


ПАЛЕОНТОЛОГИЯ
ПОЗ ВОНОЧНЫХ

ПЕРЕВОД С АНГЛИЙСКОГО
Н. М. КАЛЕВИЧ-ДАВИТАШВИЛИ и Л. Ш. ДАВИТАШВИЛИ

ПОД РЕДАКЦИЕЙ 
Л. Ш. ДАВИТАШВИЛИ

ГОСУДАРСТВЕННОЕ
НАУЧНО-ТЕХНИЧЕСКОЕ ИЗДАТЕЛЬСТВО
НЕФТЯНОЙ И ГОРНО-ТОПЛИВНОЙ ЛИТЕРАТУРЫ

МОСКВА Л Е Н И Н Г Р А Д1939



АННОТАЦИЯ

Книга представляет собою перевод известного труда американского палеон
толога проф. А. Ш. Ромера „Палеонтология позвоночных" (A. S. R o me  г. 
Vertebrate Paleontology).

Книга Ромера является одним из лучших в мировой литературе курсов 
палеонтологии позвоночных и притом единственным, соответствующим совре
менному состоянию этой науки. Представляя собою искусно написанную исто
рию позвоночных, книга в то же время содержит достаточно обильный факти
ческий материал для того, чтобы служить учебным пособием по курсу палеон
тологии для студентов-геологов и биологов.

В русском издании книга дополнена многими новыми рисунками.

Редактор Л. Ш. Давиташвили Технич. редактор Б. Модель 
Корректор П. Л. Абкевич

Прот. ТКК № 12
Сдано в набор 14/IX 1938 г.
Тираж 4.000 экз.
Уч.-авт. л. 40 Печ- л■у ч.-авт. л. чи и е ч -  л. /0 7 4
Уполномоченный Главлита № А-9852 
Кол. тип. знаков в 1 бум. л. 102400

Печ- л. 253/<

ГГР-62-5-2
Подписано к печати 13/IV 1939 г. 
Формат бумаги 72X105Vi6 
Изд. № 136 Учетный Ха 1139
Заказ № 844
Бумага Вишерской фабрики

Учетный Ха 1139

4-я типография ОГИЗ’а РСФСР треста сПолиграфкнпга* имени Евгении Соколовой, 
Ленинград, простеет Красных Командиров, 29.



ПРЕДИСЛОВИЕ РЕДАКТОРА РУССКОГО ИЗДАНИЯ

На русском языке, как известно, нет учебника палеозоологии позвоноч
ных, который соответствовал бы нынешнему состоянию этой отрасли па
леонтологии. В связи с этим, естественно, возникает вопрос: нельзя ли 
хотя бы отчасти восполнить этот пробел переводом одного из лучших евро
пейских или американских руководств? Рассмотрение всех существующих 
на европейских языках руководств по палеонтологии позвоночных приво
дит нас к выводу, что таким путем этот пробел отчасти восполнить можно, 
но — подчеркиваем — только отчасти. Единственной книгой, которую можно 
выбрать для этой дели, является труд профессора Чикагского университета 
А. III. Ромера «Палеонтология позвоночных» (A. S. E o m e r ,  Vertebrate Pa
leontology), вышедший в 1933 г. Книга эта является единственным во всей 
мировой литературе учебником, отвечающим современному уровню знаний 
в области палеонтологии позвоночных. Далее — это единственная книга, 
дающая живое изложение эволюционной истории позвоночных и не пере
груженная фактическим материалом. Достаточно подготовленные читатели 
(студенты — геологи и биологи — старших курсов) могут прочесть эту книгу 
с интересом от начала до конца, что мы не решились бы сказать ни об од
ном из других руководств, посвященных тому же предмету. Вот почему мы 
охотно приняли предложение издательства взять на себя редактирование 
перевода книги Ромера.

Предлагаемая книга может служить, по нашему мнению, лишь учебным 
пособием, так как, при всех ее достоинствах, она не удовлетворяет всем 
требованиям, которые советская школа должна предъявить учебнику па
леонтологии позвоночных,—она-не соответствует программам этого курса 
ни по объему, ни по содержанию, и в ней мало места уделяется важней
шим общим вопросам палеонтологии позвоночных.

Можно было бы, конечно, попытаться перекроить, переработать и до
полнить книгу, изменить до неузнаваемости, чтобы сделать ее учебником, 
приемлемым для нашей высшей школы, но труд Ромера является доста
точно оригинальным, интересно построенным и живо написанным произ
ведением, и целостность его пострадала бы от такой коренной переделки. 
Поэтому мы ограничиваемся сравнительно незначительными дополнениями, 
касающимися преимущественно ископаемых, найденных на территории 
СССР. Впрочем, в одном отношении мы сочли необходимым решительно 
исправить изложение Ромера. Дело в том, что этот ученый не свободен от 
автогенетических тенденций, которые имеют весьма широкое распростране
ние среди палеонтологов капиталистических стран, и, повидцмому, нахо
дится под некоторым влиянием идей известного американского палеонто- 
лога-идеалиста Г. Ф. Осборна. Это обнаруживается всюду, где Ромер рас
суждает о тенденциях эволюционного развития, параллелизме, вырождении 
и т. д. Однако оказалось возможным все эти, правда, многочисленные, ме
ста исправить без насилия над основной нитью изложения; позволяем себе 
надеяться, что книга от этого только выиграла.

Кроме того, мы сочли нужным ввести довольно большое количество но
вых рисунков, которые частью связаны с новым, внесенным нами текстом, 
частью же дополняют даваемый автором иллюстративный материал, коли
чество которого в книге Ромера, по нашему мнению, не вполне доста-
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точно. Сохраняя общую нумерацию рисунков оригинала, мы выделяем до
полнительные рисунки надстрочными штрихами (например рис. 300).

Нельзя не отметить высокое качество рисунков, иллюстрирующих книгу. 
Для удобства сравнения все черепа и скелеты изображаются с одной, пра
вой, стороны; автор дает рисунки только правых конечностей. В главах, 
посвященных млекопитающим, он всюду изображает правую часть озубления 
верхней челюсти и левую часть озубления нижней. Такое единообразие 
безусловно облегчает пользование книгой. В ней нет обычных для старых 
учебников изображений обломков ископаемых костей; автор всюду изобра
жает целые скелетные элементы и целые скелеты, во многих случаях ре
ставрируя их. Это, по нашему мнению, вполне уместно в книге, по которой 
читатель должен усвоить основы данной дисциплины.

Прохождение курса палеонтологии позвоночных, в отличие от крат
кого пропедевтического курса палеонтологии, безусловно требует овладения 
латинскими остеологическими терминами, поэтому мы всюду употребляем и 
русские и латинские названия скелетных элементов.

Мы опускаем довольно подробный обзор литературы, даваемый автором 
в конце книги: эта библиография нужна лицам, приступающим к спе
циальному изучению тех или иных групп животных, а для этого читатель 
должен прежде всего обратиться к большим справочникам типа «Основ па
леонтологии» Циттеля, где он найдет необходимые библиографические ука
зания.

Дополнения к тексту Ромера даны нами в квадратных скобках.

Л- Ш. Давиташвили



Г Л А В А  I

ВВЕДЕНИЕ

Эта книга представляет собою краткое изучение истории позвоночных, 
основанное на данных палеонтологической летописи. Нам будет, впрочем, 
трудно строго ограничиться областью палеонтологии, так как наша тема 
тесно связана со многими другими отраслями науки.

Для палеонтолога животные нашего времени представляют лишь попе
речный разрез развивавшегося на протяжении геологической истории родо
словного дерева позвоночных. Ему показалось бы крайне искусственным 
обособление ископаемых форм от ныне живущих животных, которые про
изошли от вымерших типов и которые в будущем могут стать ископаемыми. 
Палеонтология многое заимствует у различных других биологических наук 
и в свою очередь многое дает этим наукам. Особенно тесно связана она 
с анатомией и с эволюционным учением. В то же время знание истории 
организмов может быть полезным, не только систематику и экологу, но 
даже тем исследователям, которые 'работают в таких, казалось бы, отдален
ных отраслях науки, как физиология и медицина.

Палеонтология тесно связана также и с исторической геологией. В части, 
посвященной изучению ископаемых людей, область палеонтологии частично 
совпадает с областью антропологии.

Ископаемые позвоночные. Только немногие из бесчисленного количества 
отдельных животных прошлого сохранились до нашего времени в виде иско
паемых. Когда наземное животное умирает, его остатки обыкновенно рас
таскиваются и уничтожаются плотоядными животными или разрушаются 
корнями растений, почвенными кислотами и деятельностью бактерий. То 
же самое, без сомнения, происходило и в прошлые геологические времена.

В сравнительно редких и благоприятных случаях умершее животное 
может оказаться погребенным под значительным слоем ила или песка, и 
тогда мягкие части обычно быстро сгнивают, скелет же может сохраниться, 
будучи окружен постепенно затвердевающей породой. Костное вещество 
может, сохраняясь, постепенно изменяться в сложное минеральное образо
вание, в котором удерживается многое из первоначального состава кости. 
В то же время минеральные частицы, приносимые в растворе, заполняют 
полости, так что первоначально пористая кость приобретает характер тяже
лого и плотного образования. Но так как минеральное вещество, заполнив
шее полости, обычно отличается от вещества, в которое превратилась кость, 
то срезы ископаемых костей, изучаемые микроскопически, обыкновенно по
казывают детали строения первоначальных объектов.

Иногда — правда, гораздо реже — сохраняются и мягкие части тела. 
Некоторые недавно вымершие формы, например дронт (додо) или гигант
ский новозеландский моа, могут считаться своего рода ископаемыми, хотя 
их кости обычно испытывали лишь незначительные химические изменения. 
В этих случаях сохранились перья, связки и другие мягкие части. В Аме
рике совершенно вымерли гигантские «наземные» ленивцы, и многочислен
ные их остатки представляют собой настоящие ископаемые, но в отдель
ных случаях были находимы скелеты с клочками кожи, на которой еще со
хранилась шерсть. Вымершие мамонты целиком сохранились в замерзшем
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состоянии в Сибирской тундре, а два шерстистых носорога оыли найдены 
законсервированными в горном воске в Галиции.

Иногда встречаются следы мягких частей даже гораздо более древних 
форм. Экземпляры, расплющенные в глинистых сланцах, во многих слу
чаях сохраняют очертания кожи животного. Некоторые динозавры, пови- 
димому, подверглись мумификации до погребения их под осадками; окру
жающий их материал затвердел раньше, чем разрушилась кожа, и на нем 
сохранился отпечаток мумии. В Баварии в отложениях литографского из
вестняка иногда сохранялись отпечатки таких нежных образований, как 
перья. У некоторых древних маленьких амфибий видны контуры желудка 
и кишек, а на экземплярах одной девонской акулы так хорошо сохранились 
остатки мускулов и почек, что под микроскопом видны отдельные клетки 
и лолосатость [поперечная] мускулов.

Много сведений относительно ископаемых форм мы можем получить и 
иными путями. На поверхностях напластования пород, которые некогда 
представляли собою ил, нередко находят отпечатки ног. Найдены были 
яичные скорлупы различных птиц, морских черепах, скатов и динозавров. 
Можно собрать много сведений о способах питания ископаемых типов, по
мимо данных, получаемых путем изучения зубов и скелетов. Остатки пло
тоядных были находимы вместе с остатками костей съеденных ими живот
ных в области, соответствующей по своему положению желудку хищника; 
внутри скелетов некоторых рептилий иногда находят «зобные камни». 
Следы зубов на костях говорят нам о судьбе животных, которым принадле
жали эти кости. Часто встречаются в ископаемом состоянии испражнения, 
известные под названием копролитов. На костях ископаемых форм можно 
констатировать ранения и признаки заболеваний. Подлинные остатки та
ких частей организмов, как кровеносные сосуды, нервы, мозг и мускула
тура, почти никогда не встречаются в ископаемом состоянии; тем не менее, 
изучение скелета часто дает много сведений, касающихся этих частей.

Подразделение геологического времени. История земли делится геоло
гами на несколько крупных единиц — эр. У нас мало данных об организ
мах древнейших из этих эр, и в дальнейшем мы будем иметь дело только 
с тремя последними: палеозойской эрой, в течение которой позвоночные пре
терпевали ранние стадии своего эволюционного развития, мезозойской эрой, 
или веком рептилий, и кайнозойской эрой, или веком млекопитающих, и 
в заключение — человека. Эры несколько искусственно подразделяются на 
периоды.

В дальнейшем, рассматривая ископаемых позвоночных, мы будем по
стоянно ссылаться на эти периоды; список их мы даем в следующей ниже 
таблице. Указываемая на этой таблице продолжительность периодов в го
дах, является, конечно, лишь грубо приблизительной оценкой, основанной 
на скорости распада радиоактивных веществ в породах.

Теория эволюции и эволюционные явления. Знакомясь со множеством 
различных форм, приспособленных к весьма разнообразным условиям су
ществования, мы не можем оставить без рассмотрения вопрос о путях эво
люционного развития этих форм. Не пытаясь здесь подвергнуть этот вопрос 
всестороннему и подробному разбору, мы упомянем лишь некоторые из 
основных проблем, а также теорий, выдвинутых для объяснения эволю
ционного процесса.

Все животные хорошо приспособлены к тем условиям существования, 
в которых они живут (хотя иногда эта приспособленность представляется 
несовершенной). Кроме того, почти во всех случаях, когда нам известны 
ископаемые предки животных, мы находим, что эти животные произошли 

. от форм, повидимому, менее хорошо приспособленных к теперешнему об
разу жизни. Каким образом совершились эти изменения?

Иногда рассуждают примерно так: «Жирафа, происшедшая от коротко
шейных предков, приобрела длинную шею потому, что это полезно ей для 
захватывания листьев с наиболее высоких ветвей’деревьев». Длинная шея,

' конечно, полезна жирафе, но ссылка на полезный результат не может сама 
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Таблица геологических периодов

(Древнейшие эры, в которых позвоночные не встречаются, не включены)

Эры Периоды Эпохи

Миллионы лет

продол
житель
ность

периода

время,, 
истек
шее от 
начала 

до наших 
дней

Кайнозойская (эра 
млекопитающих и 

человека)

Современный

Плейстоцен

Третичный

Мезозойская (эра 
рептилий)

Меловой, или мел

Неоген

Палеоген

Верхний мел

Нижний мел

Юрский, или юра

Триасовый, или триас

Верхняя юра

Средняя юра

Нижняя юра

Верхний триас

Средний триас

Нижний триас

О

54

65

35

35

О

55

120

155

190

Палеозойская (эра 
•беспозвоночных и 
примитивных позво

ночных)

Пермский, или пермь
Верхняя пермь

Каменноугольный1, 
или карбон

Девонский, или девон

Силурийский, или силур

Кембрийский, или 
кембрий

Нижняя пермь

Пенсильванская

Миссисипекая

Верхний девон

Средний девон

Нижний девон

Готландская

Ордовицпйекая

Верхний кембрий

Средний кембрий

Нижний кембрий

25

35

50

50

40

90

70

215

250

300

350

390

4S0

550

1 В СССР принято тройственное деление каменноугольного периода, или карбона,— 
на нижний, средний и верхний карбон. Эти три эпохи иногда называются: динантекой 
(нижняя), московской (средняя) и уральской (верхняя); дннантская соответствует миесл- 
сппексй американских авторов, а московская и уральская вместе взятые — пенсильван- 
ск й. См. также сноску на стр. 224 Ж- Д-



по себе объяснить сущность процесса, вследствие которого достигнут этот 
результат. Некоторые склонны признать, что какая-то внешняя по отно
шению к жирафе сила произвела изменения, имея в виду полезную цель, 
а другие считают возможным допустить, что жирафа обдумала этот вопрос 
и осуществила изменение своей собственной волей. Но принятие первого 
предположения увело бы нас за пределы научной мысли; второе же пред
положение является явно абсурдным, хотя некоторые теоретики и предпола
гают существование какой-то непонятной «жизненной силы» или таин
ственного внутреннего «импульса», который ведет животных к цели эволю
ционного развития.

Гораздо более правдоподобным кажется предположение, которое может 
быть сделано согласно теории наследования благоприобретенных признаков, 
возникающих вследствие употребления и неупотребления частей; эта тео
рия была выдвинута более ста лет тому назад французским натуралистом 
Ламарком. Согласно такому предположению, жирафа постоянно вытягивала 
шею, чтобы достать листья на высоких ветвях. В результате шея жирафы 
в течение индивидуальной жизни этой последней становилась все длиннее 
и длиннее. Это удлинение передавалось, якобы, потомству; накопление та
ких индивидуальных изменений могло, согласно упомянутой теории, при
вести к развитию длинношейных форм из короткошейных. Такое 
объяснение, на первый взгляд, кажется правдоподобным; но у нас 
нет никаких доказательств передачи потомству изменений, происшедших 
в теле особи в течение ее жизни, несмотря на многочисленные 
эксперименты.

Гораздо лучше объясняет эволюционные изменения теория естествен
ного отбора, выдвинутая Дарвином в 1859 г. Теория Дарвина исходит из 
того факта, что в природе не существует двух животных, в точности похо
жих друг на друга; поэтому те особи жираф, у которых шея немного длин
нее, чем у других, имеют больше шансов выжить — в особенности в голод
ное время, — чем особи с более короткой шеей. Этот процесс отбора ведет, 
по Дарвину, к постепенному развитию длинной шеи.

У современных и у вымерших позвоночных можно наблюдать много слу
чаев как значительной эволюционной дивергенции в пределах той или иной’ 
труппы, так и замечательной конвергенции адаптивных особенностей у ви
дов, совершенно не связанных друг с другом. Соперничество в пределах 
одной группы животных благоприятствует развитию дивергентных приспо
соблений в направлении различных типов образа жизни и обусловливает 
адаптивную радиацию. Поразительным примером этого является радиация 
австралийских сумчатых, которая, надо полагать, началась в начале тре
тичного периода. Кенгуру и тасманийский волк совсем не похожи друг на 
друга по своим адаптивным признакам, но филогенетически оба происходят 
определенно от одного и, того же примитивного типа, недалекого от опос
сума, оба — члены одного и того же отряда.

Адаптивная радиация различных групп ведет к конвергенции в эволю
ции, к выработке сходных приспособлений у двух или многих неродствен
ных типов. Тасманийский волк по многим чертам сходен с настоящим вол
ком других материков; сумчатый австралийский вомбат совершенно подобен 
сурку. Но такое сходство вовсе не предполагает родственных отношений; 
оно выражает лишь приобретение сходных черт строения, необходимых для 
переживания при одинаковых условиях существования.

Таксономия и классификация. Зоологи находят нужным в отношении 
нынешних животных употреблять не народные названия, а систему науч
ных названий, представляющих собою латинские или латинизированные 
слова. Это еще более необходимо в отношении вымерших форм, для кото
рых народных названий не существует. Каждое животное обозначается 
двумя названиями: первое из них есть название рода, обыкновенно вклю
чающего некоторое число родственных форм; второе же есть видовое на
звание,— название того или иного вида данного рода. Так, например, до
машняя собахса вместе с волком и шакалом входят в состав рода Cams. 
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Домашняя собака называется Cams familiaris; волк, ее близкий родствен
ник, — Ca/nis lupus.

Рода и виды являются основными единицами классификации, первона
чальным назначением которой было распределение животных на большие 
и малые группы по степени сходства между ними. Так, например, собаки, 
несомненно, находятся в довольно близком родстве с лисицами и с некото
рыми другими собакообразными тропическими формами; все они объединя
ются в одно семейство Canidae. Эта группа в свою очередь находится в не
сколько более отдаленном сходстве с кошками, медведями и с друтими хищ
никами; все эти формы объединяются в отряд Carnivora. Эта большая 
группа имеет много таких признаков, — например, кормление детенышей 
молоком, наличие шерсти, — которые сближают ее с многочисленными дру
гими формами; все они рассматриваются как члены одного класса Mamma
lia (млекопитающих). Млекопитающие имеют некоторые признаки (например, 
наличие внутреннего скелета), присутствующие также и у птиц, рептилий, 
амфибий и рыб; поэтому все эти животные объединяются в тип Chordata, 
который представляет собою одно из основных подразделений животного 
мира. Таким образом, главными единицами классификации являются: тип, 
класс, отряд, семейство, род и вид. Для большей гибкости этой классифи
кации вводятся промежуточные единицы, для обозначения которых к на
званиям основных единиц присоединяются приставки «над», «под» и 
«инсЬра» 1, и получаются такие термины, как «подкласс», «надотряд» и 
«инфраотряд».

