III. По размерам не-
много крупнее современного P. viridis. 

Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. Первоначальное описание вида 

А.С. Уманской [1981] не позволяет отличить иско-
паемый вид от современных форм, поэтому нами 
составлен новый диагноз, основанный на приведен-
ном в первоописании сравнении. Отмечено, что Pi-
cus peregrinabundus морфологически занимает про-
межуточное положение между Picus canus и P. vi-
ridis [Уманская, 1981], однако систематическое по-
ложение этого ископаемого дятла требует уточнения.  

 
Neognathae incertae sedis 

 

Род Zheroia Nessov, 1988 
 

Zheroia: [Несов, 1988, с. 119; Nessov, 1992a,  
p. 474; Mayr, 2009a, p. 56]. 

Типовой вид – Zheroia kurochkini Nessov, 1988. 
Диагноз. В тибиотарзусе дистальный эпифиз за-

метно сжат в краниокаудальном направлении; ме-
диальный мыщелок выдвинут дистально и крани-
ально сильнее, чем латеральный мыщелок; плос-
кость медиального мыщелка практически не откло-
нена медиально; вырезка между мыщелками широ-
кая; медиальный гребень тибиального блока косо 
срезан дистально; вырезка тибиального блока, лате-
ральный апофиз и бугорок медиальной коллатераль-
ной связки слабо развиты; медиальный и латераль-
ный края выходного отверстия разгибательного ка-
нала закруглены; дистальнее выходного отверстия 
на краниальной поверхности кости располагается 
ямка, вытянутая в медиолатеральном направлении.  

Видовой состав. Типовой вид.  
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Замечания. Первоначально была отнесена к се-
мейству Laornithidae, выделенному Крэкрафтом [Cra-
craft, 1973] для предположительно журавлеобраз-
ной птицы Laornis edvardsianus Marsh, 1870 из верх-
него мела США. Однако Zheroia определенно не 
может относиться к Laornithidae, поскольку демон-
стрирует ряд существенных отличий, сопоставимых 
с межотрядными отличиями для современных птиц. 
Так, для Zheroia характерны узкий и выдвинутый 
дистально медиальный мыщелок, характерным об-
разом срезанный медиальный гребень тибиального 
блока при виде с медиальной стороны, а также в 
целом сжатый краниокаудально эпифиз при виде с 
дистальный стороны. А.О. Аверьянов с соавторами 
[Аверьянов и др., 1991] и Майр [Mayr, 2009a, p. 56] 
предположили, что Zheroia, возможно, относится к 
Pelagornithidae, однако сжатый краниокаудально дис-
тальный эпифиз не характерен для Pelagornithidae 
[Bourdon et al., 2010; Mayr, Rubilar-Rogers, 2010]. 
Примечательно, что скошенный медиальный гре-
бень тибиального блока и довольно сжатый дис-
тальный эпифиз также характерны для Gaviidae. Не 
исключено, что Zheroia может относиться к от-
дельному семейству отряда Gaviiformes, однако для 
подтверждения данной гипотезы необходимы допол-
нительные материалы. Здесь приведен уточненный 
диагноз этого вида.  
 

Zheroia kurochkini Nessov, 1988 
Табл. XXVIII, фиг. 16, 17 

 

Zheroia kurochkini: [Nessov, 1988, с. 119, рис. 2.6; 
Nessov, 1992a, p. 474, fig. 6, E–I].  

Голотип – ЗИН, РО № 3469, дистальный фраг-
мент левого тибиотарзуса; местонахождение Дже-
рой II, восточнее Тамдытау, Центральные Кызыл-
кумы, Узбекистан; верхний эоцен.  

Материал. Голотип.  
Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 

см. [Несов, 1988]. 
Распространение. Типовое местонахождение.  

 
Род Tshulia Nessov, 1988 

 

Tshulia: [Несов, 1988, с. 120; Nessov, 1992a,  
p. 473]. 

Типовой вид – Tshulia litorea Nessov, 1988. 
Диагноз. Цевка относительно короткая; меди-

альная суставная ямка заметно выступает в меди-
альном направлении; гипотарзус развит слабо; дор-
сальная ямка глубокая и вытянута проксимо-дис-
тально; плантарные гребни нешироко разведены; бло-
ки метатарзалий II и III довольно узкие, с приост-
ренными краями и хорошо развитой бороздой в се-
редине; блок метатарзалии II сдвинут проксималь-
но; медиальная межблоковая вырезка относительно 

широка и глубока; межкостный канал имеет доволь-
но большой диаметр.  

Видовой состав. Типовой вид.  
Замечания. В первоописании отмечалось сход-

ство с Palaeocrex из олигоцена США [Несов, 1988], 
однако для Palaeocrex характерен длинный узкий 
тарзометатарзус и сильно сдвинутый проксимально 
блок метатарзалии II. Как верно отмечено Несовым 
[1988], отсутствие апоморфных признаков не позво-
ляет установить систематическую принадлежность 
данного таксона. Здесь приведен уточненный диагноз.  
 

Tshulia litorea Nessov, 1988 
Табл. XXVIII, фиг. 18 

 

Tshulia litorea: [Nessov, 1988, с. 119, рис. 1.12; 
Nessov, 1992a, p. 473, fig. 5, L–N].  