После признания .зоологами эволюционной теории значение классифи
кации существенно изменилось. Различные таксономические единицы, оче
видно, должны представлять те или иные ветви родословного дерева. Зо
ологи-эволюционисты стремились и стремятся сделать классификацию 
«естественной», чтобы каждое подразделение этой классификации содержало 
лишь формы, происшедшие от общего предка (это касается всех таксономи
ческих единиц от самых мелких до крупнейших).

Довольно легко было бы установить естественные группы, если бы мы 
имели дело лишь с ныне существующими формами. Но палеонтология от
крывает все больше й больше промежуточных форм, и это сильно затруд
няет работу по классифицированию животных. Ныне живущих Equidae 
(лошадей, ослов и зебр) легко отличить от родственных им носорогов по 
таким признакам, как присутствие единственного пальца на каждой ноге и 
отсутствие рогов. Но некоторые из древнейших представителей семейства 
лошадиных имели по три пальца, подобно носорогам, а многие из древних 
носорогов были безрогие. Далеко не всегда возможны определения, кото
рые были бы применимы ко всем без исключения членам группы; нередко 
можно дать характеристику только типичных членов. Та или иная форма 
может быть отнесена к определенной группе (например, к семейству лоша
диных), если установлены филогенетические отношения, — родственная 
связь этой группы с другими формами группы. Только немногие новейшие 
члены семейства лошадей являются, действительно, однопалыми, но эти 
однопалые лошади являются членами филогенетических рядов, в состав ко
торых входят и древние трехпалые лошади; предки носорогов были без
рогие, но с ними филогенетически тесно связаны позже появившиеся «рога
тые» носороги.

Возможны два типа классификации: «вертикальный» тип и «горизон
тальный» (рис. 1). В первом случае каждое семейство (или какая-либо дру
гая единица) содержит всех членов определенной ветви от самого начала 
этой последней до ее конца; линия, разграничивающая две такие ветви, до
ходит до самого их основания. Однако подобное разграничение иногда

1 Названия, образованные с помощью приставки „инфра*, употребляются очень редко. 
Однако, за отсутствием более подходящего термина, мы сохраняем здесь такой употреб
ляемый Ромером термин, как „инфраотряд*, для таксономических единиц, объединяющих 
несколько надсемейств и входящих в состав того иди иного подотряда. Ж. Д.
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представляет значительные затруднения, например — в том случае, когда 
известны формы, являющиеся родоначальными для двух различных се
мейств; отнесение этих общих предков к одному из этих семейств 
было бы произвольным. При таких обстоятельствах лучше, повидимому, 
провести разграничение «горизонтального» типа, с выделением основной, 
предковой группы, включающей родоначальников позднее развившихся 
семейств.

Следует заметить, что названия надсемейств всегда кончаются на oidea, 
семейств на idae, подсемейств на inae; все эти окончания присоединяются 
к корню названия типичного рода данной группы. Например термины —

Equoidea, Equidae, Equinae  — про- 
В "

Семейство 
/  В

* vСемейство 
I л

^  I/* IV г

Семейство С

Рис. 1. Схема, поясняющая разницу между 
.вертикальной* и .горизонтальной" класси
фикациями. Гипотетическое родословное де
рево, которое показывает происхождение 
двух ныне живущих форм А  и В  (напри
мер лошадей и носорогов) от общего пред
ка С; известные формы обозначены крести
ками. Налево — вертикальная классифика
ция; границы между группами максимально 
продолжены книзу, по направлению к .кор
ням*. Это подчеркивает родство между пред
ками (А'\ В '), с одной стороны, и их потом
ками— с другой, но резко отделяет А '  и В ' 
от общего предка С и от других боковых 
ветвей, например от D, с которыми они на
ходятся в близком родстве. Направо— .го
ризонтальная" классификация, которая объ
единяет все сходные ранние формы в общую 

предковую группу С,

исходят от слова Equus  {лошадь).
Строение позвоночных. Для то

го чтобы проследить историю раз
личных позвоночных, необходимо 
иметь основные сведения по их 
анатомии. Здесь мы кратко рас
смотрим некоторые из наиболее 
важных частей тела примитивных 
водных позвоночных — рыб, при
чем уделим особое внимание строе
нию скелета. (Морфологию высших 
позвоночных мы рассмотрим в сле
дующих главах книги.)

Все позвоночные — двусторон
не симметричные животные; длин
ная ось тела обычно имеет горизон
тальное положение. Органы, имею
щие отношение к окружающей сре
де, обычно сосредоточиваются близ 
переднею конца тела. У наземных 
животных развитие больших конеч
ностей более или менее усложняет 
первоначально простые соотноше
ния частей; радикальное изме
нение в положении оси тела про
изошло у человека и у других жи
вотных, ходящих на двух ногах, 
позвоночных наиболее совершеннойФорма тела у рыб. Для плавающих 

формой является форма, которую инженеры придают торпедам и корпусам 
кораблей и которая рассчитана на наименьшее сопротивление (с максималь
ной шириной несколько кпереди от середины). Такую форму обычно имеют 
активно плавающие рыбы. Локомоция (передвижение) таких форм совер
шается главным образом волнообразными движениями туловища и хвоста, 
причем ряд изгибов передается спереди назад, и рыба продвигается вперед 
сквозь воду; парные же плавники служат обычно только в качестве орга
нов управления (рулей).

Вдоль главной оси тела расположены на спинной и на брюшной сто
роне тела непарные срединные плавники: спинной плавник (или спин
ные плавники) на верхней стороне тела, хвостовой — в области хвоста и 
анальный — за анальным отверстием (рис. 2). У примитивных типов обычно 
бывает один или два спинных плавника. Наблюдается значительное раз
нообразие в способах слияния или подразделения спинных плавников и 
слияния анального или спинных плавников с хвостовым.

У более примитивных рыб обычны два типа хвостового плавника: дифи- 
церкальный и гетероцеркальный (рис. 3). В плавнике первого типа мясистое 
окончание тела, содержащее позвоночный столб, идет прямо до кончика 
хвоста, и плавник делится на две симметричные части, одна из которых 
расположена выше позвоночного столба, а другая ниже него. В гетероцер- 
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кальном плавнике содержащая позвоночный столб задняя часть тела от
клоняется кверху, и плавник развивается почти целиком ниже позвоночного 
столба. У немногих примитивных рыб мы видим обратпое этому располо
жение: кончик позвоночного столба отклонен книзу, а плавник находится 
выше него; это — обратно-гетероцеркальный тип. Симметричный дифи- 
церкальный плавник логически мог бы быть принят за примитивный тип, 
а гетероцеркальный — за специализированный производный тип. Мы уви
дим, однако, что этот последний тип имеет почти всеобщее распростране
ние у древнейших членов большин
ства групп рыб; и вполне вероятно, 
что дифицеркальный тип в дейст
вительности происходит от гетеро- 
церкального.

Спинная струна. Позвоночные и 
их близкие родичи, в отличие от 
обыкновенных беспозвоночных, 
имеют внутренний скелет для под
держки тела, а также для облегче
ния работы мускулов. У беспозво
ночных скелет, если он развит, 
является наружным, покрывая поверхность тела. |_Ыто,. однако, не 
совсем верно. У некоторых беспозвоночных скелет является по своему 
онтогенетическому развитию внутренним, хотя функционально он может 
служить наружным панцырем. Таков скелет иглокожих. Например у мор
ских ежей скелет состоит из пластинок, шипов, челюстей и других элемен
тов, расположенных более или менее глубоко, и покрыт живой ресничатой 
эпителиальной тканью. Состоящий из иголочек или спикул скелет губок 
является внутренним и морфологически и физиологически. Внутренний

Рис. 2. Схема, показывающая расположение 
непарных и парных плавников у рыб. d — 
спинные плавники; с — хвостовой плавник; 
рс — грудные плавники; p i — брюшные плав

ники; а — анальный плавник.

А С

Рис. 3. Схема хвостовых плавников. А  — гетероцеркальный 
тип, встречающийся у большинства акул, примитивных двоя
кодышащих, лучеперых рыб и у некоторых древних кисте
перых; В  — дифицеркальный тип, встречающийся у Pleuracan- 
thodii и у более новых двоякодышащих и кпстеперых; С — 
укороченный гетероцеркальный и D — гомоцеркальный типы, 
встречающиеся у более новых лучеперых рыб. На плавнике D  
видны разросшиеся нижние остистые отростки h, называе
мые „гипуралиями". Плавники С и Д а  также, вероятно, В  

происходят от А. (С изменениями, по Гудричу.)

скелет имеют внутреннераковинные (или двужаберные) головоногпе, соста
вляющие подкласс EndocochUa,.] Такой скелет был и у позвоночных в ран
ний период их эволюционного развития; он имеется у многих форм и те
перь, но в дополнение к нему всегда присутствуют какие-нибудь внутрен
ние скелетные образования. Самым примитивным и самым древним нз 
таких внутренних скелетных образований является, вероятно, сппнная 
струна — длинный тонкий прут, который обыкновенно тянется от основа-
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ния черепа — вдоль спины — до хвоста. Состоя из мягкого, студневидного 
материала, окруженного крепким чехлом, она представляет собою у прими
тивных позвоночных гибкое опорное образование. У некоторых водных 
позвоночных она может сохраняться в течение всей жизни, а у форм, стоя
щих выше, она заменяется позвоночном столбом, но всегда присутствует 
у зародыша. Не содержа твердых частей, она никогда не сохраняется 
в ископаемом состоянии.

Хрящ и кость. В дополнение к спинной струне все позвоночные имеют 
скелетную систему, построенную из хряща и кости. Первый представляет 
собою сравнительно мягкую и просвечивающую ткань, содержащую округ
лые клетки и способную расти путем расширения. Обыкновенный хрящ — 
правда, часто имеющийся у низших позвоночных — редко сохраняется 
у ископаемых, так как, будучи обнажен, он ссыхается и легко распадается. 
Впрочем, у некоторых рыб в хряще отлагаются кальциевые соли, и в таком 
обызвествленном состоянии он является материалом гораздо более прочным, 
способным сохраняться.

У выше стоящих позвоночных преобладающей скелетной тканью 
является кость. В микроскопических срезах она легко отличается от хряща 
присутствием в ней неправильно ветвящихся клеточных пространств. Кость 
состоит из волокнистого основного вещества, сильно пропитанного кальцие
выми солями, и представляет собою гораздо более прочную опорную ткань, 
чем хрящ. В отличие от этого последнего, кость не способна расширяться 
и может расти лишь добавлением слоев на ее поверхности. Большие кости 
часто содержат внутри обширную мозговую полость, а также многочислен
ные более тонкие каналы, в которых находятся кровеносные сосуды и 
нервы.

У форм, имеющих костный скелет, значительная часть этого последнего 
сначала закладывается, в эмбриональном состоянии этих животных, как 
хрящ. Такие факты говорят в пользу того, что хрящ был исторически более 
древней тканью и что кость постепенно замещала этот менее совершенный 
материал. Но хотя это, быть может, в общем и правильно, мы все же знаем, 
что кости имелись уже у древнейших из знакомых нам позвоночных. Нам 
известно также, что у некоторых нынешних позвоночных в скелете гораздо 
меньше костей и больше хряща, чем у их предков: во многих группах про
исходила, повидимому, значительная редукция костного скелета.

Кости, помещающиеся глубоко в теле и замещающие хрящевые скелет
ные образования, называются «эндохондральными» костями или «заме
щающими костями». Совершенно иначе возникают и развиваются кожные 
кости. Хрящ никогда не является предшественником этих костей у заро
дыша; они имеют, наоборот, поверхностное происхождение, образуясь в более 
глубоких слоях кожи. У ископаемых низших позвоночных кожные кости 
часто целиком покрывали тело, обычно в виде больших пластинок в голов
ной и плечевой областях и в виде более мелких чешуй на туловище и 
хвосте. Кожные кости часто соединяются с замещающими костями, осо
бенно в области головы: так, например, человеческий череп представляет 
собою соединение костей неодинакового происхождения.

Внутренние скелетные образования рыб могут быть разделены на че
тыре группы: осевой скелет туловища и хвоста, мозговая коробка, система 
жаберных дуг, скелет парных конечностей.

Осевой скелет. Главными элементами осевой системы являются по- . 
звонки, составляющие позвоночный столб. В процессе эмбрионального раз
вития спинная струна более или менее окружается хрящевыми элементами, 
расположенными в ряд. На каждый сегмент тела часто приходится по че
тыре таких хряща, которые у многих форм соединяются, образуя диск или 
кольцевидное тело, называемое телом позвонка, или centrum (рис. 4). У не-' 
которых примитивных форм спинная струна остается большой, но в боль
шинстве случаев она редуцируется, а у более «прогрессивных» типов во 
взрослом состоянии она совершенно отсутствует. Нервный тяж лежит не
посредственно над спинной струной; над телом позвонка (centrum) в каж- 
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дом •сегменте обычно развивается Y-образный защищающий элемент — тяж. 
Две ветви этого элемента, представляющие собою невральную («мозговую») 
дугу, смыкаются над нервным тяжем и выдаются вверх в виде неврального 
или верхнего остистого отростка. Важные кровеносные сосуды лежат в хво
сте, как-раз под спинной струной, и они обычно окружены гемальными 
(«кровеносными») дугами, аналогичными расположенным выше невраль
ным дугам.

В области туловища обычно присутствуют ребра, отходящие от боков по
звонков и лежащие между спинной и брюшной группами мускулов; у при
митивных форм они присутствуют в каждом сегменте от шеи до основания 
хвоста. В добавление к этим межмускульным спинным ребрам, которые 
являются единственными у наземных форм, рыбы обычно имеют второй 
ряд ребер — нижние ребра, которые лежат ниже и частично окружают 
полость тела. В хвосте нижние ребра заменяются гемальными дугами.

В туловище часто встречаются дополнительные скелетные образования. 
Между различными мускулами иногда располагаются дополнительные ко-

Рис. 4. А — схематический поперечный разрез через хвост 
рыбы. В  — разрез через туловище: видно отношение по
звонков и ребер к мускулатуре и к полости тела. С — 
схема хвостового позвонка у рыб отряда Teleostei. D  — 
туловищный позвонок. Ъс — полость тела; с — тело по
звонка; dr — верхние ребра, лежащие между спинной и 
брюшной группами мускулов; Ьа — гемальная дуга и ниж
ний остистый (гемальный) отросток; па — невральная дуга 
и верхний остистый (невральный) отросток; vr —  нижние 

ребра, окружающие полость тела.

сти, а у большинства наземных форм есть грудина (sternum), к которой 
прикрепляются своими вентральными концами многие ребра. Непарные 
плавники поддерживаются рядом параллельных прутьевидных хрящей или 
костей, — radialia, под которыми в теле рыбы имеются основные элементы, 
соединяющие их с позвоночным столбом. (Кроме того, эти плавнпки по
крыты на своей поверхности и укреплены дистально чешуями или удли
ненными лучами, развившимися из чешуи или из самой кожи.)

Мозговая коробка. Мы привыкли думать о черепе, как о сложном твер
дом образовании, которое включает в себе мозговую коробку и верхние че
люсти, но многие из элементов, составляющих череп у высших форм, от
сутствуют у наиболее примитивных из современных и ископаемых позво
ночных. Первоначально челюстей не было, и даже у многих рыб, имеющих 
челюсти, эти последние лишь слабо сцеплены с мозговой коробкой. При
митивный «череп» состоит главным образом из хрящевой коробки, содержа
щей мозг и на своем заднем конце сочленяющейся с позвоночным столбом 
(рис. 5 и 26). Впереди имеются носовые капсулы, которые защищают орган 
обоняния; впадины, расположенные по бокам, содержат глаза, а части, вы
ступающие но бокам заднего отдела (слуховые капсулы), содержат прими
тивное ухо.

Система жаберных дуг. Ряд хрящевых или костных дуг, расположенных 
у типичных позвоночных между жаберными отверстиями, служит для 
укрепления жаберной (или бранхиальной) области и дает опору мускулам,

1»



■открывающим и закрывающим жаберные щели (рис. 6). Нормально каждая 
дуга делится на верхнюю и нижнюю половины; обычно наблюдается и даль
нейшее расчленение. У большинства примитивных позвоночных нет челю
стей; предполагают, что эти последние происходят из передней пары жабер
ных дуг, причем верхняя челюсть соответствует верхней половине дуги, 
а нижняя—главному вентральному элементу. У наземных форм, в связи 
с утратой жаберного дыхания, наблюдается сильная редукция этой перво
начально важной скелетной системы.

Скелет конечностей. У большинства позвоночных имеются парные ко
нечности— парные плавники рыб и гомологичные этим плавникам ноги 
наземных форм. Нормально имеются две пары (рис. 2): грудные, передние 
конечности, непосредственно за жаберной областью или за шеей, и тазо
вые, задние конечности, расположенные обычно у заднего конца туло
вищ а— впереди анального отверстия. Опорою для конечностей служат

пояса, находящиеся внутри тела животного. Первично они состоят из хряща 
или из замещающих костей, но к наружному и переднему краям грудного 
пояса часто прикрепляются кожные кости. От пояса отходят собственно ко
нечности, скелет которых состоит из сложной группы сочленяющихся хря
щей или костей (см. рис. 27 и 56). Первично у рыб конечности являются 
небольшими управляющими и балансирующими органами, но у наземных 
животных они приобретают первостепенное значение в качестве органов 
движения. Значительные изменения в строении этих органов будут пред
ставлять одну из центральных тем в нашем изложении эволюционной 
истории позвоночных.

У некоторых из низших позвоночных парные плавники развиты слабо 
или отсутствуют. Их происхождение было предметом больших споров. Пред
ставляется, однако, вероятным, что первоначально это. были просто складки, 
выступавшие по бокам тела; совершенно так же, срединные непарные 
плавники возникли, повидимому, как выступы по срединной линии спин
ной и хвостовой областей. Оба типа плавников часто имеют сходное строе-

Рие. о. Схема, показы
вающая отношение моз
говой коробки к нервной 
системе и к органам 
чувств у рыб. Мозговая 
коробка изображена рас
сеченной по горизон
тальной плоскости. Моз
говая коробка образует 
парные капсулы, кото
рые содержат обонятель
ные мешки п, защищает 
глазные яблоки е и за
ключает в себе каналы и

Рис. 6. Челюсти и система жаберных дуг у 
акулы (в основном — у мезозойского Hybodus). 
Мозговая коробка п спинная струна показаны 
контуром. ЪЪ — basibranchialia жаберных дуг; 
сЪ — ceratobranehialia — главные вентральные 
элементы; еЪ — epibranchialia — главные дор
зальные элементы; рЪ— pharyngobranchialia; 
ch — ceratohyale и Ьт — hyomandibulare — эле
менты гиоидной дуги, расположенной непо
средственно за челюстями; p q — palatoquadra- 
tum — первичная верхняя челюсть;, т — mandi- 
bula — нижняя челюсть; I — губные хрящи угла 
рта, — быть может, остатки предротовых жабер

ных дуг. (По С. Вудварду.)
мешки уха о.



ние и сходные функции (управление движением) и вполне возможно, что 
они имеют одинаковое происхождение.

Череп. Мы отметили уже, что первичным скелетным образованием обла
сти головы была мозговая коробка, а ряд вторичных черепных образова
ний появляется в .связи с развитием челюстей, образовавшихся вследствие 
расширения передней пары жаберных дуг. У акул эти последние не имеют
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Рис. 7. Схемы для сравнения черепов у форм, имеющих кожные кости, и форм без этих 
последних. Хрящ и замещающие хрящ кости показаны точками, а кожные кости оста
влены белыми. А  — дорзальный, С — вентральный, a JS— боковой вид акулообразной 
формы, у которой мозговая коробка и первичные челюсти самостоятельны (ср. рис. 26 
и т. д.). В, D, F  — дорзальный, вентральный и боковой вид черепа такого типа, который 
существует у костных рыб и более высоких форм. Кожные кости дорзально и латерально 
покрывают первоначальные образования и объединяют их в одно целое. Вентрально 
один кожный элемент подстилает передний конец мозговой коробки, другие кожные кости 
покрывают большую часть первичных верхних челюстей, а нижние края элементов крыши 

составляют новый наружный край челюстей (ср. рис. 53, 54, 86 и т. д.).

тесного прикрепления к мозговой коробке. Однако в истории позвоночных 
рано возникает усложнение, заключающееся в появлении кожных костей, 
покрывающих область головы. Эти кости приходят в соприкосновение с ле
жащей под ними мозговой коробкой и во многих случаях в значительной 
степени заменяют это образование (рис. 7). Покрывая с боков область щек и 
рта и появляясь даже в коже,- выстилающей рот, кожные кости соединяются 
с первичными челюстями и, в про
цессе эволюции, заменяют их. Та
ким образом, развитие кожных 
костей привело у большинства 
позвоночных к возникновению 
единого краниального образова
ния — черепа, состоящего из трех 
первоначально самостоятельных 
элементов: а) мозговой коробки, 
образованной из хряща или за
мещающей хрящ кости; Ъ) пер
вичной верхней челюсти, образо
ванной из тех же самых материа
лов; с) кожных костей, облекаю
щих и частично заменяющих оба 
предыдущих элемента.

Нервная система. Централь
ная нервная система позвоночных 
состоит из головного мозга, спин
ного тяжа, который от этого по
следнего идет назад вдоль тела, 
и нервов, направляющихся от 
этих образований к органам • 
чувств и движения. Спинной тяж коренным образом отличается^ по своему 
положению от нервного ствола большинства беспозвоночных; он залегает 
дорзально, проходя вдоль спины над спинной струной п телами позвонков 
и будучи защищен невральными дугами, между которыми выступают нервы 
(по одной паре на каждый сегмент). Головной мозг имеет чрезвычайно слож
ное строение, наружные черты которого можно наблюдать часто на внут-

2 Зак. 841. — А. Ш. Р о м е р .  Палеонтология позвоночных • , ; у  |{

Рис. 8. Дорзальный п латеральный вид восста
новленного головного мозга и черепных нер
вов Macropetalichthys, девонской панцырной 
акулообразной рыбы. Головные нервы пронуме
рованы (см. текст); не изображены трп неболь
ших нерва, идущих к мускулам глаз, с — моз
говые полушария;. сЪ —  мозжечок (cerebellum); 
е — глаз; г — воронка (infundibulum); т — про
долговатый мозг (medulla oblongata); п  — ноз
дря; о — ухо; ol — зрительные доли среднего моз

га; р — пинеальный орган. (По Стеншно.)
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ренних ядрах мозговой коробки (рис.. 8). Головной мозг можно грубо раз
бить на три отдела — передний, средний и задний мозг. Передний имеет 
вверху пару вздутий — полушария головного мозга, которые, будучи пер
воначально связаны с чувством обоняния, у высших форм сильно расши
ряются и становятся местонахождением высших функций головного мозга. 
За полушариями тянется кверху стеблевидное пинеальное тело, обычно 
представляющее у примитивных типов хорошо развитый глаз; вентральным 
же выступом, отходящим от переднего мозга, является воронка (infundibu
lum), которая у большинства позвоночных связана с кармановидным выро
стом крыши рта — гипофизой (hypophysis), образуя питуитарное тело, 
важную железу внутренней секреции. Над средним мозгом расположены 
парные зрительные лопасти, связанные со зрением. Главную часть вытяну
того в длину заднего мозга представляет продолговатый мозг (medulla 
oblongata), который связан главным образом с осязанием, вкусом, чувством 
равновесия и слухом, а выше лежит мозжечок (cerebellum) — «древо 
жизни», — который управляет положением тела и мышечной координацией.

Головные нервы представляют интерес для палеонтолога потому, что на 
хорошо сохранившихся ископаемых черепах обычно можно видеть отвер
стия (foramina), через которые выходят эти нервы. Таких нервов бывает не 
менее десяти пар, а иногда их двенадцать пар. Три пары идут к главным 
органам чувств: I  — к ноздрям, II  — к глазу, VIII  — к уху. Три нерва 
(III, IV, VI) являются маленькими нервами, которые управляют движением 
мускулов глазного яблока. Другие (V, VII, IX, X) главным образом прини
мают впечатления ощущений от кожи головы и шеи и поверхности рта и 
приводят в движение мускулы челюстей и глотки.

Органы чувств. Все позвоночные имеют три главных органа чувств, ко
торые существуют и у человека: ноздри, глаза и уши. У примитивных форм 
ноздри обычно не соединяются с полостью рта и представляют собою просто 
пару углублений, в которые может проникать вода и в которых находятся 
клетки, воспринимающие впечатления обоняния. У некоторых очень прими
тивных позвоночных имеется лишь одна ноздря. В дополнение к имеющим 
всеобщее распространение парным глазам нередко имеется средний, пине
альный глаз, выходящий на поверхность (особенно у древнейших ископае
мых форм) через отверстие в крыше черепа. Примитивное ухо не имеет ни 
барабанной перепонки, ни слуховых косточек, — чем оно отличается от уха 
высших форм, — и состоит лишь из ряда наполненных жидкостью мешков и 
каналов, лежащих целиком внутри мозговой коробки; рыба может слышать 
лишь колебания, проходящие в ее теле и вызывающие колебания в ее моз
говой коробке. Первоначально ухо было, повидимому, органом равновесия, 
и эта функция до сих пор сохраняет важное значение. Это чувство сосредо
точено в нескольких полукружных каналах, которых обычно бывает три,, 
хотя у некоторых низших форм имеется лишь два канала (или даже 
один).

Примитивные водные позвоночные имеют, очевидно, шестое чувство, 
сосредоточенное в органах боковой линии, расположенных в каналах или 
порах, которые тянутся одной линией вдоль боков тела и образуют сложный 
узор на голове. Предполагается, что эти органы чувствительны к токам воды 
или к давлению и этим помогают животному при плавании. На основании 
того факта, что у акул внутреннее ухо может сообщаться трубкой с поверх
ностью верхней стороны головы, было сделано предположение, что ухо че
ловека (являющееся, действительно, органом восприятия давления) 
представляет, быть может, лишь глубоко погрузившуюся и специализиро
ванную часть этой же самой системы.

Кровеносная: система. При изучении ископаемых форм нам не придется 
много заниматься кровеносной системой. Заметим лишь, что у примитив
ных форм кровь течет от тела по венам к сердцу; оттуда она проходит впе
ред вдоль глотки по брюшной аорте, от которой подымаются ветви, прохо
дящие между жаберными щелями. Пройдя через капилляры на поверхно
сти жабер, эти дуги вверху воссоединяются, и главный ток крови идет на-



зад к телу по спинной аорте. С возникновением легких и редукцией жабер 
эта система, конечно, значительно видоизменяется.

Дыхательная система. У низших позвоночных и их родичей имеется 
единственная в своем роде система внутренних жабер. Вода проходит 
(обычно через рот) в глотку, оттуда через ряд жаберных камер, где совер
шается дыхание, — к поверхности тела. У большинства рыб бывает пять 
пар жабер; первоначально число этих последних могло быть гораздо больше 
(ср. Cephalaspis, рис. 17). Брызгальце (spiraculum) — добавочное переднее от
верстие, расположенное высоко на боковой стороне головы, — иногда бывает 
расширенным и может служить входом для воды; у многих высших рыб оно 
редуцировано или отсутствует. С развитием легких и дыхания воздухом 
жабры атрофируются, брызгальце становится трубкой уха, а другие углуб
ления образуют железы внутренней секреции.

Пищеварительная и мочеполовая системы. Нам не придется уделять 
много внимания непосредственно этим системам органов (челюсти и зубы 
рассматриваются в другом месте), хотя многие особенности скелета имеют 
прямую связь со способами питания и с размножением. Примитивные по
звоночные типически .являются, конечно, яйцекладущими, хотя даже у не
которых акул яйца испытывают развитие в теле матери. У водных форм 
яйца обыкновенно являются незащищенными, хотя в некоторых случаях 
(например у скатов и химер) существует твердая яичная коробка, которая
может сохраняться.

Мускульная система. Мускулы, правда, практически никогда не сохра
няются, но эти органы являются важными для нас, потому что они очень 
тесно связаны со скелетом. Эта система может быть подразделена, несколько 
аналогично скелету, на мускулы осевые, мускулы жаберных дуг и муску
латуру конечностей. Осевые мускулы у водных позвоночных представляют 
главный' орган передвижения и составляют большую часть тела. Они распо
ложены сегментально, в ряд слоев, тянущийся вдоль спины и боков рыбы. 
Между следующими один за другим сегментами лежит по одному ребру, 
а против каждого сегмента находится позвонок. Вполне вероятно, что сег
ментация скелета первично возникла в связи с сегмен
тацией мускулов. Небольшие мускулы, которые дви
гают глазное яблоко, являются, вероятно, сильно изме
ненными частями осевой группы. Особая группа муску
лов связана с жаберными дугами; из этой группы раз
вились мускулы челюстей, когда образовались эти по
следние. С развитием конечностей образуются сильные 
группы мускулов над скелетом этих конечностей и 
под ним.

Производные кожного покрова. В наружных слоях 
тела могут возникать, кроме кожных костей, о которых 
мы уже говорили, и другие образования. В различных 
группах высших*позвоночных из самой поверхностной 
части кожи образуются роговые чешуи, когти, рога, 
а также перья; эти образования обычно не сохра
няются в ископаемом состоянии. Из более глубоких 
слоев кожи многих рыб возникают «кожные зубикп», — типически полые 
конические образования, состоящие главным образом из плотного дентина 
и покрытые пленкой очень твердого, блестящего, эмалеподобного вещества 
(рис. 9). У типичных акул такие кожные зубики рассеяны по поверхности 
кожи, придавая ей шероховатый характер, который напоминает наждачную 
бумагу, а у многих древних и примитивных рыб они образуют поверхност
ный покров нижележащих кожных' костей или чешуй. Обыкновенные зубы 
тождественны по составу с кожными зубиками и, как полагают, произошли 
от этих последних.

Примитивные хордовые. Хотя позвоночные составляют обширную и 
важную группу животных, группа эта, тем не менее, не является одним из 
основных подразделений мира животных: позвоночные вместе с немногими
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Рже. 9. Кожный зубик 
акулы (слева) и ре
зец млекопитающего 
(справа), с — цемент; 
d—дентнн; е — эмаль;

vd — вптродентин 
(аналогичный эмали).



другими формами более примитивного характера объединяются в тип Chor
data, т. е. животных со спинной струной. Эти более примитивные формы 
почти совершенно не известны в ископаемом состоянии, но мы кратко рас
смотрим их, так как они имеют значение при изучении происхождения и 
древней истории позвоночных.

Ланцетник. Сephalochorda (головохордовые) содержат немногие мелкие 
морские формы, как Amphioxus, или ланцетник (рис. 10). Это маленькое 
морское животное имеет вид полупрозрачной рыбки, но по своему строе
нию оно значительно ниже любого из настоящих позвоночных. У него нет 
ни костей, ни хрящей, нет ни парных плавников, или конечностей, ни че

рно. 10. Низшие хордовые. А  — Amphioxus, наружный вид. В  — продольный 
срединный разрез. С — наружный вид простого одиночного оболочника; а — 
вводное отверстие; Ъ — выводное отверстие. D — разрез одиночного оболочни
ка; ЪЪ — жаберная „корзинка"; п — нервная система; s — желудок. Е — продоль
ное сечение туловища и части хвоста личинки оболочника (упрощено); е — ру
димент глаза; пс — нервный тяж; n tc— спинная струна; о — отоцист (слухо
вой пузырек). F — взрослый „желудевый червь" (Balanoglossus). (х— личинка 
Balanoglossus', покрытые точками участки представляют ресничатые полосы,, 
подобные таким же полосам у личинок иглокожих. Н — схематический сагит
тальный разрез через переднюю часть тела Balanoglossus; с — воротник; gs — 
жаберные щели; т — рот; ж —  нервный тяж; ntc — спинная страна; р —  хоботок; 
p h — глотка (pharynx). (А, В  — из Грегори, по Делажу и Эруару; С— Н — пре

имущественно по Делажу и Эруару.)

люстей, ни зубов; имеется круглое ротовое, отверстие и существуют слабые 
признаки головного мозга и лишь рудименты органов чувств. Имеется, 
однако, ряд признаков, указывающих на родство ланцетника с позвоноч
ными. Твердые скелетные части, правда, отсутствуют, но есть хорошо раз
витая спинная струна; дорзалыго расположенный нервный тяж проходит 
вдоль тела, а дыхание осуществляется посредством многочисленных жабер
ных щелей.

Эти признаки определенно говорят в пользу того, что эта форма близка 
к корню ствола позвоночных; интересно, что личинка миног, низших из 
ныне существующих позвоночных, очень похожа на ланцетника по многим 
особенностям строения. Но сам ланцетник не может быть отнесен к пред
кам; этому препятствуют такие признаки специализации, как продолжение 
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глинной струны кпереди до переднего конца тела (отсюда и название 
группы) и развитие особого кармана, покрывающего жабры, — черты, пови- 
димому, связанные с зарыванием в ил.

Оболочники. Urochorda включают в себя значительное число морских жи
вотных, известных под названием оболочников; «центральные», или наибо
лее типичные представители являются, быть может, одиночными сидячими 
формами, во взрослом состоянии прикрепленными к скалистой поверхности 
дна в мелководной полосе. Эти животные представляют собой неподвиж
ные, не имеющие определенной формы, массы, покрытые кожистой оболоч
кой. Вода втягивается через отверстие на верхушке и выходит через другое 
отверстие, расположенное сбоку. По наружному облику эти животные 
совсем не похожи на позвоночных или на ланцетника, да и внутреннее 
сходство, на. первый взгляд, немногим сильнее. Нет ни спинной струны, 
ни нервного тяжа. Втягиваемая внутрь вода пропускается через бочковид
ное образование, занимающее большую часть объема тела животного. Соби
раемые здесь пищевые частицы проходят через отверстие на дне «бочки» 
в желудок, а затем в кишку, откуда непереваренные остатки выходят 
через анальное отверстие, присоединяясь к воде, покидающей тело через 
боковое отверстие.

Но эта «бочка», собирающая пищу, в то же время служит и органом 
дыхания и содержит сложный комплекс внутренних жабер. Эти черты 
строения говорят в пользу «хордового» характера оболочников, что подтвер
ждается изучением личинки, которая, в отличие от взрослого животного, 
есть свободно плавающее, похожее на головастика, существо с длинным 
хвостом; в этом хвосте имеются и дорзальный нервный тяж и хорошо раз
витая спинная струна. Позже личинка прикрепляется к подводной скале, 
и хвост (а вместе с ним и спинная струна и большая часть нервного тяжа) 
исчезает. Представляется вероятным, что оболочники являются потомками 
форм, похожих на ланцетника.

Balanoglossus. Самыми характерными из Hemichordata (полухордовых) 
являются «желудевые черви» (Balcmoglossus), которые называются так по
тому, что у них на переднем конце удлиненного тела имеется жесткий хо- 
ботовидный роющий орган, за которым находится воротник, причем хобо
ток и воротник, вместе взятые, несколько напоминают жолудь. Хотя тело 
по наружному виду червеобразно, оно коренным образом отличается по 
своему строению от тела обыкновенных червей, и на его истинный «хордо
вый» характер указывает присутствие многочисленных жаберных щелей, 
похожих по строению на жаберные щели ланцетника. Нервная система 
является в своей значительной части более или менее рассеянной по телу, 
но есть спинной нервный тяж в области воротника, а рудиментарное обра
зование, находящееся в голове, гомологично, быть может, спинной струне. 
В общем «желудевые черви» и их родичи представляют собою, вероятно, 
специализированную ветвь, отходящую от основания ствола хордовых.

Крошечная личинка «желудевого червя» очень похожа по облику и 
строению на личинки некоторых иглокожих и долго принималась за- при
надлежащую к этой группе.

Эти современные низшие хордовые представляют собою формы, явно 
родственные позвоночным, но отличающиеся от этих последних своим более 
примитивным характером, своей специализацией или испытанной ими 
регрессивной эволюцией. Низшие хордовые не известны в ископаемом со
стоянии, так как у них почти никогда не бывает твердых частей, способных 
к сохранению.

Предки позвоночных. Предков позвоночных ученые искали чуть ли не 
в каждой группе беспозвоночных (рис. 11). Некоторые высказывали мне
ние, что позвоночные произошли непосредственно от кишечнополостных, 
представляющих собою основание ствола Metazoa. Эти формы, конечно, 
должны были быть отдаленными, древнейшими предками позвоночных, 
но они лишены многих образований, существующих как ут позвоночных, 
так и у многочисленных беспозвоночных. Поэтому гораздо правдоподобнее
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допущение, что отщепление предковой группы относится к несколько бо
лее высокой ступени.

Делалось предположение, что позвоночные произошли от червей Anne
lida. Эти формы, подобно позвоночным, являются двусторонне-симметрич
ными животными; они характеризуются сегментацией тела (что обнаружи
вают и позвоночные в позвоночнике, нервах и мускулатуре). Они имеют, 
кроме того, хорошо развитый нервный тяж. Нервный тяж лежит с вентраль
ной стороны червя; но если предположить, что в процессе эволюции тело 
перевернулось, то окажется, что нервный тяж находится на дорзальной 
стороне. Однако у Annelida, (кольчатых червей) нет таких характерных для 
позвоночных образований, как жаберные щели и спинная струна, а по
скольку рот у кольчатых червей помещается на нижней стороне головы, 
то рот позвоночных должен был бы находиться на тыльной стороне го
ловы, если мы не сделаем допущения, что старый рот закрылся и образо
вался новый.

Другие ученые усиленно отстаивали идею, что предками позвоночных 
были наиболее высокоорганизованные
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беспозвоночные — членистоногие, 
особенно Arachnida  (паукообраз
ные), — группа, включающая не 
только пауков, но и скорпионов, 
а также многих водных живот
ных, как мечехвост и вымершие 
водные скорпионы (.Eurypterida). 
Паукообразные имеют наруж
ный, а не внутренний скелет; но 
многие из древнейших ископае
мых позвоночных имели высо
коразвитый панцырь, который в 
некоторых случаях сильно напо
минает панцырь водных пауко
образных. Высказывалось мне
ние, что это сходство означает 
действительное родство. Но, со
гласно этой теории, нижняя по
верхность у одной группы долж
на была бы походить на дорзаль
ную поверхность у другой (так 
как нервный тяж у паукообраз
ных лежит, как и у кольчатых 
червей, вентрально). Этого, од

нако, мы не видим, и допущение, что верхняя и нижняя стороны животного 
поменялись своими местами, встречает столь же большие затруднения, как 
аналогичное предположение относительно червей. Кроме того, принятие 
этой теории делает необходимым как-то «избавиться» от членистых конеч
ностей и других сложных образований членистоногого и «переделать» цели
ком животное. Мы, однако, не имеем положительных указаний в пользу 
такой коренной перестройки. Далее, эта теория предполагает, что низшие 
хордовые совсем не родственны позвоночным, несмотря на значительное 
морфологическое сходство с этими последними.

Наиболее правдоподобной теорией происхождения позвоночных является, 
повидимому, теория, исходящая из данных изучения примитивных хордо
вых. Ланцетник, оболочники и желудевые черви не являются, конечно, на
стоящими предками позвоночных, но в высшей степени вероятно, что они 
представляют собою специализированных или регрессировавших родичей 
этих предков. А мы отметили уже тот знаменательный факт, что личинка 
баланоглоссов [класс кишечнодышащих], наиболее простых из хордовых, 
совсем похожа на личинку иглокожих.

Ни одна группа не покажется, на первый взгляд, более отдаленной от 
позвоночных, чем морские звезды и морские ежи с их радиальной симме- 
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Рис. 11. Упрощенное родословное дерево беспо
звоночных н низших хордовых. Толстые стрел
ки указывают группы, которые различными 
учеными принимались за предков позвоночных.



трией и различными своеобразными и сложными органами. Никто не ре
шился бы производить позвоночных от иглокожих, как таковых. Но не 
исключена возможность, что те и другие произошли от формы, похожей на 
личинку иглокожих и желудевых червей — формы, продвинувшейся выше 
уровня организации кишечнополостных, но оставшейся еще довольно при
митивно построенным двусторонне-симметричным животным. От нее могли 
произойти, — с развитием сидячего образа жизни и радиальной симме
трии,— первые иглокожие; но, с другой стороны, формы, становившиеся 
все более и более активно плавающими животными, сохранили бы, надо 
полагать, двустороннюю симметрию и у них развивались бы органы пере
движения с соответствующей мускулатурой, спинная струна и, наконец, 
скелет позвоночного типа.

Рис. 12. Родословное дерево позвоночных. Толщина 
различных ветвей дает приблизительное указание 
на обилие или малочисленность соответствующих 

групп.

Согласно этой теории, древние предки позвоночных должны были быть 
маленькими, лишенными твердого скелета, животными, почти не способ
ными сохраняться в ископаемом состоянии. Следовательно, трудно думать, 
что палеонтология откроет когда-нибудь остатки этих древнейших предков 
позвоночных.