Голотип – ЗИН, РО № 3470, практически пол-
ный правый тарзометатарзус; местонахождение 
Джилга, Чимкентский р-н, Южно-Казахстанская 
обл., Казахстан; верхний палеоцен (ланден).  

Материал. Голотип.  
Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание см. 

[Несов, 1988]. 
Распространение. Типовое местонахождение. 

 
Neognathae ordo indet. 1 

 

Aves indet.: [Nessov, 1992a, p. 469, fig. 2, Q–S]. 
Птица: [Несов, 1997, с. 203, табл. 16, фиг. 4]. 
Neornithes, incertae sedis: [Hope, 2002, p. 374]. 
Экз. ЗИН, РО № 3437; обнажение ЦБИ-14, мес-

тонахождение Джаракудук, Навоийский вилоят, Уз-
бекистан; биссектинская свита, коньяк, верхний мел. 

Замечания. Фрагмент тарзометатарзуса опреде-
ленно происходит от какой-то маленькой неорнисо-
вой птицы, поскольку дистальные концы всех трех 
метатарзалий плотно слиты друг с другом. Но фраг-
ментарность остатка не позволяет более точно рас-
смотреть его таксономическую принадлежность.  
В первых публикациях этот экземпляр значился 
под номером 3434а или 3434б. 

 
Neognathae ordo indet. 2 
Табл. XXVIII, фиг. 19–21 

 

Aves gen. et sp. indet.: [Mayr, Zvonok, 2011,  
p. 1356] 

Экз. SMF Av 552, правый тарзометатарзус без 
проксимального эпифиза; местонахождение Иково 
(Новопсков), Луганская обл., Украина; нижний лю-
тет, средний эоцен.  

Замечания. Тарзометатарзус принадлежал или 
представителю Galliformes или примитивным Grui-
formes [Mayr, Zvonok, 2011].  
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Neognathae ordo indet. 3 
 

Coraciiformes indet.: [Пантелеев, 2011, с. 87, 
табл. I, фиг. m, n]. 

Экз. ЗИН PO №7230, фрагмент проксимального 
эпифиза плечевой кости; карьер Пролом к северо-
востоку от г. Белогорск, Крым; лютет, средний 
эоцен. 

Замечания. Данный экземпляр был отнесен к 
отряду Coraciiformes s.s. [Пантелеев, 2011], однако 
крайняя фрагментарность образца ставит под со-
мнение даже его отрядную принадлежность. 
 

Neognathae ordo indet. 4 
Табл. XXVIII, фиг. 22, 23 

 

Aves gen. et sp. indet.: [Mayr, Zvonok, 2012, p. 922, 
fig. 6Q, R] 

Экз. SMF Av 590, фрагментарный правый карпо-
метакарпус; местонахождение Иково (Новопсков), 
Луганская обл., Украина; нижний лютет, средний 
эоцен.  

Замечания. Фрагментарный карпометакарпус мог 
принадлежать гагаре Colymbiculus udovichenkoi, из-
вестной из того же местонахождения, однако силь-
но отличается от карпометакарпуса современных га-
гар [Mayr, Zvonok, 2012].  

 
Neognathae nomina dubia 

 

Branta minor Kessler et Gal, 1996 
 

Branta minor: [Kessler, Gal, 1996, p. 73, fig. 1; 
Mlíkovský, 2002, p. 252]. 

Экз. LPUI, №65 MS (голотип Branta minor Kess-
ler et Gal, 1996), проксимальная часть правого кар-
пометакарпуса; местонахождение г. Кишинев, Мол-
дова; средний сармат, верхний миоцен. 

Замечания. Мликовский [Mlíkovský, 2002] счи-
тает, что диагноз неудовлетворительный, и по изо-
бражению это не представитель Anatidae. Материал 
требует переописания.  
 
Kievornis rogovitshi Averianov, Potapova et Nessov, 

1990 
Табл. XXVIII, фиг. 28, 29 

 

Scolopax Cuv.: [Рогович, 1875, с. 82]. 
Aves: [Дуброво, Капелист, 1979, с. 9]. 
Kievornis rogovitshi: [Аверьянов и др., 1990, с. 6, 

рис. 1, 2; Bocheński, 1997, p. 315]. 
Экз. ЗИН, PO № 3926а (голотип Kievornis rogo-

vitshi Averianov, Potapova et Nessov, 1990), непол-
ная правая плечевая кость, экз. ЗИН, PO № 3926б, 
правая локтевая кость; местонахождение Киев, рас-
положенное в черте города (кирпичный завод Ейс-
манна), Украина; киевская свита, верхний эоцен.  

Замечания. Аверьянов с соавторами при опи-
сании Kievornis сравнивали его с некоторыми со-
временными Charadriiformes и поместили данную 
форму в семейство Graculavidae [Аверьянов и др., 
1990]. Однако морфология как плечевой, так и лок-
тевой кости исключает возможность отнесения Kie-
vornis к Charadriiformes. Майр [Mayr, 2009a] отме-
тил, что Kievornis может принадлежать либо Pro-
phaethontidae, либо Procellariiformes. Мы согласны, 
что плечевая кость, действительно, схожа с таковой 
у этих двух групп, однако она все же ближе к Pro-
phaethontidae по пропорциям. В то же время лок-
тевая кость демонстрирует необычную морфоло-
гию и требует специального изучения. Отнесение 
обоих экземпляров к одному таксону также требует 
подтверждения.  
 