Классификация позвоночных (рис. 12). Классы, на которые должен быть 
подразделен тип позвоночных, в большинстве своем общеизвестны. К выс
шим классам относятся млекопитающие (класс МатпшИа), птицы (класс 
Aves), пресмыкающиеся (класс ReptiUa) и земноводные (класс Amphibia). 
Низших, водных позвоночных часто относят к  одному единственному 
классу — к классу рыб (Pisces). Но необходимо, повидпмому, какое-то подч 
разделение этой последней группы. При поверхностном рассмотрении раз
личные формы «рыб» кажутся совсем похожими друг на друга; все они 
являются водными животными и в связи с этим имеют много общих морфо



логических черт. Но различные группы «рыб» в огромной степени отли
чаются одна от другой по строению тела. Например минога и треска во мно
гих отношениях отличаются друг от друга — не менее, чем лягушка и че
ловек,— и нецелесообразно «сваливать» их в один класс. Миноги и мик- 
с-ины, вместе со своими ископаемыми родичами, составляют класс Agnatha—  
примитивных позвоночных, не имеющих типичных конечностей и челю
стей. Некоторые ископаемые панцырные рыбы, у которых челюсти и пар
ные конечности присутствуют, но имеют своеобразное строение, могут быть 
объединены в класс Placodermi.  Акулы и их родичи составляют класс 
Chondrichthyes (хотя, как мы увидим, этот термин не совсем удобен); выс
шие костные рыбы составляют класс Osteichthyes, Для удобства можно 
употреблять термин Pisces  (рыбы), как объединяющий все примитивные 
водные группы; термин же Tetrapoda  («четвероногие») применяется ко всем 
наземным формам. Вот какова, следовательно, наша классификация:

Надклаес Pisces

Надкласс Tetrapoda

I Класс Agnatha 
I Класе Placodermi 
) Класс Ghondrichthyes 
1. Класс Osteichthyes

1 Класс Amphibia 
I Класс Eeptilia 
f Класс Aves 
I. Класс Mammalia

[Содержащиеся в этой главе сведения из эволюционной теории, конечно, 
не дают сколько-нибудь достаточного освещения основных вопросов дарви
низма. Для усвоения курса палеозоологии читатель должен предварительно 
овладеть основами дарвинизма, изучение которого следует начать с класси
ческих работ нашего великого дарвиниста К. А. Тимирязева «Чарльз Дарвин 
и его учение» и «Исторический метод в биологии» и с книги Ч. Дарвина 
«Происхождение видов».]



Г Л А В А  II

ПРИМИТИВНЫЕ БЕСЧЕЛЮСТНЫЕ ПОЗВОНОЧНЫЕ

Миноги и миксины, относимые обыкновенно к «круглоротым рыбам» 
(Cyclostomata), отличаются от существующих позвоночных своими, повиди- 
мо'му, примитивными признаками.

Эти своеобразные формы с угревидным телом совершенно лишены че
люстей, присутствие которых характерно для всех других нынешних позво
ночных; они лишены также конечностей, тогда как все другие группы со
временных рыб имеют хорошо развитые парные плавники. В отношении 
ископаемых форм следует заметить, что древнейшими из известных позво
ночных были формы, обычно объединяемые под названием панцырных рыб 
(Ostracodermi). Эти рыбы были почти всегда заключены в тяжелый пан- 
пырь:— костный или из другого твердого материала, — и они, следова
тельно, совсем не похожи на покрытых мягкой кожей нынешних кругло
ротых, у которых весь скелет состоит исключительно из хряща. Но и 
у этих ископаемых форм челюстей, повидимому, также совсем не было, 
а парные конечности либо отсутствовали, либо были очень слабо развиты. 
Ныне живущие круглоротые и ископаемые панцырные (OstracodermiЕ )  при
надлежит, вероятно, к одной 
группе примитивных позво
ночных, которую мы можем 
рассматривать как класс Ад- 
natha, или бесчелюстных по
звоночных.

Круглоротые. Ныне живу
щие бесчелюстные представ
лены миногами (к которым от
носится род Р etromyzon) и 
миксинами (Myxine, Bdello- 
stoma, рис. 13), По образу жиз
ни они — полупаразиты (они прикрепляются к рыбе, пожирая ее тело). Тело 
у круглоротых удлиненное, угреобразное; на тонкой слизистой коже нет ни 
чешуй, ни мелких кожных зубиков. Парные плавники отсутствуют, и име
ются только непарные плавники. Присутствует от шести до четырнадцати 
нар жабер, которые, в отличие от соответствующих щелевидных образова
ний ныне живущих позвоночных, представляют собою шарообразные мешки, 
сообщающиеся с внутренней полостью п с наружной поверхностью посред
ством маленьких трубок. У миног край круглого бесчелюстного рта обра
зует присасывательный диск, служащий для прикрепления к добыче; у мнк- 
син рот окружен щупальцами. Функцию, которую у других животных 
несут челюсти, выполняет длинный, способный высовываться, «язык», на 
котором имеется участок, покрытый роговыми образованиями (напоминаю
щими зубы); таким языком минога действует как рашпилем, соскабливая 
мясо своей жертвы. Имеются парные глаза и срединный пинеальный глаз 
(хорошо развитый у миног и рудиментарный у микснн). У большинства 
позвоночных в ухе — три полукружных канала, миноги же имеют только 
два канала, а миксины один.' Еще более своеобразны органы обоняния:

•к

Рис. 13. Ныне живущие круглоротые: наверху 
минога Petromyzon; внизу— миксина Myxine. (По 

Дину.)



вместо пары ноздрей, имеющихся у всех других позвоночных, имеется толь
ко один срединный обонятельный мешочек.

Скелет состоит из необизвествленного хряща. Мозговая коробка имеет 
довольно специализированное и усложненное строение, У миног имеется 
сложная система жаберных дут, но эти дуги не являются обособленными 
элементами, а срослись в своеобразную корзинку (коробку), содержащую 
жабры, а часть жаберного скелета видоизменилась в поддержку для 
«языка». Спинная струна большая. Все формы имеют хрящевые поддержки 
для непарных, срединных плавников', a Petromyzon, лишенный, правда, тел 
позвонков, имеет ряд маленьких невральных дуг.

Миноги от миксин резко отличаются по положению единственной ноздри. 
У  большинства позвоночных носовые отверстия расположены близ перед
него конца головы или даже несколько вентрально. У миксин ноздря откры
вается на кончике «рыльца», но у миног из нижней части крыши рта вы
растает большая «верхняя губа» и образует передний конец тела; ноздря, 
первоначально занимающая вентральное положение (вместе с другим карма- 
новидным образованием — гипофизой), перемещается кпереди и кверху до

Рис. 14. Схема, показывающая развитие дорзаль
ной ноздри у миног. А  — продольный разрез че
рез голову личинки миноги; видно вентральное 
положение ноздри и гипофиэы. Б — более поздняя 
стадия, на которой гипофиза и ноздря перемести
лись на спинную сторону. Ь — мозг; d — общее от
верстие гипофизы (я) и ноздри (я) на дорзаль
ной стороне; д — кишка; т — рот. (По Гудричу, 

упрощено.)

Рис. 15. Ордовиций- 
скне конодонты: сле
в а — Scolopodus; спра
ва—Prioniodus. Силь
но увеличено. (По 

Пандеру.)

тех пор, пока она у взрослой миноги не оказывается на верхней стороне 
толовы, как-раз впереди глаз, — положение, не встречающееся у остальных 
современных позвоночных (рис. 14).

Итак, круглоротые не имеют костей, настоящих зубов и других могущих 
сохраняться твердых частей, поэтому они не встречаются в ископаемом со
стоянии. В палеозойских отложениях иногда встречаются маленькие зубо
видные образования, так называемые конодонты (рис. 15), которые описы
вались как «зубы» круглоротых, но это нельзя считать установленным: воз
можно, что конодонты являются остатками каких-то беспозвоночных.

Миноги и миксины представляют собою, несомненно, низших из всех 
нынешних позвоночных. Но прежде чем решить, являются ли они в самом 
деле примитивными формами, мы должны учесть, что эти животные — 
полупаразиты и что паразиты обычно — специализированные и регрессив
ные, а не действительно примитивные формы. Несомненно «специализиро
ванным» органом является «язык» круглоротых. Возникает вопрос: быть 
может, многие черты «простоты» строения этих животных объясняются 
паразитизмом, а не сохранением примитивных признаков? Чтобы найти 
ответ на этот вопрос, познакомимся с родственными круглоротым ископае
мыми формами. При этом мы убедимся, что многие черты строения кругло- 
ротых существовали уже у древнейших из известных нам ископаемых рыб.

Ostracodermi. Повидимому, древнейшими остатками позвоночных 
являются обломки, встречаемые в ордовицийских (нижнесилурийских) по
родах ССОР, а также штата Колорадо и других западных штатов США. 
Характер этих отложений в Америке наводит на мысль, что эти остатки 
являются обломками скелетов форм, живших в континентальных бассей
не



яах, и что после смерти животных остатки их переносились водою в мелко
водные заливы. Это говорит в пользу теории пресноводного происхождения 
позвоночных и позволяет объяснить почти полное отсутствие остатков 
позвоночных в преимущественно морских осадках раннего палеозоя. Най
денные обломки слишком малы, чтобы дать нам какое-либо представление 
о наружном виде этих древних форм, но их микроскопическое строение по
казывает, что мы имеем дело главным образом с пластинками панцыря, 
подобными пластинкам, которыми было покрыто тело у позвоночных по
следующих периодов. Отроение некоторых из этих образцов указывает на 
то, что уже в этот древнейший момент истории позвоночных у этих живот
ных существовала костная ткань.

Сколько-нибудь достаточные данные об этих формах или, вернее, о их 
преемниках мы получаем лишь из отложений верхней части готландия 
(верхнего силура) и нижнего девона. Чем ближе к концу силура, тем больше 
мы встречаем остатков позвоночных, которые по своему виду были очень 
мало похожи на нынешние формы. Почти все они были покрыты панцы- 
рем, чем объясняется данное им название «панцырных». По очертаниям 
тела и по наличию твердых скелетных частей они как будто очень далеки 
от круглоротых. Однако ока
зывается, что все эти формы, 
подобно ныне живущим ми
ногам и миксинам, характери
зуются отсутствием челюстей 
и отсутствием или слабым раз
витием парных плавников и 
что наилучше изученные из 
них показывают поразительное 
сходство с круглоротыми по 
многим признакам своего стро
ения. Древнейшие из найденных доныне «панцырных» прошли, несом
ненно, долгий путь эволюционного развития до того геологического момента, 
в осадках которого встречаются их остатки; к этому моменту они уже оказы
ваются разделенными на несколько самостоятельных групп.

Костнощитковые. Cephalaspis и родственные ему формы, образующие 
отряд Osteostraci (костнощитковые), изучены более подробно, чем какие- 
либо другие панцырные. Формы эти встречаются в изобилии в пластах 
верхнего готландия (верхнего силура) и нижнего девона, и только немногие 
формы продолжали существовать до конца девонского периода.

Немногие из них были больших размеров, длина их была обыкновенно 
не более 30—60 см (или значительно меньше). Они были целиком заклю
чены в панцырь из пластин и чешуй. На поперечном разрезе этих пласти
нок видно, что они, в отличие от пластинок других панцырных, состояли 
из настоящей кости, а на поверхности лежал бугорчатый слой дентина, 
представлявший собою нечто похожее на сросшпеся кожные зубики. Тело 
(рис. 16) было довольно рыбообразное, несколько широкое и уплощенное 
с вентральной стороны, с одним или двумя спинными плавниками и с ге- 
тероцеркальным хвостовым плавником. Брюшных плавников совсем не 
было, но позади головы было два покрытых чешуями придатка, которые, 
быть может, представляли собою грудные плавники примитивного типа; 
их внутреннее строение не известно. Чешуи, покрывавшие тело, были распо
ложены в вертикальные ряды, причем каждый ряд имел только небольшое 
число удлиненных чешуй.

Область головы (рис. 17) была покрыта с дорзальной стороны почти 
снлошным костяным щитом с боковыми «рожками» (то более, то менее 
длинными), лежащими впереди грудных «плавников». Глаза, направленные 
кверху, как у многих донных форм, были расположены близко друг к  другу 
у центра щита.; между ними лежала срединная пластинка с отверстием для 
пинеального глаза. Кпереди от этой пластинки была щель, где находилась 
ноздря, вполне соответствующая по своему положению ноздре мнногн.

Рис. 16. Cephalaspis, типичный верхнееплурий- 
ский (верхнеготландский) и девонский предста
витель костнощитковых Ostriicodermi. (По Гудричу.)



Рис. 17. Анатомия черепа Kiaeraspis, представителя Cephalaspida. Наверху слева — вид 
головы сверху и передняя часть области туловища, deo — предполагаемый спинной эле
ктрический орган; 1ео — предполагаемый латеральный электрический орган ;»— отверстие 
единственного дорзального носового отверстия; о — орбита; р  — пинеальное отверстие. 
Внизу слева — схематический разрез верхней части головы; видны: головной мозг, нервы 
и органы чувств. Нервы, ведущие к предполагаемым электрическим органам, показаны 
с левой' стороны; другие головные нервы (перенумерованные) показаны с правой сто
роны,— они расположены в ряд соответственно жаберным щелям. С— мозжечок (сеге- 

4 ЬеПшп); d — нерв, идущий к спинному электрическому полю; е — о р б и та^— передний 
мозг; т — средний мозг; то— продолговатый мозг (medulla oblongata); п  — носовое отвер
стие; о — область уха, где видны два полукружных канала. Наверху справа— реста
врация вентральной поверхности головы; пластинки, покрывающие глотку, удалены 
и видны десять жаберных мешков и маленький, лежащий впереди, рот. Римскими ци
фрами обозначены головные нервы, ibs — перегородки между жаберными мешками; 1сеЪг— 
каналы, ведущие от жаберных мешков к поверхности; oes — пищевод; psg — преспираку- 
лярный жаберный мешок, отсутствующий у высших позвоночных; грт — ростральная 
область впереди жабер; sg— жаберный мешок, соответствующий брызгальцу (spiraeulum) 
высших рыб; vm— мускулы жаберных мешков. Внизу справа — реставрация вентральной 

поверхности, покрытой мелкими пластинками; еЪгс — отверстия жабер; т — рот.
(По Стеншпо.)
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В центральной части дорзальной поверхности черепа позади глаз была пло
щадка, покрытая многочисленными мелкими многоугольными пластинками, 
и еще по одной такой площадке имелось вдоль боков головного щита.

Щит заворачивался своими краями на уплощенную брюшную сторону. 
Там, позади его переднего края, находился маленький и явно лишенный 
челюстей рот, позади которого многочисленные подвижные пластинки по
крывали область глотки. Вдоль краев этой области располагались круглые 
наружные отверстия многочисленных жаберных мешков.

Недавними исследованиями выяснены многие подробности внутреннего 
строения костнощитковых. Долгое время предполагалось, что Ostracodermi, 
будучи покрыты пластинками наружного панцыря, имели исключительно 
хрящевой внутренний скелет. Но у Cephalaspis имелся окостеневший череп. 
Этот последний по своему строению сильно отличался от строения черепа 
у большинства позвоночных, так как, вместо отдельной мозговой коробки 
я причленяющихся к ней жаберных дуг, это было единое образование, ле
жавшее под кожным щитом. Можно подумать, что такое состояние указы
вает на высокую специализацию, но возможно, что 
в действительности это было примитивное недиферен- 
цированное состояние и что существование самостоя
тельных элементов было результатом дальнейшего 
развития.

Изучение внутренних полостей позволило выяс
нить строение большинства мягких частей головы.
Головной мозг и нервы, а также и кровеносная си
стема оказались очень похожими на соответствующие 
органы миног и имели, повидимому, весьма прими
тивный характер. В ушах были по два наружных 
полукружных канала, как у миног. Многочисленные 
жабры простирались вперед гораздо дальше, чем 
жабры какого-либо из ныне живущих позвоночных: 
в то время как у ныне живущих форм самая перед
няя щель (spiraculum) находится приблизительно 
против области уха, у рассматриваемых здесь иско
паемых впереди этого места былЬ несколько жабер, 
которые у более высокоорганизованных форм были 
оттеснены назад или исчезли вследствие развития 
рта и челюстей.

Кроме обыкновенных головных нерзов, были очень мощные нервные 
стволы, очевидно — двигательные по своему характеру, направлявшиеся 
к описанным выше площадкам с многоугольными пластинками. Предпола
гается, что там помещались мощцые электрические органы, служившие для 
защиты от врагов (подобные органы существуют ныне, например, у неко
торых скатов и угрей). Существование столь высокоспециализированных 
образований у таких древних форм способно вызвать удивление, но сле
дует помнить, что к верхнему готландию позвоночные уже прошли длин
ный, хотя и неизвестный нам, эволюционный путь и что современниками 
этих маленьких форм были крупные хищные беспозвоночные.

Osteostraci были однородной группой мало изменявшихся форм. «Рожки» 
у них значительно варьировали по своим размерам; иногда от переднего 
конца головы вперед выступал более или менее длинный отросток (рис. 17'). 
В некоторых случаях большая или меньшая часть туловищного нанцыря 
срасталась с задней частью головного панцыря.

Cephalcispis и родичи были, несомненно, донными формами: об этом 
свидетельствует приплюснутое тело и дорзально расположенные глаза. 
Щелевидный рот указывает на то, что, подобно нынешним осетрам, они 
были мелкими донными животными рек, питавшимися рыбами.

Ясно, что эти древние формы по своему строению в основном близки 
современным миногам. Могли ли миноги произойти от них? Многие отличия 
сопряжены, быть может, с- переходом миног от донного образа жизни к по-
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Рис. 17'. Boreaspis, один 
пз представителей семей
ства Cephalaspidae, с 
длинным выступом впе
реди головы. (Из Гейнца.)



лупаразитическому. Хорошо окостеневавший скелет древних форм предста
вляет разительный контраст исключительно хрящевому скелету миног. Но 
подобная редукция костного скелета, как известно, происходила и в других 
группах; поэтому вполне возможно, что Ostracodermi являются предками 
миног.

Б е с щ и т к о в ы е .  Отряд Anaspida  (бесщитковых) содержит такие формы, 
как Birhenia  (рис. 18), Lasanius ,  Pharyngolepis  и Rhyncholepis  из верхнего 
готландия Европы (сюда же, возможно, относится одна форма из девона

Канады). Они были не более 
7,5—10 см в длину. В боль
шинстве случаев они были 
сплошь покрыты пандырем, ко
торый состоял на теле из че- 
шуй, расположенных правиль
ными рядами, а в области го
ловы из образующих сложный 
узор маленьких пластинок. Ха
рактер материала, из которого 

был образован панцырь, не известен. Хвост, в отличие от хвоста почти всех 
позвоночных последующих времен, был «обратно-гетероцеркальный» [гипо- 
церкальный]: хвостовой отдел позвоночника отклонялся в нем книзу, а не 
кверху. Среди ныне живущих животных такой тип хвостового плавника 
известен только у личинок миног. Такое положение заднего конца позво-

Рис. 18. Вггкепга, представитель бесщитковых из 
верхнего силура (верхнего готландия) Шотландии. 
Оригинал имеет около 5 см длины. (По Стетсону.)

ночника является настолько необыкновенным, что в течение многих лет 
эти формы реставрировались нижней стороной кверху. Отклонение позво
ночника в нормальном гетероцеркальном хвосте 'способствует принятию жи
вотным такой позы, при которой передняя сторона 
тела обращена кверху; обратно-гетероцеркальный 
тип хвоста указывает на то, что бесщитковые 
(Anaspida) держались близко ко дну.

Вдоль спинной стороны тела тянулся ряд ши
поватых щитков, служивших, вероятно, для защи
ты. Имелся анальный плавник. Типичных парных 
плавников не было, но присутствовали широкие 
кожные пластинки на местах, где у высших форм 
развиваются передний и задний пояса, а малень
кие шипы в плечевой области, возможно, пред
ставляли собою зачатки грудных плавников. По
зади головы тянулся наклоненный назад и вниз 
ряд мелких круглых впадин, служивших отвер
стиями для жаберных мешков.

Каких-либо следов' внутреннего строения не об
наружено; предполагается, что скелет был хряще
вой. Однако кожный панцырь показывает, что по 
строению головы животные эти были в основном 
подобны Cephalaspis (рис. 19). Две большие* ор
биты были расставлены несколько шире и напра
влены более латерально, чем у Cephalaspis. Между 
орбитами лежала пластинка с отверстием для 
пинеального глаза, а ноздря точно так же, как
и у отряда Osteostraci и у миног, достигала поверхности через отверстие, 
расположенное высоко на дорзальной -стороне головы. У этих форм рот но 
своей1-форме был более похож на рот высших позвоночных, чем у других 
бесчелюстных, но он едва ли был снабжен настоящими челюстями.

Ясно, что эти формы родственны костнощитковым (Osteostraci), однако 
бесщитковые были менее сплющены и, повидимому, были более подвиж
ными животными, все более и более удалявшимися от «сидячего» донного 
обо аз а жизни хаоактерного, быть может, для древнейших бесчелюстных 
позвоночных. Возможно даже, что они были в более близком родстве с ми-

Рис. 19. Пластинки голов
ного панцыря Pharyngolepis, 
верхнесилурийского (верх
неготландского) предста
вителя бесщитковых из 
Норвегии. Вид сверху. Вид
ны: боковые орбиты (о) и 
пинеальное отверстие (р ), 
а также единственное но
совое отверстие (п). (По 

Киэру.)



ногами, чем Cephalaspis. Один из представителей бесгцитковых — Las& 
nius — был только частично покрыт панцырем, и если бы исчез остатог 
этого последнего, то анапси- 
ды, повидимому, мало отли
чались бы от миноги.

Palaeospondylus. В одной 
каменоломне в глинистых 
сланцах среднего девона 
Шотландии было найдено 
много образцов Palaeospon
dylus  (рис. 20), крошечного 
животного с длинным назва
нием,— единственного пред
ставителя отряда Palaeospon- 
dyloidea. По своему строе
нию оно очень далеко от 
всех других ископаемых форм. У него нет никаких признаков какого-либо 
кожного панцыря, но сохранился внутренний скелет. На шлифах ископае
мых не видно никаких деталей микроскопического строения, поэтому нельзя 
определить, состоял ли их скелет из обизвествленного хряща или из кости.

Не было никаких следов парных плавников, но 
имелись поддержки для хвостового плавника. В то 
время как у большинства древнейших позвоноч
ных позвоночный столб состоял, повидимому, в 
значительной степени из хряща и поэтому остает
ся недостаточно изученным, эти крошечные иско
паемые имеют хорошо сохранившиеся кольцевид
ные тела позвонков и невральные дуги. У них 
была хорошо развитая мозговая коробка (рис. 21), 
со слуховыми капсулами в задних углах и с дру
гими образованиями невыясненного характера 
по бокам; центральное, вытянутое (в продольном 
направлении) углубление содержало головной мозг. 
Кпереди это углубление (полость) переходило 
в большое круглое конечное отверстие, окружен
ное рядом выступов; это образование по своему ви
ду напоминает корану, — здесь, быть может, нахо
дилась единственная ноздря, занимавшая у этой 
рыбки такое же положение, как и у миксин. Под 
мозговой коробкой и кзади от нее находился ряд 
прутиков и палочек, которые представляли собою 
видоизменения жаберных дуг. Типичных челюстей 
здесь, несомненно, не было и, возможно, эти дуги 
служили поддержкой для языкообразного органа,, 
какой имеется у круглоротых.

Родственные отношения этой маленькой формы 
были темой бесконечных споров. Согласно одному 
предположению, она представляет собою ли
чинку какой-то рыбы. Но обычно позвонки заро
дышей и личинок состоят из хряща, а позвонки 

позвонки 0Длнн°аВаНоИиМ: PvdBeospondylus сохранились в ископаемом состоя- 
гинала*около 0™ *. °(По' нии лУчше, чем позвонки кого-либо из его крупных 

Вуллмэну.) современников. Другие ученые высказывали мне
ние, что эта форма представляет собою ископаемую 

миксину, и, действительно, нет никаких морфологических признаков, кото
рые исключали бы возможность такого толкования. Вполне возможно, что 
эта форма была переходной между каким-то древнейшим панцирным пред
ком и нынешними регрессивными формами. Высшие костные рыбы, кото
рые служат добычей для миксин, впервые появились в это время (средний
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Рис. 21. Области черепа Pa
laeospondylus. Вид сверху. 
Ъ — центральная корыто
образная часть, заключав
шая головной мозг; г — 
углубление, предположи
тельно содержавшее infun
dibulum; п — переднее от
верстие, вероятно, для ноз
дри; о — слуховая область 
мозговой коробки; t—часть 
системы вентральных дуг, 
может быть связанной с

Рис. 20. Реставрация Palaeospondylus. Среднедевонска» 
форма, возможный предок миксин. Вид сбоку. Дей
ствительная длина образца почти 4 см. (По Траку 

эру и Вуллмэну.)



девон), и только после этого стало возможным приспособление бесчелюст
ных к паразитическому образу жизни.

Разнощитковые. К отряду Ileterostraci  (разнощитковых), которые (по
добно Osteostraci)  встречались в изобилии в верхнем Голландии и нижнем 
девоне, но исчезли к концу девона, принадлежат формы, варьирующие по 
общему виду и по строению (на что указывает и самое их название). 
Обычно у них был сложный панцырь, похожий на панцырь Gephalaspis,  но 
лишенный костных клеток. В противоположность Gephalaspis  и Anaspida 
(бесщитковым), парные глаза их были расположены далеко друг от друга 
по бокам головы, а пинеальное отверстие часто отсутствовало. Резкое отли
чие от описанных выше отрядов заключалось в том, что у разнощитковых 
не было дорзального отверстия для ноздри. Хвост у большинства форм 
мало изучен, но обычно он был обратно-гетероцеркального типа.

Рис. 22. Передняя часть тела Pteraspis снизу и сверху. Пока
заны каналы органов боковой линии. Ротовое отверстие на
ходилось впереди ряда узких пластинок, у переднего кон
ца вентральной поверхности. Ъо — общее отверстие для жабер
ных мешков; о — орбиты; т — отверстие пинеального (темен
ного) глаза; s — срединный спинной шип. Увеличено почти 

вдвое. (По Киэру.)

Типичным представителем этой группы является Pteraspis, который, так 
же как и его родичи, является обычным ископаемым верхнего готландия и 
нижнего девона. Относительно задней части тела у нас мало данных; из
вестно лишь, что она была покрыта рядом многоугольных чешуй и что по 
своим контурам была довольно близка к нормальным рыбообразным очерта
ниям. Передняя половина тела была защищена панцырем, который состоял 
главным образом из двух больших овальных пластин, из которых одна по
крывала дорзальную поверхность, а другая вентральную сторону (рис. 22. и 
22'). Первая из этих пластин первоначально представляла собою, повиди- 
мому, единый элемент, но у некоторых форм она распадалась на много ла
теральных элементов, окружавших глаза и соединявшихся с вентральной 
пластинкой. От заднего конца дорзального щнта отходил направленный 
назад шип. Маленькие круглые орбиты были расположены по бокам головы, 
а пинеальный глаз был функционирующим, по крайней1 мере, у рода Ptera
spis.

С каждой стороны было по одному отверстию, представлявшему собой 
общий выход для жабер; расположение жаберных мешков обозначено ря
дом из шести или семи нар отпечатков на внутренней стороне дорзаль- 
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ного щита. Позади жаберного отверстия сбоку выступает небольшой «ро- 
жок».

На нижней стороне головного панцыря у переднего его края имеется по
перечная щель, ограниченная сзади рядом маленьких параллельных по
движных пластинок, указывающая на положение рта. В этой же щели на 
одном экземпляре имеются отпечатки, указывающие на наличие двух ноз
дрей, подобно высшим позвоночным.

[В верхнесилурийских отложениях Южного Урала недавно были най
дены остатки представителя рода Cyathaspis, принадлежащего к разнощит
ковым. Это-— первая достоверная находка силурийских позвоночных на 
территории СССР.]

Pteraspis  и его ближайшие родичи, подобно другим бесчелюстным фор
мам, жили главным образом на дне; тем не менее тело у них было лишь

Рис. 22'. Pteraspis. Новая реконструкция животного: А — 
сбоку, В  — сверху, С— снизу. (По Э. Уайту, из Дм. Обру- 

/  лева.)
/

__,/ола.бо уплощено. Противоположность птераспису представляет Drepanaspis
(рис. 23) из нижнего девона Германии; у него вся голова и большая часть 
туловища составляют широкое плоское образование, покрытое сверху и 
■снизу большими и маленькими пластинками, в общем похожими на пла
стинки Pteraspis. Глаза были совсем маленькие; рот был, очевидно, похож 
на рот Pteraspis,  но на окаменелостях представляется расположенным у пе
реднего конца верхней, а не нижней поверхности. Ясно, что эта форма была 
малоподвижным донным животным. На эту последнюю форму, повидимому, 
несколько похож Phyllolepis1 из верхов девона; он представляет интерес, 
как единственная рыба из Ostracodermi (не считая Palaeospondylus), у кото
рой были обнаружены остатки позвоночного столба. В различных горизон
тах девона былп найдены пластинки, принадлежащие, повидимому, формам, 
похожим на только что упомянутую верхнедевонскую рыбу.

Из третьей группы разнощитковых хорошо известны только два рода из 
верхнего силура— Thelodm  (рис. 24) и Lanarhia. У этих маленьких живот
ных тело по своим очертаниям совсем похоже на тело Drepanaspis. Имеется 
хвост, похожий на рыбий; передняя область — широкая, уплощенная, с па- 1 * 3

1 Согласно новейшим данным, этот род должен быть перенесен в отряд Arthrodira
(класса Placodermi). Л. Д.

3 Зак. 844. — А. Ш. Р о м е р .  Палеонтология позвоночных 33



рой лопастей по бокам п с глазами, расположенными далеко друг от друга. 
По своему строению они, вероятна, были похожи на предыдущие формы, но 
их наружный скелет состоял не из толстых пластинок, а лишь из малень
ких, рыхло соединенных между собой, кожных зубиков. Отдельные кожные 
зубики (плакоидные чешуи) этого типа были найдены во многих свитах 
верхнего готландия и девона; эти формы имели, видимо, широкое распро
странение, но обычно разрушались перед погребением под осадками. Когда- 
то было широко распространено мнение, что такой тип покрова предста 
вляет собою определенную стадию возникновения панцыря; думали, что 
кожные зубики, первоначально разрозненные, срослись своими основаниями 
и таким образом образовали костные пластинки и чешуи. Но хорошо раз
витый панцырь существовал у позвоночных целой эпохой ранее появле

ния этих форм, и, новидимому, более правдоподобно предположение, что 
в данном случае мы имеем дело с процессом редукции; кожные зубики 
являются, новидимому, последними остатками кожного панцыря.

Разнощитковые (Heterostraci) не находятся в близком родстве с ныне 
живущими и ископаемыми формами с единственной дорзальной ноздрей, — 
с миногами, коснощитковыми, бесщитковыми. Являются ли они предками 
миксин и Palaeospondylus‘Z Такая возможность не исключена. Но здесь 
у нас нет серьезных оснований предполагать близкое родство, так как воз
можно, что ноздря у разнощитковых была двойной. Возможно, что извест
ные нам разнощитковые являются остатками «обобщенной», примитивной 
группы позвоночных, от которой могли произойти другие бесчелюстные, пре
терпевшие цри этом значительные изменения и специализацию. Однако 
изученные до настоящего времени формы существовали, повидимому, слиш
ком поздно и являются слишком специализированными для того, чтобы их 
можно было считать предками каких-либо из известных нам ископаемых и 
нынешних бесчелюстных.

Рис. 23. Brepanaspis, нижне
девонский представитель раз
нощитковых. Вид сверху. Ори
гинал имеет в длину около 
30 см. Ъо— жаберное отвер
стие; т — рот, расположенный 
на дорзальной стороне; о — 
орбиты. (По Тракуэйру, Киэ-

Рис. 24. Ihelodus, пред
ставитель разнощитко
вых из верхнего си
лура (верхнего готлан
дия) и девона, покры
тый кожными зубиками. 
Длина от 7 до 20 см.

(По Тракуэйеру.)
ру и Гейнцу.)
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Примитивные позвоночные (см. филогенетическую схему, рис. 25). Мы 
коснулись вопроса о вероятном строении скелета у родоначальных позво
ночных. Самые низшие из существующих форм — крутлоротые и акулы — 
имеют чисто хрящевой скелет; у зародышей высших позвоночных хрящевая 
ткань появляется намного раньше костной. Из этого делали вывод, что при
митивные позвоночные были формами с хрящевым скелетом и что кости 
появились позже. Давно было известно, что панцырные Ostracodermi по
явились в очень древние времена, но ученые думали, что эти формы были 
представителями лишь уклоняющихся (аберрантных) боковых ветвей, обо
собившихся от предполагаемой главной эволюционной линии форм, лишен
ных твердого скелета и живших, по мнению этих ученых, одновременно 
с панцирными.

Однако такое мнение не подтверждается новейшими исследованиями. 
Кость и костеподобная ткань существовали не только у Ostracodermo. Спчч- 
цырпых), но также и у древнейших аку
лоподобных форм, и ев' дальнейшем мы 
увидим, что древнейшие типы многих 
групп рыб имели лучше развитый пан- 
цырь и лучше окостеневавший скелет, 
чем их потомки. Все это говорит в пользу 
того, что панцырь, вероятно, костный по 
своему строению, и несколько окостене
вавший внутренний скелет развились в 
очень раннюю стадию эволюционной 
истории позвоночных и что хрящевой 
скелет ныне живущих низших форм 
представляет собою скорее результат ре
гресса, чем примитивное состояние. Опи
санные выше Ostracodermi верхнего гот- 
ландия и девона появились, конечно, 
слишком поздно для того, чтобы быть са
мыми примитивными родоначальными 
формами: ведь обломки панцырных по
звоночных известны уже из ордовиций- 
ских- отложений. Возможно, однако, что 
разнощитковые представляют собою срав
нительно новых представителей прими
тивной группы, давшей начало — еще в 
бесчелюстную стадию своей эволюции —

'"'формам с единственной ноздрей, из которых развились не только Palaeospon- 
dylus и миксины, но также и различные типы с дорзальной ноздрей; из этих 
последних до нашего времени дожили только миноги. Далее, Thelodus и 
Lanarkia, повидимому, иллюстрируют процесс редукции, который мот при
вести к образованию шагреневой кожи акул из примитивного панцыря.

Эти древние панцырные формы указывают на то, что отсутствие челю
стей является для позвоночных, действительно, примитивным признаком. 
Мы видели, что часто имеются, по меньшей мере, некоторые признаки груд
ных плавников; возможно, что развитие парных придатков началось в ран
нюю стадию эволюционного развития позвоночных. У более новых типов 
рыб обычно имеется пять пар жаберных щелей; ознакомление с круглоро
тыми и панцырными приводит нас к заключению, что у древнейших поз
воночных жаберных щелей было больше. Тело панцырных почти всегда 
уплощено, и вполне возможно, что это — действительно примитивный при
знак, так как родоначальные формы позвоночных, не имея челюстей, едва 
ли могли иметь какую-либо иную пищу, кроме мелких донных организмов.

Низшие хордовые и низшие позвоночные живут преимущественно 
в море: на этом основании некоторые ученые думали, что родиной прими
тивных позвоночных было море. Но высказывалось также мнение, что зна
чительная подвижность позвоночных делает вероятным развитие этой' грул-
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Рис. 25. Схема, показывающая геоло
гическое распространение бесчелюст

ных позвоночных.



пы в текучих пресных водах, ато предположение подтверждается палеон
тологическими данными: до середины девона ископаемые остатки позвоноч
ных почти нигде не встречаются совместно с морскими фаунами беспозво
ночных.

Почему примитивные позвоночные всегда были снабжены панцырем? 
Более новые панцырные позвоночные обычно нуждались в защите от на
падений со стороны хищников из своих же родичей, но самые древние из 
позвоночных были, вероятно, лишены челюстей, с помощью которых можно 
было бы схватывать, кусать и поедать других позвоночных. Значит, враги 
были среди беспозвоночных. Позвоночные, живущие в континентальных во
дах, не могли подвергаться нападению головоногих и других морских форм. 
Мы знаем, однако, одну группу хищных беспозвоночных, которые были со
временниками древнейших позвоночных и жили в одной и той же среде 
с этими последними; это—эвриптериды, крупные водные скорпионовидные 
животные с хорошо развитыми клешнями и с «кусающим» ртом. Вполне 
вероятно, что «водные скорпионы» поедали древнейших позвоночных и что 
панцырь этих последних, а также электрические органы цефаласпид, слу
жили для защиты против этих плотоядных врагов. Когда в девоне сравни
тельно малоподвижные Ostracodermi были вытеснены быстрее плававшими 
рыбами, эвриптериды перестали играть важную роль и вскоре вымерли. 
Активность, которая характеризует позвоночных, развилась, быть может, 
не только в зависимости от жизни в текучих водах, но и в связи с присут
ствием хищников — эвриптерид.

[Если принять, что миноги находятся в близком родстве с Osteostraci 
ИЛИ Anaspida  (стр. 30), а миксины близки (стр. 31) к Palaeospondyloidea, то 
отряд Cyclostomata  (см. стр. 386) теряет значение таксономической единицы 
естественной классификации. Однако многие из ученых отрицают непо
средственную связь миног и миксин с панцырными (Ostracodermi) и пола
гают, что одна ветвь древнейших бесчелюстных дала Ostracodermi,  а дру
гая— Cyclostomata. Существуют серьезные возражения также и против 
предположения, что хрящевой скелет нынешних низших рыб является 
результатом регрессивного развития форм, обладавших костным скелетом. 
По мнению многих исследователей, общие предки панцырных и кругло
ротых (миног и миксин) имели хрящевой внутренний скелет.

Не может считаться общепринятой также гипотеза о происхождении 
кожного скелета Thelodus и Lanarlcia путем редукции и распада костного 
панцыря такого типа, какой мы видим у Cephalaspis  и Pteraspis.  Многие 
ученые придерживаются обратного мнения, принимая, что панцырь типа 
Cephalaspis  развился путем сращения чешуй костного скелета Thelodus . ]
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АКУЛОПОДОБНЫЕ РЫБЫ

Те многочисленные типы рыб, которые нам 'предстоит теперь рассмот
реть, обладают многими общими признаками более высокой, сравнительно 
с бесчелюстными, организации. Все они имеют челюсти, — образования, ука
зывающие на такой большой и значительный прогресс, что эти формы не
редко объединяются вместе с наземными позвоночными под названием 
Gnathostomata (челюстноротые), в противоположность более примитивным 
Agnatha  (бесчелюстным). Парные конечности их всегда представлены груд
ными и брюшными плавниками. Ноздри — всегда парные. Жаберные от
верстия всегда имеют форму щелей, а не округлых дыр, существующих 
у Agnatha  (бесчелюстных); число пар этих щелей редко бывает больше пяти, 
не считая брызгальца.

Эти рыбы настолько разнообразны по своему строению, что едва ли 
можно их отнести к одному классу. Мы разделим их на три группы:

1) класс Placoderrm, включающий два палеозойских отряда примитив
ных, но весьма своеобразных рыб — Arthrodira и Antiarchi;

2) класс Chondrichthyes, объединяющий чрезвычайно разнообразные 
формы, происходящие от древней ветви челюстноротых (некоторые из них 
являются высокослещиализированными, но все они— примитивны по основ
ным своим признакам), многочисленные в палеозое, но в настоящее время 
представленные только акулами и родственными им типами;

3) класс Osteichthyes  — очень важная группа высокоорганизованных 
костных рыб, являющаяся ветвью примитивного ствола, которая быстро 
достигла господствующего положения и к которой давно уже принадлежит 
огромное большинство рыб земного шара.

В этой главе будут рассмотрены два первых из этих трех классов. Пре
жде чем приступить к подробному изложению их эволюционной истории,

' мы рассмотрим некоторые (уже затронутые в предыдущей главе) черты 
строения, которых нам придется неоднократно касаться в дальнейшем.

Челюсти. Челюсти акулы (рис. 6 и 26) состоят с каждой стороны из 
пары хрящей. Верхний из них проходит в передне-заднем направлении под 
мозговой коробкой, чуть в сторону от нее. Первоначально этот хрящ при
креплялся к мозговой коробке, повидимому, посредством сустава, находив
шегося позади орбиты. На своем заднем конце он сочленяется с хрящем, 
представляющим нижнюю челюсть, которая направляется вперед под верх
ней челюстью и более или менее свободно соединяется о хрящем челюсти 
противоположной стороны. Непосредственно позади челюстей расположена 
гиоидная дуга— первая из жаберных дуг; за ней одна за другой следуют 
остальные дуги (у нынешних форм их обычно пять). Главный элемент верх
ней части гиоидной дуги обычно представляет собою толстый гиоманднбу- 
лярный хрящ (hyomandibulare), который сочленяется наверху со слуховой 
областью мозговой коробки, а внизу принимает участие в челюстном "сочле
нении; таким образом, этот хрящ служит подвеском для челюстей.