Larus udabnensis Burchak-Abramovich et Gabashvili, 

1984 
 

Larus udabnensis: [Бурчак-Абрамович, Габашви-
ли, 1984, с. 6, рис. 1]. 

Экз. в Государственном музее Грузии АН Гру-
зии, № Уд. 6-96 (голотип Larus udabnensis Burchak-
Abramovich et Gabashvili, 1984), проксимальная часть 
левой лопатки; местонахождение Удабно, Сагаре-
джийский р-н, Грузия; верхний сармат (?мэотис), 
верхний миоцен. 

Замечания. В первоописании отмечалось, что 
ископаемая лопатка из местонахождения Удабно 
близка по размерам и деталям строения к совре-
менным Larus marinus и L. ichthyaetus [Бурчак-Аб-
рамович, Габашвили, 1984]. Тем не менее приве-
денное изображение не позволяет отнести данный 
фрагмент к чайкам, для которых характерны высо-
кая головка, короткий акромион и хорошо разви-
тый бугорок для сочленения с коракоидом. Устано-
вить отрядную принадлежность образца по фото-
графии не представляется возможным; материал 
требует переизучения. 

 
Palaeostruthio sternatus Burchak-Abramovich, 1953 

 

Palaeostruthio sternatus: [Бурчак-Абрамович, 1953, 
с. 81, табл. 18, фиг. 1; Дементьев, 1964, с. 669]. 

Struthio chersonensis: [Brodkorb, 1963, p. 196; Ку-
рочкин, Лунгу, 1970, Mlíkovský, 2002, p. 61]. 

Экз. ИГН НАНУ, № 408/367 (голотип Palaeo-
struthio sternatus Burchak-Abramovich, 1953), груди-
на; местонахождение Гребеники, Великомихайлов-
ский р-н, Одесская обл., Украина; мэотис, верхний 
миоцен. 

Замечания. Для фрагмента грудины характерно 
наличие килевидного возвышения в его каудальной 
половине на вентральной поверхности. Дорсальная 
поверхность грудины глубоковыемчатая, особенно 
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в средней части. П. Бродкорб [Brodkorb, 1963], а за-
тем Е.Н. Курочкин и А. Лунгу [1970] и Й. Мли-
ковский [Mlíkovský, 2002] посчитали Palaeostruthio 
sternatus конспецифичным со Struthio asiaticus или 
со S. chersonensis. Однако анализ описания Н.И. 
Бурчака-Абрамовича [1953] привел к заключению, 
что грудина, действительно, существенно отличает-
ся от таковой представителей рода Struthio. Однако, 
поскольку рудиментарный киль, характерный для 
P. sternatus, неизвестен ни у видов рода Struthio, ни 
у каких-либо других Ratitae, закрадываются сомне-
ния о принадлежности этой грудины вообще к 
страусам и о возможной принадлежности к каким-
то крупным неогнатам. Экземпляр был вывезен нем-
цами во время оккупации Киева в 1941–1943 гг., 
дальнейшая его судьба неизвестна.  

 
Ornithurae incertae sedis 

 

Род Horezmavis Nessov, 1983 
 

Horezmavis: [Несов, Боркин, 1983, с. 110; Ku-
rochkin, 2000, p. 551]. 

Типовой вид – Horezmavis eocretacea Nessov, 
1983. 

Диагноз (уточненный). Латеральная суставная 
ямка тарзометатарзуса скошена на дорсальную сто-
рону и расположена проксимальнее медиальной сус-
тавной ямки; дорсальная ямка глубока и длинна, ог-
раниченная с латеральной стороны острым гребнем.  

Видовой состав. Типовой вид из раннего мела 
Узбекистана. 

Замечания. Отнесение Horezmavis к отряду Grui-
formes sensu lato [Несов, 1992; Nessov, 1992] требу-
ет подтверждения. Без всяких обоснований он обо-
значался также среди Enantiornithes [Martin, 1995], 
что совсем не соответствует общему плану стро-
ения его тарзометатарзуса, который отчетливо ор-
нитурный, с полностью слитыми метатарзалиями, с 
двумя изолированными суставными поверхностями 
на проксимальном суставе кости и с выдавленной 
на плантарную сторону метатарзалией III. Horezma-
vis имеет очень глубокую и далеко проходящую 
дистально дорсальную ямку, что может считаться 
апоморфией этого рода. Фрагментарность тарзоме-
татарзуса и частичная разрушенность его прокси-
мального эпифиза, включая гипотарзус, затрудняют 
исследование его филогенетического положения. 
 

Horezmavis eocretacea Nessov, 1983 
Табл. XXVIII, фиг. 30, 31 

 

Horezmavis eocretacea: [Несов, Боркин, 1983,  
с. 110, фототабл., фиг. 2; Несов, 1992, с. 18; 1997,  
с. 135, табл.17, фиг. 1; Nessov, 1992a, p. 466, fig. 2, 
A – E; Kurochkin, 2000, p. 551]. 

Голотип – ЗИН, РО № 3390, проксимальная 
часть правого тарзометатарзуса; обнажение СХ-20, 
местонахождение Ходжакуль, северо-западнее хреб-
та Султанувайс, Каракалпакстан, Узбекистан; ход-
жакульская свита, терминальный альб, нижний мел. 