По основным чертам своего строения челюсти сходны с лежащими за 
ними жаберными дугами; связанные с челюстями мускулы и нервы подобны 
мускулам и нервам жаберных дуг. Поэтому весьма вероятно, что при пере
ходе древнейших позвоночных к питанию крупными и твердыми кусками
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пищи челюсти развились у них путем увеличения пары жаберных дуг, ле
жавшей за расширившимся ртом.

Связь верхней челюсти с мозговой коробкой может претерпевать различ
ные изменения. Гиомандибулярный хрящ может утратить функцию под
веска либо вследствие сращения верхней челюсти с мозговой коробкой, либо 
вследствие образования особых кожных костей, соединяющих эти два эле
мента. В других случаях непосредственная связь между черепом и челю
стью прекращается, и эта последняя висит исключительно на гиомандибу- 
лярном хряще.

Зубы, происшедшие, повидимому, от кожных зубиков, сильно варьи
руют в зависимости от способа питания. Обычно вдоль краев челюстей име
ется выдающийся ряд зубов, но эти последние могут развиваться в разных 
местах оболочки ротовой полости и даже в области глотки. Способы при
крепления и смены зубов различны. Иногда зубы прочно прикреплены 
к кожным пластинкам, развитым вдоль челюстей или в ротовой полости. У

Рис. 26. Строение черепа палеозойской „акулы" Pleuracanthus. А  — мозговая коробка — 
вид сбоку; В — тож е — вид сверху; С — то же, вместе с челюстной й гиоидными дугами — 
вид сбоку. Уменьшено в три раза, a f— переднее отверстие (фонтанель) в крыше мозговой 
коробки; с — затылочный мыщелок; ch — ceratohyale; end — общее отверстие для экдолим- 
фатических протоков от внутреннего уха; fm  — foramen magnum; hy — hyomandibulare 
(гиомандибулярный хрящ); m — mandibula (нижняя челюсть); n  — отверстия для выхода 
некоторых головных нервов; па, пс — обонятельная капсула; о — орбита; осг — затылочный 
гребень для прикрепления мускулов тела; ot — область уха; pq — верхняя челюсть (небно
квадратный хрящ) и место ее прикрепления к посторбитальному отростку мозговой * 
коробки; г — rostrum; s — пара отростков, к которым прикреплен большой шип (харак

терный для плевракантодий).

У высших форм они часто сидят в ячейках — углублениях кости; у совре
менных акул они лишь рыхло прикреплены к челюстям. В большинстве 
групп на смену износившимся или поломавшимся зубам новые развиваются 
в неограниченном количестве. Часто подобные зубы вырастают из ячеек, 
оставшихся пустыми. У большинства акул внутри челюстей образуются 
ряды зубов; каждый из этих последних готов подняться на край челюсти, 
когда выпадает функционирующий зуб соответствующего ряда.

Жабры. В то время как у низших позвоночных жабер очень много и 
у бесчелюстных (Agnatha) их часто бывает 8—10 пар и даже более, высшие 
рыбы редко имеют более чем 5 пар типично развитых жаберных щелей.
У современных акул каждая из них открывается на поверхности тела от
дельно. Но весьма вероятно, что первоначально существовала, жаберная 
крышка — opercu lum , так как она встречается не только у высших костных 
рыб, но и у ныне живущих акулоподобных химер, у Placodermi и даже у не
которых Ostracodermii.

Кроме нормальных жабер, повидимому, еще в очень древнее время раз
вилось специализированное маленькое жаберное отверстие — sp ira c u lu m  
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(брызгальце), лежащее как-раз позади верхней челюсти. Оно редуцировав 
лось или даже совсем отсутствует у многих наиболее подвижных типов рыб, 
но оно велико у скатов; у этих последних вода проходит к жабрам, через 
лежащее на спинной стороне брызгальце, когда эти рыбы частично зары
ваются в ил [рот и жаберные отверстия у скатов находятся на брюшной 
стороне тела]. Возможно, что брызгальце возникло у примитивных типов 
рыб, которые, быть может, вели донный образ жизни.

Плавники. Почти у всех рассматриваемых форм имеются парные плав
ники, хотя у некоторых примитивных представителей боковых ветвей они 
развиты своеобразно или рудиментарны. Этих органов управления и балан
сирования обычно бывает две лары, из которых передняя (грудная) пара 
обычно более высоко развита, чем задняя (брюшная). Яйца ныне живущих 
Ohondrichthyes—крупные; эти яйца часто развиваются внутри материнского 
тела или же заключены в, толстую оболочку. Здесь необходимо внутреннее 
оплодотворение, и на брюшных плавниках самца для этого имеется служа
щий для копуляции орган (рис. 27 D).

Рис. 27. Парные плавники и пояса акулоподобных рыб. А , В, С, ^ — груд
ные плавники, D  — брюшной. А  — Cladoselache из верхнего девона с парал
лельными радиалиями (radialia), идущими от пояса. В — „Cladodus* neilsoni 
(карбон); плавник с развитой задней осью, переходный от А  к С или Е.
С— акула из плевракантодий с архиптеригиальным (двурядным) строе
нием плавника. В  — брюшной плавник самца той же акулы с совокупи
тельным органом. Е — Hybodus из разнозубых эласмобранхпй (мезозой).

* (А  — по Дину, В  — по Тракуэйру и Гудричу, С и В — по Фричу, Е — по
> С. Вудварду.)

Существует два главных типа строения скелета парных плавников.
—В» плавнике одного типа (рис. 27 А) поддержки для плавника состоят из 

большого количества параллельных хрящевых или костных палочек, отхо
дящих от широкого основания; все они самостоятельно сочленяются с пле
чевым поясом. Плавник другого [архиптеригиального] типа (рис. 27 С) — 
с узким основанием, форма этого плавника, листовидная; он имеет централь
ную, состоящую из отдельных члеников, ось, от которой отходят боковые 
ветви. С поясом сочленяется только проксимальный членик главной оси. 
Плавник первого типа по своему строению похож на срединные плавники 
многих рыб, и вполне возможно, что этот тип и является примитивным. 
У многих из современных акул встречаются плавники промежуточного 
строения (рис. 27 ,В): некоторые из хрящей сочленяются с осью, идущей 
к заднему краю плавника, а другие хрящи соединяются непосредственно 
с поясом.

Основные мясистые части как срединных, так и парных плавников за
щищены чешуями или кожными зубиками, так же как и туловище. Ди
стально-плавниковая перепонка укрепляется кожными лучами (radii), ко
торые у акул состоят из рогового вещества, а у костных рыб образованы 
сильно измененными чешуями. Передний край плавников, который при пе
редвижении выносит главное давление воды, часто укрепляется ттптпами из 
твердого, костного материала особыми чешуями (fulcra) или увеличивши
мися лучами.
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Чешуи. Почти все рыбы защищены твердыми кожными образованиями, 
помещающимися в коже туловища и хвоста. Существует два типа кожных 
образований:

1) настоящие чешуи, состоящие главным образом из кости или костепо
добного вещества, расположенные правильными рядами, часто перекрываю
щие друг друга наподобие черепицы и обычно образующие сплошной по

кров всего тела; такие образо
вания были замечены у мно
гих Ostracodermi,  они имеются 
почти у всех костных рыб, а 
также и у некоторых акуло
подобных форм;

2) кожные зубы, или пла- 
коидные чешуи, которые у 
акул рассеяны в коже, прида
вая ей характер наждачной 
бумаги (шагреневой кожи).

У форм, имеющих настоя
щие чешуи, могут присутство
вать также и кожные зубики, 
причем эти последние либо 
прирастают к поверхности че- 
шуй, образуя некоторый орна
мент, либо лежат в коже сво
бодно вне чешуй. Раньше ду
мали, что кожные зубики были 
первичными образованиями и 
что настоящие чешуи разви
лись в результате сращения 
оснований нескольких кожных 
зубиков. Но теперь предста
вляется более правдоподобным, 

что примитивный кожный покров состоял из костных чешуй или пласти
нок, на поверхности которых располагались кожные зубики, составлявшие 
неотделимую часть этих образований, и что после редукции чешуи кожные 
зубики могли сохраняться как обособившиеся остатки когда-то единого* 
панды ря.

Arthrodira. Класс Placodermi  содержит только два отряда девонских 
панцырных рыб — Arthrodira  и Antiarchi', эти формы имеют такое свое* 
образное строение, что положение их в системе долго было предметом спо
ров (рис. 28). Подвергалось со
мнению даже существование у 
них челюстей и конечностей.
Более важной из этих двух 
групп является отряд Arthro
dira,  представители которого 
.характеризуются наличием 
костного панцыря, состоящего 
из двух частей: одна покры
вает голову и жаберную об
ласть, а другая — по меньшей мере значительную часть туловища. Обе эти ча
сти соединены между собою парой сочленений. У них были своеобразные 
костные челюсти, так же как и покрытые костью образования, повидамому, 
представлявшие собою грудные плавники. Эти черты строения очень 
хорошо видны у таких типичных Arthrodira,  как Coccosteus (рис. 29) и 
JDmichthys (рис. 30). Коккостеус— рыба из среднего и верхнего девона, не
большой величины, длиной примерно до 60 см\ динихтис — гигантская 
форма верхнего девона. Но по основным чертам своего строения рыбы эти 
были похожи одна на другую; существенная разница заключалась лишь 
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Рис. 28. Филогенетическое дерево Placodermi (сле
ва) и „акул".

Рис. 29. Coccosteus, маленькая форма из Arthrodira 
(из нижнего и верхнего девона) с редуцирован
ными грудными шипами. Длина оригинала около 

40 см. (По Гейнцу.)



в наличии у динихтиса признаков более сильной редукции кожного пан- 
цыря.

Тело у них, невидимому, имело форму вполне нормальной рыбы, хотя 
оно было широким и плоским. Задняя часть тела достаточно изучена только- 
у Coccosteus. Чешуи или кожные зубы были находимы в редких случаях, и 
возможно, что у большинства Arthrodira  кожа была мягкая и голая. Не 
было обнаружено никаких следов тел позвонков, но существовали хорошо 
обызвествленные невральные и гемальные дуги. Задняя часть позвоночного 
столба была отклонена кверху, что указывает на существование гетероцер- 
кального хвоста. Ряд хрящей нал позвоночником указывает на присутствие

Рис. 30. Панцирь Binichthys. А  — сбоку, В  — спереди и С — сверху, В  — брюш
ной щит. Рисунки исполнены главным образом на основании строения круп
ного Binichthys terrelli, у которого область, покрытая панцирем, имеет в длину 
около 3,2 м. Показаны каналы органов боковой линии, а — сочленение между 
головой и грудным щитом; asg — передний верхнечелюстной элемент; psg — 
задний верхнечелюстной элемент; р  — ппнеальное отверстие; s — пластинка 

с рудиментарным грудным шипом. (По Гейнцу.)

спинного плавника; в то же время существовала вентральная пластинка* 
вероятно; служившая поддержкой для анального плавника. Впереди этого 
последнего образования, там, где обыкновенно бывает задний пояс, имелся 
парный плуговидный элемент, а на некоторых экземплярах заметны также 
и признаки брюшных плавников.

Пластинки панцыря были костные, поверхность их часто имела «узор» 
из кожных зубиков; эти пластинки составляли сложный ряд из срединных 
и парных элементов, количество и расположение которых характерно для 
всей группы. Желобки, проходящие по поверхности пластинок, указывают 
на хорошо развитую систему органов боковой линии. Головной щит пред
ставлял собою ряд пластинок, покрывавших верхнюю и боковые стороны 
черепа и жаберной области. Имелись большие парные глазницы так же, 
как и пинеальный глаз, хотя пинеальное отверстие часто отсутствовало, и
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в таких случаях непарный глаз не выходил на поверхность панцыря. 
В глазных яблоках были склеротические кольца из тонких костных пла
стинок. Это защитное образование, существующее также у многих высших 
костных рыб и у четвероногих, у Arthrodira  состояло из четырех элементов. 
В некоторых случаях на переднем конце щита имеются вырезки, указываю
щие на положение парных ноздрей. Головные пластинки были большей 
частью прочно соединены друг с другом, но пластинки, расположенные 
ниже и позади глаз, а также над областью жабер, были лишь рыхло свя
заны с кроющими костями.

Челюсти имели очень своеобразное строение. Наверху мы видим малень
кий срединный элемент и на каждой стороне пару костных пластинок; пе
редняя из них обычно имеет острый «бивневидный» выступ, задняя же 
имеет режущий край. Внизу на каждой стороне видим единственный удли
ненный элемент с «бивнем» впереди и режущим краем позади. Ясно, что 
эти образования сильно отличаются от челюстей обыкновенных рыб. Обра
зования эти у взрослого были не зубами, а только твердыми костными вы
ступами; в некоторых случаях юные особи обладают острыми зубовидными 
образованиями, но это только отростки, идущие от самой кости. Следует 
отметить отсутствие костного соединения между различными частями че
люстного аппарата, а также между верхнечелюстными костями, с одной сто
роны, и головными пластинками — с другой; но при жизни, вероятно, суще
ствовали хрящевые челюсти, лежавшие под костными пластинками, а ниж
няя челюсть имела слабую связь с головным щитом. Обе половины нижней 
челюсти были совершенно отдельные, и в некоторых случаях их противо
лежащие друг другу края имели мелкие зубовидные образования. Кроме 
обычного вертикального движения, нижние челюсти могли, невидимому, со
вершать также и боковые движения.

Грудной панцырь сплошным кольцом окружал тело. Дорзально он по 
обоим бокам соединялся с головным щитом сложными сочленениями, ука
пывающими на то, что голова была способна к обычному самостоятельному 
движению. Возможно, что' у Arthrodira  (в противоположность другим по
звоночным, у которых голова остается неподвижной, а движутся нижние 
челюсти) во время еды нижняя челюсть оставалась неподвижной, а голова 
двигалась вверх и вниз. Щель, существовавшая на боковой стороне между 
двумя этими отделами панцыря, служила, вероятно, отверстием для жабер
ной камеры, расположенной под задним углом головного щита. В области 
туловища грудной1 панцырь простирался далеко назад как наверху, так и 
внизу; в нижней части он тянулся также на некоторое расстояние вперед, 
защищая значительную часть области глотки. Несколько дугообразный дор
зальный щит и уплощенная вентральная пластинка состояли из некоторого 
количества плотно соединенных элементов, расположение которых у всех 
типичных членов отряда было почти единообразным. Боковые костные эле
менты, соединяющие дорзальный и вентральный щиты, были расположены, 
несомненно, в плечевой области и сопоставляются с кожными костями, 
которые аналогичным образом покрывают передний пояс у Osteichthyes 
(костных рыб). О каждого бока от плечевой области отходил неподвижный 
костный шип, довольно длинный у Coccosteus, но рудиментарный у более 
новых и более крупных форм, у которых он иногда совсем отсутствовал. 
Этот шип находился там, где у большинства обыкновенных рыб расположен 
грудной плавник; происхождение его долго служило предметом споров.

Внутренний скелет головы типичных Arthrodira  почти совсем не из
вестен. Складчатая поверхность и выступы на нижней стороне черепных 
костей указывают на то, что у этих животных существовала хорошо разви
тая мозговая коробка, но эта последняя состояла, вероятно, исключительно 
из хряща.

Coccosteus — довольно обычная среднедевонская форма, жившая, пови
димому, как в пресной, так и в солоноватой воде. В нижней части морских 
.верхнедевонских отложений СССР и Германии найдено большое количество 
■форм, близких одна к другой, но сильно варьирующих. Все эти формы
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сравнительно малы и покрыты хорошо развитым панцырем. В верхнем де
воне Arthrodira,  населявшие тогда, повидимому, и солоноватые воды и 

моря, достигали наибольшей величины тела и максимальной многочислен
ности. Много форм было найдено в черных глинистых сланцах в Кливленд
ской области (штат Огайо, США). Наиболее обычной является Dmichthys ,  
длина которого достигала, вероятно, более 9 м. У  этой гигантской формы, 
в противоположность Coccosteus, панцырь, как головной, так и туловищный, 
был укорочен; плечевой шип был очень маленький или же совсем отсутст
вовал. Между двумя щитами развилось незащищенное пространство. Кости 
сделались тоньше и более рыхло прикреплялись друг к другу. Такие же 
изменения наблюдаются в значительной степени и у других форм того же 
времени. Некоторые из них были меньше, чем Dinichthys,  но Titanichthys 
был даже крупнее этого последнего; средняя же величина тела со средне
девонского времени значительно возросла. Значительные изменения наблю
даются в челюстном аппарате; у Mylostoma развились даже раздавливаю
щие пластинки, что связано с питанием моллюсками. В общем можно отме

тить такие явления в эволю
ции этих животных, как редук
цию панцыря, увеличение те
ла, которое, повидимому, со
провождало эту редукцию, и 
приспособление к жизни в мо
ре. После этой высшей точки 
развития группа скоро исче
зает, так что ни один типич
ный представитель Arthrodira 
не дожил до карбона.

Древнейшие Arthrodira.
Acanthaspis И JaeJcelaspis 
(рис. 31) были представителя
ми группы маленьких древней
ших Arthrodira, которая появи
лась в нижнедовонские вре
мена и таким образом предста
вляла собою одну из древней
ших групп челюстноротых; не
многие представители этой 
группы продолжали существовать в среднем девоне. По своему головному 
щиту эти формы были очень похожи на более новых Arthrodira,  только глаза 

j  них продвинулись намного вперед. Пластинки, окружавшие рот, не най
дены. Мощный грудной щит был вытянутый в длину и довольно плоский; 
признаки разделения этого щита на отдельные элементы заметны лишь 
у форм, повидимому, прогрессивных. Боковые части панцыря туловища 
простирались назад почти на такое же расстояние, как и верхние и нижние 
его части; у верхнедевонских же форм верхний и нижний щиты были почти 
самостоятельные. Значительное отличие от более новых типов заключалось 
в том, что, вместо упомянутых выше маленьких шипов по бокам плечевой 
области, у более древних Arthrodira  были длинные полые, согнутые, кону
совидные выступы панцыря. Эти неподвижные образования должны были 
скорее мешать, чем помогать, при плавании; довольно плоское тело этих рыб 
указывает на то, что они были донными формами; только что упомянутые 
крыловидные выступы могли быть полезными при передвижении по дну 
против течения.

Вполне вероятно, что эти любопытные маленькие существа были насто
ящими предками форм, найденных в более молодых отложениях того же 
периода. Высокоразвитый грудной панцырь п огромные боковые шипы 
представляют собою образования, которые у более новых форм испытывают 
значительную редукцию: они уменьшаются и становятся менее массивными 
у Coccosteus, а после еще значительнее редуцируются у более нового пред
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Рис. 31. Jaelcelaspis из артродир подотряда Асап- 
thaspidoidea, с огромными грудными придатками 
Вид сверху. Челюсти и латеральные (боковые) эле
менты— не известны; их положение показано пун

ктирной линией. (По Гейнцу.)



ставителя Arthrodira —  Dinichthys.  Ясно, что филогенетическая история 
Arthrodira  уходит в глубь силурийского периода, но о предках этого отряда 
мы ничего не знаем.

Другие Arthrodira. Название Ptyctodus  было дано маленьким костным 
пластинкам, встречающимся в верхнедевонсшх и нижнемиссисипских (ниж- 
нединантских) отложениях. Обычно на одной поверхности имеется твердая 
площадка, указывающая на то, что это были перетирающие пищу пла
стинки какой-то маленькой рыбы. Прежде думали, что эти пластинки при
надлежат химерам, акулоподобным формам с зубными пластинками не

сколько аналогичного типа. Но 
эти формы появились в геоло
гической истории гораздо позд
нее. Некоторые найденные в де
воне пластинки Ptyctodus  —  
значительно крупнее и более 
похожи на пластинки Arthro
dira', вместе с такими пластин- 

Рис. 32. Pterichthys, покрытый чешуями, пред- ками Ptyctodus  были найдены 
ставитель Antiarchi из среднего девона. Оригинал Остатки КОМ ПЛвКСа Плечевых

имеет в длину около 15 см. (По Тракуэйру.) пластинок артродирового типа.
Вполне вероятно, что эти фор

мы были новейшими представителями Arthrodira,  совершенно утратившими 
кожный панцырь.

Другая боковая ветвь Arthrodira  представлена родом Homosteus и одним 
или двумя другими формами, найденными главным образом в среднем де
воне [и в верхнем] Европы. Область, покрытая панцырем, была очень ши
рокой и плоской, указывая на то, что это были, несомненно, малоподвижные 
донные формы. У одной из них головной щит имел, вероятно, около 1,2 м 
в длину. Эти формы скоро исчезли и, повидимому, не оставили потомков.