Материал. Голотип. 
Диагноз. Вид монотипического рода. Описание 

см. [Несов, Боркин, 1983].  
Распространение. Типовое местонахождение. 
Замечания. В одной из публикаций [Nessov, 

1992a] голотип ошибочно значится под номером РО 
№3490. Во всех публикациях Л.А. Несова данный 
тарзометатарзус считается левым, хотя в действи-
тельности он правый. 

 
Ornithurae parvclass indet. 1 

 

Птица: [Несов, 1986, с. 35, рис. 1, фиг. 4]. 
Kizylkumavis sp.: [Несов, 1997, с. 149, 203, табл. 

16, фиг. 3]. 
Alexornithiformes? indet.: [Nessov, 1992a, p. 469, 

fig. 4, D, E]. 
Экз. ЗИН, РО № 3434б, дистальный эпифиз ле-

вой плечевой кости; обнажение ЦБИ-14, местона-
хождение Джаракудук, Навоийский вилоят, Узбе-
кистан; биссектинская свита, коньяк, верхний мел. 

Замечания. Данный фрагментарный дистальный 
эпифиз левой плечевой кости последовательно обо-
значался Л.А. Несовым как мелкая птица, Alexor-
nithiformes? indet. и Kizylkumavis sp.: [Несов, 1986, 
1997; Nessov, 1992a]. Непосредственное сравнение 
его с типом Kizylkumavis cretacea Nessov, 1984 по-
казывает существенные различия между ними. Дор-
сальный мыщелок у экз. № 3434б ориентирован под 
острым углом к продольной оси кости, в то время 
как у K. cretacea – под прямым углом, что характер-
но для всех Enantiornithes. Дистальная часть диафи-
за у № 3434б расширена и уплощена, с небольшим 
отпечатком плечевой мышцы, в центре которой на-
ходится специфический бугорок. Различаются они 
также структурой дорсального надмыщелка, кото-
рый у № 3434б приближен к дорсальному мыщел-
ку, имеет большие размеры и значительно выступа-
ет дорсально. Эти особенности морфологии не по-
зволяют относить экз. № 3434б к Enantiornithes. Ско-
рее всего, он происходит от неорнисовой птицы.  
В некоторых публикациях этот экземпляр ошибоч-
но указывался как РО № 3434с. 
 

Ornithurae parvclass indet. 2 
 

Ornithurae: [Clarke, Norell, 2004, p. 3, 5, fig. 2].  
Экз. IGM, № 100/1309, проксимальный фрагмент 

левой плечевой кости; местонахождение Цаган-Ху-
шу, Южно-Гобийский аймак, Монголия; нэмэгтин-
ская свита, маастрихт, верхний мел.  
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Ornithurae parvclass indet. 3 
 

Ornithurae: [Clarke, Norell, 2004, p. 3, 5, fig. 2].  
Экз. IGM, № 100/1310, проксимальный фраг-

мент левого тибиотарзуса; экз. IGM, № 100/1311, 
дистальный фрагмент правого тибиотарзуса; место-
нахождение Цаган-Хушу, Южно-Гобийский аймак, 
Монголия; нэмэгтинская свита, маастрихт, верхний 
мел.  

Замечания. Два указанных фрагмента тибиотар-
зусов отнесены здесь к одному таксону условно. 
Для экземпляра IGM 100/1311 отмечалось сходство 
с Baptornis (Hesperornithiformes), однако оно доволь-
но поверхностное, что отмечают и авторы описания 
находок [Clarke, Norell, 2004].  
 

Ornithurae parvclass indet. 4 
 

Не-энанциорнисовая птица: [Несов, Ярков, 1989, 
рис. 2, фиг. 1].  

Экз. ЗИН, PO № 3540, краниальный фрагмент 
левого коракоида; местонахождение Джаракудук, 
Навоийский вилоят, Узбекистан; биссектинская сви-
та, коньяк, верхний мел. 
 

Ornithurae nomina dubia 
 

Cerebavis cenomanica Kurochkin et Saveliev, 2006 
Табл. XI, фиг. 24–26 

 

Cerebavis cenomanica: [Курочкин и др., 2006,  
с. 77, табл. VI, фиг. 1–6, табл. VII, фиг. 1–17]. 

Экз. ПИН, № 5028/2, эндокраниальный слепок 
мозга, слитый с остатками костной ткани; местона-
хождение Меловатка-3, Жирновский р-н, Волгоград-
ская обл., Россия; меловатская свита, средний сено-
ман, поздний мел. 

Замечания. C. cenomanica был описан как мозг 
энанциорнисовой птицы, характеризующийся моза-
ичным строением, сочетающим продвинутые особен-
ности центральной нервной системы современных 
веерохвостых птиц и неспециализированных репти-
лий [Курочкин и др., 2006; Kurochkin et al., 2007].  