Наличие кости, а также, повидимому, и челюстей считалось некоторыми 
учеными доказательством того, что Arthrodira  родственны высшей группе 
рыб — Osteichthyes, в особенности же легочным рыбам. Однако сравнива
лись не примитивные формы 
обеих групп, а поздние и спе
циализированные типы, и труд
но сомневаться в том, ЧТО Arth
rodira  по своему строению 
стояли ниже, чем настоящие 
костные рыбы. Другие уче
ные высказывали мнение, что 
Arthrodira  были родственны 
Ostracodermi.  Но Arthrodira 
имеют челюстные образования, правда, весьма своеобразного характера. Таким 
образом, приходим к заключению, что они представляют собою специализи
рованную боковую ветвь того ствола примитивных челюстных позвоночных, 
наиболее характерными представителями которого среди нынешних живот
ных являются акулы. Вполне вероятно, что акулы — потомки каких-то 
панцырных, a Arthrodira  (и Antiarchi)  представляют собою, подобно Р1а- 
codermi, своеобразную боковую ветвь этого ствола примитивных Qnatho- 
stomata.

Antiarchi. Отряд Antiarchi  близок к Arthrodira,  но представлен 
еще более специализированными формами. Это—'Небольшие пресноводные 
рыбы, в изобилии встречающиеся в девонских отложениях. Первые предста
вители этой, группы встречаются в среднем девоне, где обычными ископае
мыми являются Pterichthys  (рис. 32 и 34) и Asterolepis, в верхнем же девоне 
весьма часто встречается Bothriolepis  (рис. 33). Группа затем исчезает, и 
в более молодых отложениях мы уже не встречаем потомков Antiarchi.

Задний отдел туловища и хвост довольно сходны с соответствующими 
частями, обыкновенных рыб; у Pterichthys  эти части были покрыты че- 
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Рис. 33. Bothriolepis, представитель Antiarchi из 
верхнего девона, — форма, не имеющая чешуй на • 

туловище и хвосте. (По Паттену и Гудричу.)



туями, но у Bothriolepis  они были голые. Хвостовой плавник был гетеро- 
церкальный и, кроме того, существовал один спинной плавник.

Передняя часть тела была покрыта панцырем, похожим по своему строе
нию на панцырь Arthrodira  и также разделенным на головной и туловищ
ный отделы. Нижняя сторона прочной коробки, образованной панцырем, была 
приплюснута, но грудной отдел был выпуклый, с бугром наверху. Голов
ной щит был совсем короткий и состоял из некоторого количества пласти
нок, которые трудно гомологизировать с пластинками Arthrodira. Парные 
глаза были сильно сближены друг с другом на верхней стороне головы и 
были обращены кверху. Между обеими глазницами находился пинеальный 
глаз. Эти соотношения несколько напоминают Oephalaspis, но на самом 
деле это указывает лишь на то, что и в данном случае мы имеем дело 
с донными животными. Сохранившиеся части челюстей состоят из малень
ких поперечно расположенных костных пластинок, по виду еще более 
своеобразных, чем костные элементы Arthrodira. Жабры находились под 
несколько подвижными пластинками в задних углах головного щита. По 
расположению элементов туловищного щита эти животные очень похожи 
на примитивных Arthrodira,  ЧТО го
ворит в пользу существования близ
кого родства между этими груп
пами.

. Складки кожи, имеющиеся у 
I'Bothriolepis у заднего конца туло
вищного щита, быть может, пред
ставляли собою брюшные плавники.
В плечевой области вместо малень
кого шипа или неподвижного поло
го конуса аргродир имелись своеоб
разные членистые придатки значи
тельной длины; эти придатки были 
покрыты многочисленными кост
ными пластинками и соединялись 
с панцырем тела сложным сочле
нением. Это образование, с его 
наружным скелетом, на первый взгляд более напоминает конечности чле
нистоногих, чем придатки позвоночных, у которых скелет находится внутри 
плавника. У Bothriolepis  найдены следы внутреннего скелета.

Эти маленькие рыбы были, повидимому, донными формами; возможно, 
что они больше ползали, пользуясь своими парными придатками, чем пла
вали. Имея маленький рот и слабый челюстной аппарат, они, вероятно, 
питались либо мелкими беспозвоночными, либо мягкой растительностью.
* Cliondriclitliyes. Акулы и родственные им ныне живущие рыбы являются 
типичными представителями класса Chondrichthyes (хрящевых рыб). Если 
иметь в виду только нынешние формы, то хрящевых рыб нетрудно отли
чить от других рыб, образующих класс Osteichtkyes  (костных рыб), так 
как у современных акул нет костей: внутренний скелет состоит у них 
только из хрящей, наружный же представлен лишь обособленными кож
ными зубиками и плавниковыми шипами. К сожалению, этот отличитель
ный признак, по которому группа получила свое название, исчезает, когда 
мы рассматриваем наряду с нынешними также и ископаемые формы: нам 
известны такие ископаемые родичи акул, — в том числе некоторые из древ
нейших членов класса, — у которых имелись кожные пластинки и чешуи 
из костного или костеподобного вещества и у которых кость развивалась 
иногда также и во внутреннем скелете. Эти факты говорят в пользу того, 
что у этой группы, так же как и у круглоротых, отсутствие твердых ске
летных частей есть не примитивный признак, а скорее — результат редук
ции.

Вследствие этого очень трудно дать общую характеристику всей группе. 
Мы можем только сказать, что формы, которые мы включаем здесь в класс
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Рис. 34. Панцырь Pierichthys. Вид сверху и 
снизу. Элементы грудного панцыря сравнимы 
с соответствующими элементами грудного 
панцыря Arthrodira (ср. рис. 30). (По Тра- 

куэйру.)



Рис. 35. Climaiius, представитель Acanthodii из 
нижнего девона, с добавочными парными плавни

ками, длиной около 7,6 см. (По Тракуэйру.)

хрящевых рыб, имеют в общем примитивное строение, сходное со строе
нием акул, и что — даже при наличии костей — скелетная система (значи
тельно, правда, варьирующая) никогда не имеет тех основных признаков, 
какие мы в дальнейшем встретим у «костных» рыб и у всех происшедших 
от этих последних высших позвоночных.

Хрящевые рыбы, без сомнения, очень древняя группа. В готландии 
было найдено мало остатков таких форм, которые могут быть отнесены 
к этому классу. Но уже в нижнем девоне существовало несколько отрядов 
этого класса, а к началу следующего периода развились почти все типы 
акул; отсюда ясно, что эволюция этих животных должна была начаться 
значительно раньше — в силурийские времена.- Древнейшие типы были, по- 
видимому, обитателями пресноводных бассейнов, но в течение девонского 
периода происходило приспособление к морской жизни, а дожившие до на- 

> гаего времени формы являются почти исключительно морскими. Самые 
древние формы имели хорошо развитые наружные защитные образования; 
в дальнейшем панцьгрь испытывает редукцию и довольно скоро исчезает. 
Первоначально хрящевых рыб было очень много; к концу палеозоя число

их сильно уменьшилось, а те
перь они составляют лишь не
значительную долю всей со
временной фауны рыб.

Сильно варьирующие фор
мы, относимые к классу хря
щевых рыб, мы будем рассмат
ривать преимущественно в 
хронологическом порядке их 
появления. Принимая такой 
порядок изложения, мы нач
нем с форм, сильно отличаю
щихся от типичных акул, и 

лишь позднее перейдем к рассмотрению нынешних групп и близких к ним 
ископаемых форм.

Acanthodii. Акулы отряда Acanthodii  были маленькими рыбами, обыч
ными в пресноводных осадках от девона до перми; длина тела в большин
стве случаев не превышала 30 см, но иногда была гораздо меньше. Очевид
ное и важное отличие от более новых типов акул заключается в значи
тельном развитии кожного панцыря. Эти формы были покрыты не обособ
ленными кожными зубиками, а многочисленными чешуями и пластинками, 
сильно напоминающими настоящие ганоидные чешуи многих Osteichthyes 
(см. рис. 52). Для этих рыб весьма характерно, что у них все плавники 
(за исключением хвостового) вооружены, в передней своей части, большим 
толстым шипом. У многих Acanthodii  тело было обычной для рыб веретено
образной формы, но у некоторых древнейших их представителей, например 
у Parexus, тело было значительно уплощенное, что, возможно, является 
примитивным признаком.

Acanthodii имели один или два спинных плавника и один анальный; 
хвост был гетероцеркальный. Парные плавники были прикреплены к телу 
очень широким основанием; это, вероятно, примитивный признак (кото
рый существовал также и у представителей более нового отряда — Cladose- 
lachii). Внутреннее строение плавников изучено слабо. Иногда можно наблю
дать следы первичных поясов конечностей, но помимо того как в плечевой, 
так и в тазовой области существовали поверхностные кожные пластинки. 
У многих нижнедевонских форм, например у Climatius  (рис. 35), между 
двумя парами конечностей, обычно существующими у позвоночных, имелись 
еще дополнительные шипы или плавники; в одном случае таких плавни
ков было шесть пар. У древнейших позвоночных, имевших парные конеч
ности, число этих последних значительно варьировало, и только впослед
ствии установилось нормальное для большинства позвоночных число — 
две пары.
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Голова у более древних форм была покрыта многочисленными пластин
ками, похожими на чешуи, покрывавшие тело, но подробности расположе
ния этих пластинок изучены слабо. Таким образом, эти древнейшие акулы 
были настоящими «панцирными» рыбами, так же как Ostracodermi Arthro- 
dira, Antiarchi  и примитивные Osteichthyes.

У  более новой пермской формы Acanthodes (рис. 36) значительная часть 
внутреннего скелета состояла, повидимому, из обыкновенного хряща, но 
все же сохранились некоторые элементы черепа. Мозговая коробка, на
сколько известно, была примитивного типа (такой должна была бы быть, 
мозговая коробка у предков высших рыб); имелся ряд членистых жаберных 
дуг. Челюсти были, повидимому, в основном сходны с жаберными дугами,, 
но были, конечно, значительно крупнее; 
с мозговой коробкой позади глаз.

Зубы часто были слабо развиты или 
совсем отсутствовали. Котда они присут
ствовали, то представляли собою заострен
ные образования с одним главным средним 
выступом и с меньшими боковыми; такого 
же типа зубы, как мы увидим дальше, 
встречались у Cladoselachii. В некоторых 
случаях они прирастали к краям челюстей; 
в других замена зубов происходила, пови
димому, так же, как и у акул: внутри че
люстей помещались ряды «запасных» зу
бов. Члены такого ряда иногда срастались 
своими основаниями, образуя спираль зу
бов, что наблюдается, например, между 
двумя половинками челюсти у Ischnacan- 
thus. Аналогичное сращение зубов мы ви
дим у некоторых более новых типов акул.

В силурийских отложениях целые эк
земпляры этих рыб не были найдены, но 
описывались встреченные в этих отложе
ниях челюсти, чешуи и плавниковые ши
пы, принадлежащие, повидимому, предста
вителям Acanthodii. В нижнедевонских 
пресноводных отложениях они встречаются 
в изобилии и уже представлены разнооб
разными типами; возможно, что они 
развились в древнейшие времена в верховьях рек, откуда они к концу си
лура мигрировали вниз по течению в области, где отлагались осадки, сохра
нившие их остатки. Их было много в нйжнем девоне; в среднем девоне„ 
с появлением более прогрессивных групп рыб, они становятся менее много
численными, но род Acanthodes дожил до пермского периода.

Кроме типичных описанных выше Acanthodii (главным образом пресно
водных рыб), существовали и более своеобразные представители этой 
группы. Некоторые из древних уплощенных форм с большими шипами 
были, возможно, предками Gyraccmthus и других каменноугольных рыб (из
вестных почти исключительно по шипам), которые были, повидимому, круп
ными донными представителями группы. В среднем девоне жил Onychodus- 
известный главным образом по большим костным челюстным пластинкам, 
с острыми краевыми зубами и со спиралью крупных зубов между двума 
половинками челюсти. Филогенетические отношения этой формы проблема
тичны, но возможно, что это — специализированный представитель Асап- 
thodii. Эти две формы, повидимому, мигрировали в соленую воду, подобно 
многим другим девонским акулоподобным рыбам.

На первый взгляд Acanthodii кажутся специализированной группой, не
имеющей никакого отношения к эволюции последующих типов. Прежде ду
мали, что наличие кожных пластинок, чешуй и высокоразвитых шипов
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верхняя челюсть сочленялась

Рис. 36. Боковой вид области чере
па Acanthodes, представителя Acan
thodii из пермских отложений. Ъ— 
обизвествленные (окостеневшие?)- 
дорсальная и вентральная области 
мозговой коробки (приблизительные 
очертания хрящевой части пока
заны прерывистой линией и тушев
кой); с — окостеневшая (?) дуга, ле
жащая под нижней челюстью;&—гио- 
мандибулярный хрящ; m — нижняя 
челюсть; р  — верхняя челюсть (каж
дый из последних трех элементов, 
разделен надвое); s -  склеротиче
ские пластинки в глазнице. (По- 

Рейсу.)



исключает возможность родственной связи этих форм с более новыми 
акулами. Однако настоящие чешуи и кожные пластинки существовали 
У Ostracodermi, Arthrodira  и Antiarchi,  а также у высших типов рыб, И 
поэтому будет вполне логично допустить, что такие образования были и 
у предков более новых акул. У многих из этих последних имеются шипы, 
по крайней мере, на спинных плавниках, и вполне возможно, что при
сутствие этих шипов представляет собою сохранившийся примитивный при
знак. Если оставить в стороне первых из Arthrodira  и одну своеобразную 
форму (Gemundina), которую мы рассмотрим позже, то снабженные шипами 
акулы оказываются древнейшими из известных челюстных рыб. Вполне 
вероятно, что примитивные челюстноротые были формами, покрытыми 
кожным панцырем из чешуй и головных пластинок, и стояли очень близко 
ж Acanthodii  или даже были настоящими членами этой группы. От подоб-

Рнс. 37. Macropetalichthys, девонская гганцырная акулоподобная 
рыба. Слева— кожный панцырь головной области. Вид сверху.
Справа — мозговая коробка, с которой удалены лежавшие на ней 
кожные пластинки. Показаны каналы органов боковой линии, е — 
отверстие эндолимфатитеского протока, идущего из внутреннего 
уха; д — положение жаберной камеры под заднебоковым углом 
щита; п — носовое отверстие; о — орбита; р — пинеальное отвер

стие. Оригинал имеет в длину около 23 см. (По Стеншио.)

ного типа могли произойти, с одной стороны, при чрезвычайном развитии 
ланцыря, — Arthrodira,  а с другой, — через формы, у которых кожный ске
лет претерпевал редукцию, — позднейшие типы акул.

Панцырные акулы. Если акулы и акулоподобные рыбы позднейших 
времен произошли от панцырных форм, то когда-то должны были суще
ствовать промежуточные, частично покрытые панцырем, формы. Было опи
сано несколько форм, повидимому, такого■ характера, но они встречаются 
отнюдь не часто. Хорошо известен Macropetalichthys  (рис. 8 и 37), — средне- 
девонская морская рыба, известная главным образом по костному’голов
ному щиту; при этом последнем, к сожалению, не было найдено никаких 
других частей панцыря, достоверно принадлежащих той же форме. Этот 
щит вытянут в длину, глазницы довольно близки к переднему краю щита. 
По расположению костных элементов эта форма несколько напоминает 
Arthrodira.

Под головным щитом у некоторых экземпляров были найдены остатки 
частично окостеневшей мозговой коробки; благодаря этому удалось в значи
тельной степени выяснить строение головы, включая мозг, нервы и крове
носные сосуды. Это образование лежало под передними двумя третями 
костного головного щита, а с задней стороны от него отходил назад выступ, 
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который соединялся с передним кондом позвоночного столба. Полости, ко
торые содержали кровеносные сосуды, указывают на то, что жабры нахо
дились по обеим сторонам под задней частью щита. Слепок мозговой по
лости показывает, что по уровню организации головного мозга это животное 
приблизительно соответствует акулам; мозговая коробка была акулоподоб- 
иой также и во многих других отношениях. Вполне возможно, что Масгоре- 
talichthys  был представителем древней ветви ланцырных, эволюция кото
рой через редукцию костного покрова вела к развитию мягкокожих акул. 
Такие промежуточные формы могут быть условно выделены в отряд Stego- 
selachii («панцырные акулы»), В среднем и верхнем девоне были найдены 
еще две мозговые коробки, в основном похожие на мозговую коробку Масго- 
pelalichthys  эти мозговые коробки принадлежали, повидимому, формам, ко
торые не имели костей и были покрыты только кожными зубиками (пла- 
кондными чешуями); в одном случае вместе с остатками черепа найдены 
зубы акулы. В нижнемиссисипских (нижнединантских) отложениях был 
найден единственный образец маленькой акулы (Cratoselache). Эта форма 
по плавникам и челюстям была похожа на представителей следующего 
отряда, но на верхней стороне черепа у нее сохранились немногие малень
кие остатки кроющих пластинок.

Рис. 38. Наверху — зубы С1а- 
dodns, формы из верхнего де
вона и карбона; внизу — зубы 
Plenracantkodii из перми. Не

сколько уменьшено.

Рис. 39. Clado-selache, верхнедевонская акуло
подобная рыба. Длина — от 0,45 до 1,2 м. Кроме
обычных парных плавников, имеется пара го
ризонтальных „рулей” у основания хвостового 

плавника. (По Дину.)

Cladoselaehii. Потеря панцыря совершилась у большинства акул до 
конца девонского периода; в верхнем девоне мы находим акулоподобные 
формы, покрытые только плакоидными чешуямн и имеющие внутренний 
скелет, состоящий только из хрящей.

Наше знакомство с членами отряда Cladoselaehii в большинстве случаев 
ограничивается знанием лишь зубов, которые фигурируют под родовым на
званием Cladodus. Такие зубы (рис. 38), впервые появляясь в среднем де
воне, встречаются в значительном количестве в карбоне и окончательно 
исчезают в нижней перми. Они состоят из высокого среднего бугра с ши
роким основанием, на котором мы видим одну или более пар меньших бо
ковых бугорков. В кливлендских глинистых сланцах верхнего девона, 
в исключительно благоприятных для сохранения условиях, встречаются 
многочисленные образцы Cladoselache, акулы, обладавшей зубами такого 
типа; эти находки позволяют выяснить многие особенности строения тела 
(рис. 39). Эта форма встречается в конкрециях, в которых сохраняются не 
только остатки зубов и обизеествленных хрящей скелета, но также и отпе
чатки кожи и очертания тела, и даже следы таких мягких частей, как 
мускулы и почки. У нее было два спинных плавника; каждый из них 
с базальными (основными) и радиальными элементами, состоящими из 
параллельных хрящевых палочек. Хвостовой плавник был резко гетеро- 
церкальный; задний конец позвоночного столба отклонялся круто кверху. 
Присутствовали хорошо развитые грудные и брюшные плавники; первые 
были значительно крупнее. Кроме того, значительно дальше назад, у осно
вания хвостового плавника и как раз впереди того места, где, как пола
гают. находилось анальное отверстие, была пара боковых выростов, пред
ставлявшая, повидимому, третью пару плавников, отсутствующею у Сю-
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лее новых акул. Подобно срединным плавникам, грудные (рис. 27 Л) и бржшг- 
ные имели скелет, состоящий из параллельных хрящевых палочек, а эле
менты, расположенные внутри тела, частично срастались в плечевой и тазо
вый пояса; основание плавников было очень широкое, в противоположность 
основаниям плавников у большинства других рыб. Вполне вероятно, что, 
как мы уже отметили раньше, это есть тот очень примитивный тип строе
ния плавника, от которого могли произойти, путем сужения основания, 
веерообразные плавники большинства более новых акул и даже листообраз
ные придатки некоторых палеозойских типов рыб.

Раздавленное состояние ископаемых и неполное обызвествление хрящей 
несколько затрудняют выяснение строения головы (рис. 40). Имелись боль

шие парные глаза и вокруг них концентриче
ские ряды плакоидных чешуи (присутствие пи
неального глаза не наблюдалось); существуют 
также определенные признаки присутствия пар
ных ноздрей. Рот был расположен, невидимому, 
почти на самом конце рыла (у современных акул 
он обычно находится на нижней стороне до
вольно далеко назад от переднего конца голо
вы). Челюсти имели типичное для акул строе
ние; они частично поддерживались гномаидибу- 
ля'рным хрятеи и были покрыты хорошо разви
тыми рядами зубов, кнутри от которых распола
гались многочисленные ряды зубов, готовые их 
заменить. За челюстями находилась гиоидная 
дуга, а за ней последовательно пять жаберных 
дуг. Так же как и у Acanthodii,  челюсти были 
вполне похожи на остальные дуги (отличаясь от 
этих последних своей большей величиной).