Первоначальная интерпретация морфологиче-
ских особенностей C. cenomanica [Курочкин и др., 
2006] представляется крайне сомнительной и здесь 
пересмотрена. Обращает на себя внимание общее 
довольно продвинутое строение мозга Cerebavis, на-
поминающее современных птиц отчетливым вент-
ролатеральным смещением зрительных долей [Ку-
рочкин и др., 2006]. Грушевидная форма профиля 
мозга Cerebavis интерпретировалась как отличие от 
современных птиц [Курочкин и др., 2006], однако 
подобная «грушевидность» все же характерна для 
некоторых групп, в частности для пингвинов и тру-
бконосых [Kawabe et al., 2014]. С другой стороны, 
глазничный край так называемого «ядра мозга» Ce-

rebavis, во многом обусловливающий «грушевид-
ность» профиля, частично или даже в основном 
представлен сохранившимися костями черепа, слив-
шимися с эндокастом мозга (частично разрушен-
ным). По этой причине оценить форму больших по-
лушарий и степень «грушевидности» профиля моз-
га у Cerebavis не представляется возможным. 

Как еще одна особенность строения мозга Cere-
bavis, отличающая его от мозга современных птиц, 
указывалось наличие хорошо развитых толстых 
обонятельных трактов с крупными обонятельными 
луковицами [Курочкин и др., 2006]. В действи-
тельности глазничный край больших полушарий и 
обонятельных трактов Cerebavis представляет со-
бой не эндокаст мозга, а костное образование. Об 
этом свидетельствуют как данные по томографии 
[Walsh, Milner, 2011], так и отсутствие межполу-
шарной щели практически по всей длине образца. 
То, что принималось за каудальные части обоня-
тельных луковиц, на самом деле является расши-
рением лобных костей в предглазничной области, а 
сами так называемые «обонятельные тракты» пред-
ставляют собой сужение лобных костей между глаз-
ницами. Пропорции черепа Cerebavis в этой облас-
ти вполне сходны с таковыми у современных пога-
нок (Podicipedidae).  

Для Cerebavis был указан парапинеальный ор-
ган («явно выраженный теменной глаз» [Курочкин 
и др., 2006]), лежащий краниальнее эпифиза в пи-
неальном углублении (recessus pinealis) межполушар-
ной щели. Наличие этого органа, отсутствующего у 
большинства наземных позвоночных, также не мо-
жет быть подтверждено для Cerebavis. В действии-
тельности так называемое «пинеальное углубление» 
Cerebavis представляет собой краниальную часть 
межполушарной щели, ограниченную спереди со-
хранившимися костями черепа, слитыми с полуша-
риями переднего мозга. Об этом свидетельствует 
тот факт, что краниальнее этой точки на образце 
полностью отсутствует межполушарная щель.  

Наибольшее возражение вызывает присутствие 
у Cerebavis задних бугорков четверохолмия [Ф.Я. 
Дзержинский, личн. сообщение]. Действительно, 
каудальнее больших полушарий у Cerebavis рас-
полагается структура, неясным образом разделен-
ная на две половины и с некоторым возвышением в 
середине. Курочкин с соавторами [Курочкин и др., 
2006] интерпретируют эту структуру как задние 
бугры четверохолмия и расположенный между ни-
ми эпифиз. В действительности вся эта структура 
топографически полностью соответствует краниаль-
ной части мозжечка современных птиц. Так называ-
емый «эпифиз», по-видимому, представляет собой 
затылочный синус (sinus occipitalis), присутствую-
щий в сходном виде у многих современных таксо-
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нов. В тех случаях, когда синус хорошо выражен, 
он действительно визуально делит мозжечок на две 
части [Kawabe et al., 2014], которые и были приня-
ты Курочкиным с соавторами за задние бугры чет-
верохолмия.  

Принимаемая здесь новая интерпретация морфо-
логии Cerebavis позволяет относить этот образец к 
веерохвостым птицам современного типа. Ранее к 
сходному заключению пришли английские специ-
алисты на основании изучения томографии экзем-
пляра – было отмечено, что только у веерохвостых 
птиц кости крыши черепа полностью сливаются, что 
отмечается и у Cerebavis [Walsh, Milner, 2011]. Мор-
фология образца не позволяет уверенно диагности-
ровать Cerebavis даже на макроуровне: большие по-
лушария сохранились, очевидно, не полностью, то 
же самое можно сказать и о мозжечке; зрительные 
доли расположены сходным образом у многих групп 
птиц. Таким образом, на сегодняшний день нет ни-
каких оснований относить Cerebavis к энанциорни-
сам.  
 

Aves incertae sedis 
 

Семейство Praeornithidae Rautian, 1978 
 

Praeornithidae: [Раутиан, 1978, с. 110; Kurochkin, 
2000, p. 553]. 

Типовой род – Praeornis Rautian, 1978. 
Диагноз. В строении пера бородки первого по-

рядка содержат мозговой слой. Бородки второго по-
рядка отсутствуют. Стержень утолщен.  

Состав. Типовой род из поздней юры Казахстана.  
Замечания. Приведенный здесь диагноз изменен 

в сравнении с оригинальным; наиболее диагностич-
ные признаки изначально были включены в диа-
гноз подкласса Praeornithes. Систематическое поло-
жение образца остается неясным.  

 
Род Praeornis Rautian, 1978 

 

Praeornis: [Раутиан, 1978, с. 110; Kurochkin, 
2000, p. 553]. 

Типовой вид – Praeornis sharovi Rautian, 1978. 
Диагноз. Тот же, что для семейства.  
Видовой состав. Типовой вид из поздней юры 

Казахстана.  
 

Praeornis sharovi Rautian, 1978 
 

Praeornis sharovi: [Раутиан, 1978, с. 110; Kuroch-
kin, 2000, p. 553; Dzik et al., 2010, p. 396]. 

Голотип – ПИН, № 2585/32, фрагмент пера; мес-
тонахождение Аулиэ; дер. Кочкарата, Байдибек-

ский (ранее Алгабасский) р-н, Южно-Казахстанская 
обл., Казахстан; карабастауская свита, верхняя юра.  

Материал. Голотип; экз. ZPAL, V 32/967; перо 
из типового местонахождения.  

Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание см. 
[Раутиан, 1978]. 

Распространение. Типовое местонахождение.  
Замечания. Перо из балабансайской свиты бы-

ло описано как маховое [Раутиан, 1978]. Учитывая 
известное теперь широкое распространение необыч-
ных типов перьев у ранних птиц и птицеподобных 
динозавров (в том числе перьев с широким стерж-
нем у конфуциусорнитид и энанциорнисов), для ус-
тановления его анатомической принадлежности и 
систематического положения требуется специальное 
исследование. В типовом местонахождении был най-
ден еще один экземпляр, который был отнесен к Pra-
eornis [Dzik et al., 2010]. Описывая эту находку, ав-
торы отмечают, что у обоих известных перьев име-
лось по три опахала.  
 

Семейство Kuszholiidae Nessov, 1992 
 

Kuszholiidae: [Несов, 1992, с. 43; Kurochkin, 2000, 
p. 552]. 

Типовой род – Kuszholia Nessov, 1992. 
Диагноз. Синсакрум расширен; поперечные от-

ростки предпоследних позвонков мощные; каудаль-
ные плевроцели (углубления на теле позвонков) мел-
ки, но глубоки; каудальная суставная поверхность 
крупная, широкая и сжатая дорсовентрально; зад-
ние сочленовные отростки последнего позвонка син-
сакрума очень крупные; вентральная борозда осо-
бенно глубокая в областях сочленения позвонков; те-
ло третьего с каудального края позвонка сильно сжа-
то дорсовентрально. 

Состав. Типовой род из позднего мела Узбеки-
стана.  

 
Род Kuszholia Nessov, 1992 

 

Kuszholia: [Несов, 1992, с. 44; Kurochkin, 2000, 
p. 552]. 

Типовой вид – Kuszholia mengi Nessov, 1992. 
Диагноз. Тот же, что для семейства.  
Видовой состав. Типовой вид из позднего мела 

Узбекистана. 
Замечания. Kuszholia первоначально считался 

таксоном incertae sedis [Несов, 1992], однако потом 
он был перемещен в Patagopterygiformes, включаю-
щий примитивных орнитурных птиц [Несов, Пан-
телеев, 1993]. Тем не менее характерное для Kus-
zholia строение сложного крестца, очевидно, при-
митивно для птиц, и поэтому систематическое по-
ложение данной формы остается неясным.   
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Kuszholia mengi Nesov, 1992 
Табл. XXVIII, фиг. 26, 27 

 

Ichthyornithidae: [Несов, 1990, рис. 2, фиг. 3]. 
Kuszholia mengi: [Несов, 1992, с. 44, табл. IV, 

фиг. 1; 1997, 150, табл. 18, фиг. 1; Kurochkin, 2000, 
p. 552; Зеленков, Аверьянов, 2011, с. 77, рис. 3]. 

Голотип – ЗИН, РО № 4602, каудальная порция 
синсакрума; обнажение ЦБИ-52, местонахождение 
Джаракудук, Навоийский вилоят, Узбекистан; бис-
сектинская свита, турон, верхний мел.  

Диагноз. Вид монотипичного рода. Описание 
см. [Несов, 1992].  

Распространение. Типовое местонахождение.  
Замечания. Фрагмент крестца, послуживший го-

лотипом Kuszholia mengi, первоначально был некор-
ректно обозначен Несовым в подписи к третьему 
рисунку (обозначенному как рис. 2) под номером 
ЗИН, PO № 3486 [Несов, 1990].  

Краниальная часть синсакрума ЗИН, РО № 4623 
и, вероятно, несколько позвонков из обнажений 
ЦБИ-14 и ЦБИ-57 также были отнесены к Kuszho-
lia. Но, как было установлено позднее по более 
полным материалам, эти экземпляры принадлежат 
троодонтидам и овирапторозавридам [А.О. Аверь-
янов, личн. сообщение]. 
 

Aves subclass indet. 1 
Табл. XXVIII, фиг. 24, 25 

 

Птица: [Зеленков, Аверьянов, 2011, с. 76, рис. 2].  
Экз. ЗИН, PH № 9/109, каудальный фрагмент 

сложного крестца; местонахождение Зенге-Курган 
3, правый берег р. Аму-Дарья, Узбекистан; биссек-
тинская свита, турон, верхний мел.  

Замечания. Синсакрум из местонахождения 
Зенге-Курган 3 имеет примитивную морфологию и 
мог принадлежать Enantiornithes или примитивным 
Ornithurae. Описание см. [Зеленков, Аверьянов, 2011].  
 

Aves subclass indet. 2 
 

Птица: [Несов, 1990, рис. 2, фиг. 7а, б; 1997, 
табл. 17, фиг. 4]. 

Экз. ЗИН, РО № 3483, изолированный зуб; мес-
тонахождение Джаракудук, Навоийский вилоят, Уз-
бекистан; биссектинская свита, турон, верхний мел. 

 
Ископаемые позвоночные, 

ошибочно отнесенные к классу птиц 
 

«Ichthyornithiformes» 
 

Ichthyornithiformes: [Несов, 1992, табл. II, фиг. 1; 
Несов, 1997, табл. 19, фиг. 1] 

Экз. ЗИН, РО № 4608, средняя часть нижней 
челюсти; обнажение ЦБИ-5а, местонахождение Джа-
ракудук, Навоийский вилоят, Узбекистан; биссек-
тинская свита, турон, верхний мел.  

Замечания. Экземпляр был отнесен к мелкому 
ихтиорнитиформу, мельче, чем Ichthyornis, но счи-
тался сходным с ним по сечению челюсти, форме 
альвеол и плотности их расположения. Теперь этот 
экземпляр переопределен как динозавр Urbacodon 
sp. [Averianov, Sues, 2007]. Образец также, возмож-
но, упомянут как «крошечная mandible (возможно, 
ichthyornithiform) с латерально сжатыми альвеола-
ми» [Nessov, 1992a, p. 467]. 

 
Kuszholia sp. 

 

Kuszholia sp.: [Несов, Пантелеев, 1993, с. 91; 
рис. 2х-ш].  

Экз. ЗИН, PO № 4826, каудальный фрагмент син-
сакрума; местонахождение Джаракудук, Навоийский 
вилоят, Узбекистан; биссектинская свита, турон, 
верхний мел. 

Замечания. По мнению А.О. Аверьянова [Зелен-
ков, Аверьянов, 2011], данный образец, очевидно, 
принадлежит какому-то тероподному динозавру. В 
частности, он схож с крестцами троодонтида Sau-
rornithoides junior Barsbold, 1974.  

 
Samrukia nessovi Naish et al., 2012 

 

Samrukia nessovi: [Buffetaut, 2011, p. 134, fig. 1, 
2; Naish et al., 2012, p. 97, fig. 1].  

Экз. WDC Kz-001, ветви нижней челюсти без 
симфиза, местонахождение Аккурган, Кызылордин-
ская обл., южный Казахстан; бостобинская свита, 
сантон-кампан, верхний мел.  

Замечания. Фрагменты нижней челюсти, перво-
начально описанные как птичьи [Naish et al., 2012], 
на самом деле принадлежат птерозавру [Buffetaut, 
2011].   

 

Зубы птиц 
 

Мелкие зубы с зазубренным задним краем ко-
ронки из раннемелового (апт – альб) местонахож-
дения Хобур в Убур-Хангайском аймаке Монголии 
были под вопросом отнесены к птицам [Курочкин, 
1988]. Но, скорее всего, они представляют зубы мо-
лодых троодонтид [Несов, Головнева, 1990; Averia-
nov, Sues, 2007]. 
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Отряд «Protosuchia» Mook, 1934 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Семейство Gobiosuchidae Osmólska, 1972 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Семейство Shartegosuchidae Efimov, 1988 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
Семейство Artzosuchidae Efimov, 1983 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
«Protosuchia» incertae sedis . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

Отряд Mesoeucrocodylia Whetstone et Whybrow, 1983 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Подотряд Thalattosuchia Fraas, 1901 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

Семейство Teleosauridae Geoffroy Saint-Hilaire, 1831 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Семейство Metriorhynchidae Fitzinger, 1843 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

Подотряд Neosuchia Benton et Clark, 1988 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .
Семейство Goniopholididae Cope, 1875 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Семейство Paralligatoridae Konzhukova, 1954 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Neosuchia incertae sedis . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

Инфраотряд Eusuchia Huxley, 1875 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Надсемейство Gavialoidea Adams, 1854 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Семейство Pristichampsidae Kuhn, 1968 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Pristichampsidae incertae sedis . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Надсемейство Crocodyloidea Cuvier, 1807 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Семейство Crocodylidae Cuvier, 1807  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Crocodylia incertae sedis . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .

Литература . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .
Происхождение птиц (Е.Н. Курочкин . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

Литература . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .
Номенклатура скелета птиц (Н.В. Зеленков) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

Литература . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .
КЛАСС AVES (Н.В. Зеленков, Е.Н. Курочкин) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
КЛАСС AVES LINNAEUS, 1758 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

ПОДКЛАСС CONFUCIUSORNITHES Zelenkov, nom. nov. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Отряд Confuciusornithiformes Hou, Zhou, Gu et Zhang, 1995 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .

Семейство Confuciusornithidae Hou, Zhou, Gu et Zhang, 1995 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
ПОДКЛАСС ORNITHOTHORACES CHIAPPE ET CALVO, 1994 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .   ИНФРАКЛАСС ENANTIORNITHES Walker, 1981 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .

Отряд Gobipterygiformes Elzanowski, 1974 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .
  Семейство Gobipterygidae Elzanowski, 1974 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
  Gobipterygiformes fam. indet. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .
  Gobipterygiformes genus incertae sedis . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

ИНФРАКЛАСС ORNITHURAE Haeckel, 1866 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
ПАРВКЛАСС VORONES Zelenkov, nom. nov. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Отряд Mystiornithiformes Kurochkin et al., 2011 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

Семейство Mystiornithidae Kurochkin, Zelenkov, Averianov et Leschinsky, 2011 . . . . . . . . . . 
Отряд Hollandiformes Zelenkov, ordo nov. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

Семейство Hollandidae Zelenkov, fam. nov. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
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ПАРВКЛАСС APSARAVES Zelenkov, parvclass nov. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Отряд Apsaraviformes Livezey et Zusi, 2007 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

Семейство Apsaravidae Zelenkov, fam. nov. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
ПАРВКЛАСС AMBIORTES Zelenkov, parvclass nov. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Отряд Ambiortiformes Kurochkin, 1982 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .

Семейство Ambiortidae Kurochkin, 1982 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
ПАРВКЛАСС  HESPERORNITHES  Fürbringer, 1888 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Отряд Hesperornithiformes Sharpe, 1899 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

Семейство Hesperornithidae Marsh, 1872 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .
Семейство Baptornithidae Richmond et Lucas, 1910 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Семейство Brodavidae Martin, Kurochkin et Tokaryk, 2012 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

ПАРВКЛАСС PALAEOGNATHAE Pycraft, 1900 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Надотряд Struthionimorphae Livezey et Zusi, 2007 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Отряд Struthioniformes Latham, 1790 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

Cемейство Struthionidae Vigors, 1825 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
ПАРВКЛАСС NEOGNATHAE Pycraft, 1900 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .
Когорта Galloanseres Sibley, Ahlquist et Monroe, 1988 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .
Отряд Odontopterygiformes Spulski, 1910 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

Семейство Pelagornithidae Fürbringer, 1888 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Отряд Anseriformes Vigors, 1825 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .

Семейство Presbyornithidae Wetmore, 1926 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Семейство Anatidae Vigors, 1825 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .
Anatidae incertae sedis . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .

Отряд Galliformes Temminck, 1820 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .
Cемейство Phasianidae Horsfield, 1821 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .

Galloanseres incertae sedis . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .
Когорта Neoaves Sibley et al., 1988 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .
Надотряд Phoenicopterimorphae Cracraft, 2013 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Отряд Phoenicopteriformes Sharpe, 1891 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .

Семейство Palaelodidae Stejneger, 1885 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .
  Семейство Phoenicopteridae Bonaparte, 1831 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

Phoenicopteriformes incertae sedis . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Отряд Podicipediformes Fürbringer, 1888 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .

Семейство Podicipedidae Bonaparte, 1831 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .
Надотряд Phaethontimorphae  Cracraft, 2013 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Отряд Phaethontiformes Christidis et Boles, 2008 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

Семейство Prophaethontidae Harrison et Walker, 1976 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Надотряд Aequornithes Mayr, 2011 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .
Отряд Gaviiformes Wetmore et Miller, 1926 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .

Семейство Gaviidae Allen, 1897 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .
Отряд Procellariiformes Fürbringer, 1888 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

Семейство Procellariidae Boie, 1826 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .
Procellariiformes incertae sedis . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .
Отряд Pelecaniformes Sharpe, 1891 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .

Семейство Pelecanidae Vigors, 1825 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Семейство Fregatidae Garrod, 1891 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Семейство Phalacrocoracidae Bonaparte, 1854 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

Отряд Ardeiformes Wagler, 1831 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Семейство Ardeidae Vigors, 1825 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

Отряд Ciconiiformes Garrod, 1874 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .
Семейство Ciconiidae Sundevall, 1836 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

Надотряд Gruimorphae Cracraft, 2013 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Отряд Gruiformes Vigors, 1825 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .

 Семейство Eogruidae Wetmore, 1934 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
 Семейство Ergilornithidae Kozlova, 1960 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
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  Семейство Gruidae Vigors, 1825 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .
Подотряд Ralli Reichenbach, 1849 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .

Семейство Rallidae Rafinesque, 1815 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Gruiformes incertae sedis . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .
Надотряд Charadriimorphae Cracraft, 2013 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Отряд Charadriiformes Huxley, 1867 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

  Семейство Charadriidae Vigors, 1825 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
  Cемейство Scolopacidae Vigors, 1825 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
  Семейство Alcidae Vigors, 1825 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .
  Семейство Laridae Vigors, 1825 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .

Надотряд Otidimorphae Cracraft, 2013 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Отряд Otidiformes Wagler, 1830 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

  Семейство Otididae Rafinesque, 1815 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Надотряд Columbimorphae Cracraft, 2013 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Отряд Сolumbiformes Garrod, 1874 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

  Семейство Columbidae Illiger, 1811 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Отряд Pterocliformes Huxley, 1868 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

  Семейство Pteroclidae Bonaparte, 1831 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Надотряд Strisores Baird, 1858 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .
Отряд Apodiformes Peters, 1940 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .

  Семейство Cypselavidae Mourer-Chauviré, 2006 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Семейство Jungornithidae Karhu, 1988 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

Надотряд Strigimorphae Cracraft, 2013 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .
Отряд Strigiformes Wagler, 1830 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .

  Семейство Protostrigidae Wetmore, 1933 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
  Семейство Heterostigidae Kurochkin et Dyke, 2011 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
  Семейство Strigidae Vigors, 1825 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .

Надотряд Accipitrimorphae Cracraft, 2013 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Отряд Accipitriformes Savigny, 1809 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .

  Семейство Accipitridae Vieillot, 1816 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .
Надотряд Eufalconimorphae Suh et al., 2011 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Отряд Falconiformes Sharpe, 1874 . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .
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