Эта акула была, повидимому, активной мор
ской плотоядной формой. Однако в осадках, где 
были найдены ее остатки, мелкие рыбы мало
численны, и возможно, что рассматриваемая 
форма питалась главным образом беспозвоноч
ными.

Однако Cladoselache была не единственной 
формой с зубами типа Cladodus. В тех же гли
нистых сланцах найдено несколько образцов 
Ctenacantlius, акулы с зубами того же типа и с 
аналогичным строением плавников, но с больши
ми скульптированньши шипами впереди спин
ных плавников. Такие шипы встречаются до 
нижней перми включительно, и представляется 
вероятным, что этой форме принадлежали мно
гие зубы типа Cladodus, находимые в каменно
угольных отложених [часто в СССР]. Анало
гично расположенные шипы, варьирующие по 

скульптуре, встречаются у многих из нынешних акул; плавниковые же шипы, 
существовавшие у Ctenacantlius, возможно, были унаследованы от прими
тивного предка этой формы, принадлежавшего к отряду Acanthodii.

У Cladoselache и Ctenacantlius в парном плавнике не было оси; однако 
в  карбоне Америки и Европы встречаются формы, которые имели зубы 
типа Cladodus, но вдоль основания парного плавника (рис. 27 В) у них тя
нулся назад осевой ряд хрящей. Такого тина плавник является как бы про
образом плавников типа Elasmohranchii  и говорит в пользу происхождения 
этих более новых форм от древних Cladoselachii,.
’ P l e n r a c a n t h o d i i .  Отряд Fleur acanthodii  включает небольшое количество 
хищных форм, довольно часто встречавшихся в пресных водах верхнего 
палеозоя. Тело у Pleuracanthus  (рис. 41) было длинное и тонкое, с удлинсн- 
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doselache. Видны вентральные 
сегменты жаберных дуг и че
люсти, повидимому, гомологич
ные этим последним. Положе
ние обонятельных капсул обо
значено прерывистой линией. 
Глазницы, видимые по бокам, 
окружены увеличенными че
шуевидными кожными зуба

ми. (По Дину.)



ным спинным плавником, тянувшимся далеко назад вдоль спины. В отли
чие от большинства древнейших рыб, хвост был дифицеркальным, но кон
чик немного отклонялся кверху, что говорит в пользу происхождения этой 
рыбы от какого-то предка с гетероцеркальным хвостовым плавником. Аналь
ный плавник, своеобразно построенный, был двойным. Парные плавники 
(рис. 27 С — D) были листообразны, они содержали главную скелетную ось 
и большое количество боковых ветвей. По мнению некоторых ученых, такое 
строение плавников было свойственно примитивным позвоночным. Однако 
здесь мы имеем дело с группой, невидимому, специализированной и не осо
бенно древней по времени своего появления. Плавник такого типа мог раз
виться из'плавника типа 'Oladoselachii в результате постепенного развития 
оси; на задней стороне этой оси ветви были развиты неполно, что указывает 
на переходный характер такого плавника. У самцов к брюшному плавнику 
прикреплялся совокупительный орган. Такие органы имеются у ныне живу
щих акул и химер, но не известны у форм, рассмотренных нами ранее.

На черепе не было кожных пластинок; мозговая коробка, челюсти и жа
берные дуги иногда, состоя из обызвествленного хряща (рис. 26), сохраня
ются в ископаемом состоянии. От заднего края головы выступал длинный 
подвижной шип с двумя рядами мелких зубцов. Зубы были рыхло прикре
плены к челюстям; каждый зуб состоял из двух расходящихся зубцов и

Рис. 41. Fleur acanthus, акулоподобная форма карбона и перми. Средней величины 
образец имел в длину, быть может, 75 см. (По Фрпчу, из Вудварда.)

центрального бугорочка (обычно маленького), сидевшего на корне, имеющем 
вид пуговицы (рис. 38).

Pleura canthodii редко встречаются в верхнедевонских отложениях, но они 
были вполне обыкновенными формами в каменноугольных и нижнеперм
ских пресноводных бассейнах, где они, вероятно, питались мелкими луче- 
перыми костными рыбами. Однако они совершенно исчезли еще до конца 
палеозоя; с вымиранием Pleura canthodii. и Acanthodii акулы исчезают из 
пресноводных бассейнов земного шара, в которых после этого живут почти 
исключительно костные рыбы.

О предках Pleuracanthodii мы знаем очень мало. В некоторых случаях 
были находимы зубы, у которых три бугорка почти равны друг другу по 
своими размерам, что говорит в пользу развития зубов рассматриваемых 
форм из зубов типа Cladodvs путем редукции центрального бугорка и уси
ления боковых. Присутствие совокупительных органов указывает на до
вольно близкое родство этой формы с новейшими акулами и химерами.

Elasinobranclui. В отряд Elasmobranchn («пластиножаберные») мы объ
единяем ныне живущих акул и скатов и их близких родичей из ископаемых 
форм, хотя иногда этот термин употребляется для обозначения всего класса.- 
Тело типичной акулы имеет веретенообразную форму, с гетероцеркальным 
хвостовым плавником, а живущие на дне скаты имеют тело уплощенное и 
хлыстовидный хвост. Кожа покрыта кожными зубиками (плакопдными 
чешуями); кожных пластинок или каких-либо настоящих чешуй нет. хотя 
у большинства примитивных типов и немногих ныне живущих родов впе
реди плавников имеются шипы. Присутствуют один-два спинных плавника, 
анальный, а также парные плавники с суженными основаниями; эти 
парные плавники по своему строению занимают, повидимому. переходное 
положение от примитивного типа с широким основанием (Acanthodii  и ( 7 а -  
doselachii) к листообразному типу (Pleuracanthodii) .
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Внутренний скелет состоит только из хряща, хотя последний часто хо
рошо обызвествлен. Имеется хорошо развитая мозговая коробка, к которой 
челюсти первоначально были прикреплены и непосредственно и посред
ством гиомандибулярного хряща. Однако у большинства ныне живущих 
Mnsmobranchii челюсти держатся только на гиомандибулярном хряще. 
Обычно имеется пять жаберных щелей (нормальное число), из которых ка
ждая отдельно открывается на поверхности тела; щели эти, в отличие от 
большинства рыб, не прикрыты пи кожей, ни костыо. Все, за исключением 
немногих, наиболее подвижных современных форм, имеют брызгальце. При
сутствие этого последнего заставляет предполагать, что примитивные Elasmo- 
Ъranchil  были уплощенными формами, подобно наиболее архаическому из 
ныне живущих типов — Heterodontus', это образование, повидимому, является 
приспособлением для введения воды в жаберную полость при донном, 
■образе жизни.

Зубы обычно заостренные, различным образом варьирующие, часто 
с низкими добавочными бугорками, и вполне возможно, что они развились 
из зубов типа зубов Cladodus, какие мы видим и у Acanthodii и у Clado
selachii. Но уже у многих древних форм мы находим уплощенные зубы,

способные к раздавливанию твердых беспозвоночных, а для скатов харак
терно ' развитие сплошной прочной «мостовой» из зубов. Зубы акул обычно 
рыхло прикреплены к краям челюстей, причем «запасные» зубы лежат 
кнутри от работающих зубов каждого ряда,

Elasmob ranchil  легко отличимы от многих упомянутых уже древних ти
пов такими своими признаками, как отсутствие кожных пластинок и на
стоящих чешуй и наличие совокупительных органов. Однако Cladoselachii 
по многим своим признакам похожи на примитивных Elasmobranchii, от 
которых они существенно отличаются только по строению плавников; но 
известны формы, занимающие в этом отношении промежуточное положение. 
Представляется весьма вероятным, что настоящие акулы произошли от ка
кого-то представителя Cladoselachii, — от такого члена этой последней 
группы, как С ten acanthus (в пользу чего говорит то обстоятельство, что 
у примитивных Elasmobranchii часто имеются плавниковые шипы). Elas
mobranchii были уже морскими формами, когда они впервые появились 
в нижнемиссисипское (нижнединантское) время.

„Разнозубые“ акулы (Hetorodontoidea). У большинства каменноугольных 
Elasmobranchii  мы видим своеобразное изменение «кладодусового» типа: 
передние зубы были сильно заострены, а задние были уплощены, будучи 
приспособлены к питанию моллюсками. Внутри челюстей лежали изгибаю
щиеся ряды «запасных» зубов, причем зубы часто срастались друг с дру
гом своими основаниями. У  некоторых форм, например у Edestus (рис. 4 2  С), 
завиток из увеличенных заостренных зубов находился, повидимому, впе
реди. у симфиза. [У Helicorpion — своеобразной формы из нижнепермских 
отложений — ряд зубов свертывался в плоскую спираль, которая состояла

Рис. 4/3. Озублеиие у разнозубых акул. 
А  — Orodus (карбон), ряд зубов, вид 
сбоку (Х'7<)- В  — то же, вид сбоку. 
С — Edestus (карбон), завиток из зубов, 
уменьшено. I) — Hybodus (триас), в 
естественную величину. (С— по Дину.)

Рис. 42'. Helicoprion 
из нижней перми 
(артинский ярус). 
Срединный спираль
ный ряд зубов. (Г1о 
Карпинскому, из Бо-

риеяка.)



из нескольких оборотов (рис. 42')]. Позади, у таких форм, как Orodus 
(рис. 42 А —  В), одновременно функционировало, повидимому. по нескольку 
уплощенных зубов каждого ряда (вместо лишь одного краевого зуба). Тако» 
смешанный тип о.зубления сохраняется у ныне живущей акулы Hetero- 
d'ontns (или Cestracion), тихоокеанской «акулы порта Джексона», которая 
является, повидимому, реликтом этого наиболее примитивного типа эласмо- 
бранхий.

Cladoselachii, а может быть, и другие плотоядные акулы существовали 
в морях каменноугольного периода; пи одна из этих форм не пережила 
пермского периода, так как 
в морях того времени почти не 
было других рыб. которые 
могли бы служить им пищей.
Но разнозубые, гетеродонтные 
формы с их, повидимому, сме
шанным типом питания дожи
ли до мезозоя. Морские бес
позвоночные животные (в 
частности моллюски), которых 
в пермском периоде было срав
нительно мало, становятся го
раздо многочисленнее в триасовом периоде; заселение же моря костными ры
бами снова создавало благоприятные условия для развития форм, ведших 
плотоядный образ жизни. Эти возможности были, повидимому, максимально 
использованы «разнозубыми» акулами, которые в триасовых и юрских отло
жениях представлены многочисленными формами; из этих последних назо
вем Ilybodus  (рис. 42 D  и 43) и Acrodus. В более поздних геологических го
ризонтах остатки этих форм встречаются редко, и, как мы уже отметили, до

наших дней сохранился лишь один 
представитель этой наиболее древней 
линии.

Современные акулы. Упадок этих 
примитивных эласмобранхий, повидч- 
мому, был связан « развитием обо
собившихся от них двух ветвей, пред
ставляющих два различных типа спе
циализации. К одной из этих групп 
относятся различные хищные формы, 
у которых все зубы сильно заострены, 
приспособлены для захватывания мя
са, соответствуя, таким образом, зубам 
передней части рта «разнозубых» 
акул. У этих эласмобранхий развилась 
веретеновидная форма тела, приспо
собленная к быстрому плаванию. 
У других форм другой группы, к кото
рым относятся нынешние скаты, зубы 
стали совершенно уплощенными, обра
зуя «мостовую», представляя высокун> 
степень специализации в сторону при

способления к питанию моллюсками; у этих форм мы наблюдаем значитель
ное дальнейшее уплощение тела и расширение грудных плавников. Значи
тельная часть адаптивной радиации этих групп, которые охватывают ныне 
существующих акул и скатов, совершилась в течение юрского времени, 
а к началу третичного периода, повидимому, уже существовали все семей
ства нынешних эласмобранхий.

Среди хищных акул можно различать следующие три главные группы:
1. Акулы надсемейства Notidanmdea, к которому относятся, например, AV 

t id anus (рнс. 44.1) и Chlamydoselachus, известные, начиная с юры, хотя далеко
;з

Рис. 44. Представители различных типов 
акул (слева) и их ископаемые зубы (спра
ва). А  — Notidcmus; В  — Lamna; С — Squa- 

lus.

Рис. 43. Rybodus hauffianus, мезозойская р 13110- 
зубая акула. Оригинал имеет в длину около 

2,28 м. (По С. Вудварду.)



tip часто встречающиеся. Их. сильно заостренные зубы в большинстве слу-> 
чаев довольно близки к типу, характерному для Hyhodus', эти формы 
являются, повндимому. сравнительно мало изменившимися плотоядными 
потомками примитивного ствола «разнозубых» акул. Присутствие шести- 
семи жаберных щелей, вместо пяти.— числа, обычного для нынешних 
рыб, — есть, ^вероятно, примитивный признак. Плавниковые шипы отсут
ствуют, а. брызгальце маленькое.

2. Акулы надсемейства Lamnoidea встречаются в большом количестве, 
начиная от верхней юры; сюда относится подавляющее большинство актив
ных хищных форм верхнего мезозоя и последующих времен. Они все — под
вижные, быстроплавающие акулы; брызгальце у них маленькое, а иногда и 
совсем отсутствует. Они подразделяются на несколько семейств. В качестве 
типичных родов, известных как но нынешним видам, так и ископаемым, 
можно назвать Scyllium. Lamna (рис. 44 В), Odontaspis, Oxyrhina  И С archa
rias.  Некоторые из живущих форм достигают значительной величины, но 
самой крупной формой является, повндимому, третичный Carcharodon, у ко
торого высота раскрытой пасти доходила до 2 м и более.

3. Акулы надсемейства Squaloidea, примером которых может служить 
акула-ноготница, или Squalus (рис. 44 С). Это довольно активные формы

с .веретеновидным.телом. Следует, однако, заме
тить, что брызгальце у них большое, а анальный 
плавник отсутствует; эти признаки свойственны 
скатам, у которых брызгальце является очень важ
ным органом, служащим для введения воды, и для 
которых анальный плавник, расположенный на 
той стороне тела, которая прижимается ко дну, был 
бы помехой. Эти факты позволяют нам предпола
гать, что Squalus и близкие к иему формы, быть 
может, родственны предкам скатов, и что форма 
их тела указывает на сравнительно недавнее воз
вращение от дойного образа жизни к активному 
нектонному образу жизни. Члены этой группы 
в ископаемом состоянии встречаются не очень 

I часто, но впервые появляются они в конце юры. 
Юрский Proiospinax  был примитивным представителем этой группы, кото
рый все еще сохранял анальный плавник.

Скаты. Все остальные эласмобранхии могут быть включены в подотряд 
Batoidea  (скаты), который охватывает ряд форм, приспособившихся к дон
ному образу жизни, часто с сильно уплощенным телом и колоссально раз
росшимися грудными плавниками, отходящими от боков тела. Плаванье 
совершается посредством волнообразного движения этих больших плавни
ков вверх и вниз-; хвост испытывает редукцию и часто становится хлысто
видным. Хвостовые н анальные плавники, часто также и спинные, испыты
вают редукцию или отсутствуют, а брызгальце сильно увеличено. Окаты 
питаются главным образом моллюсками; в связи с этим зубы у них (рис. 45) 
обычно уплощены и часто образуют твердую раздавливающую «мостовую».

В пределах этой группы развилось много различных морфологических 
типов. Наиболее примитивными членами группы являются некоторые из 
древнейших форм, занимающие по своему строению промежуточное положе
ние между акулами и скатами; у этих форм грудные плавники увеличены, 
но тело все еще остается несколько округлым и сохраняются хорошо разви
тые спинные и хвостовые плавники. Сюда относятся ныне живущие формы: 
«акула-атггел», Squatina  (рис. 46 А) с крыловидными грудными плавниками 
и «рыба-банджо», lihmohatis.  Оба эти типа известны с юры. К боковой 
ветви, развившейся в меловом периоде (рис. 47), относится своеобразная 
пила-рыба, Pristis,  у которой длинное рыло имеет передний выступ (rostrum ), 
боковые края которого усажены зубами. Однако эволюция типов, существо
вавших в юре, привела еше до конца юрского периода к настоящим скатам 
того типа, который представлен нынешним родом B a ja  (рис. 46/?), у кото- 
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Рис. 45. Зубы скатов. А — 
часть озубленпя ископае
мого представителя Mylio- 
batis, с тремя целыми пла
стинками и с обломками 
других. В  — единственный 
зуб крупного ската Pty- 
chodus (мел). Половина есте

ственной величины.



рого мы видим уплощенное тело с огромными грудными плавниками, при
крепленными вдоль боков, и хлыстовидный, хвост; срединные непарные 
плавники редуцированы почти до исчезновения.

Две следующие группы являются более специализированными. У третич
ных и современных электрических скатов (к которым относится, например, 
Torpedo) большие грудные плавники слились с головой, вследствие чего 
передняя часть тела получила' округлые очертания; в то же время некото
рые мускулы изменились в электрические органы, способные тяжело пора
жать любого коснувшегося их врага. (Мы уже отметили вероятное развитие 
подобного органа у другого, много более древнего донного животного — 
Ceph alaspis). Такие скаты «хвостоколы». как Try доп (рис. 40 С), а также

Р и с . 46. Различные скаты. А — Squatina; В  — Baja ; С — Т г у д о п ;  
I ) — Myliobatis. Эти формы известны по ныне живущим предста
вителям, а также из третичных отложений. (А  — С по Гудричу; 

Т> —  по Бриджу.)

Myliobatis (рис, 467)), имеют колоссально разросшиеся грудные плавники; 
которые соединяются друг с другом впереди головы. У этих форм нередко 
бывает ядовитый «стилет», развившийся из видоизмененного плавникового 
шипа, находящегося на хвосте. Эти две группы появились позже всех 
остальных Chondrichihyes, и в настоящее время они являются, пожалуй, 
наиболее преуспевающими представителями этого класса.

Эласмобранхии претерпели сложное эволюционное развитие. Древнейшие 
эласмобранхии были, невидимому, потомками кладоселахий, приспособив
шимися к смешанной пище; у них одна часть озубления была приспособлена 
к плотоядному питанию, а другая приспособилась к раздавливанию мол
люсков. Тело их было не
сколько приплюснутое. Воз
можно. что именно «смешан
ный» способ питания дал им 
возможность пережить труд
ные, невидимому. времена 
конца палеозоя, когда в морях 
было очень мало других по
звоночных. С увеличением 
моллюскового населения мо
рей и с развитием в этих по
следних богатой фауны костных рыб, из родоначальных форм эласмобран- 
хнй в мезозое развились разнообразные акулы и скаты, которые до сих пор 
занимают важное место в морской фауне позвоночных. [Впрочем, эта гипо
теза происхождения новейших эласмобранхии. связанная с предположением 
о резком сокращении морской фауны в пермском периоде, не может счи
таться достаточно обоснованной и требует серьезной проверки].

G-emundina. Теперь мы вернемся к более древним временам для того, 
чтобы познакомиться с одной рыбой Gcmundina (рис. 4 S )  из ннжнедевон- 
с-ких морских отложении Германии. Эта рыба имеет настолько своеобраз
ное строение, а отношения ее к другим формам настолько проблематичны, 
что мы можем рассматривать ее как единственного представителя отряда 
Ithenanid-a. Тело у нее было сильно уплощенное и похожее по своему об
щему виду на тело современных донных злас-мобранхий— скатов. От боков 
ее тела отходили расширенные парные плавники, особенно сильно были
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увеличены грудные плавники. Хвост был тонкий, с шипом, представляв
шим собою спинной плавник. Кожа была- покрыта кожными зубиками и 
чсшуями, которые на хвосте были расположены в ряды. Под кожными зу
биками. на верхней поверхности широкой головы и на вентральной сто
роне плечевой области, были широкие пластинки; строение их не известно, 
хотя по их положению можно предполагать, что ’это были кожные кости, и 
возможно, что и эта форма тоже является примером типа, присшедшего от 
предков с хорошо развитым панцырем. Большие глаза были направлены 
прямо вверх и почти между ними находились образования, которые, надо 
думать, представляли собою парные носовые отверстия. Рот был в виде 
широкой щели у-переднего конца головы и ограничивался сзади попереч
ными челюстями, за которыми заметны следы ряда жаберных дуг. Многие 
из «шейных» позвонков срастались в сплошной стержень, лежавший за че-

Рпс. 48. Gemundina, рыба из нижнего девона Германии: Вид сверху 
и снизу, Длина оригинала около 2 см. (По Бройли.)

репом, а далее назад мы видим хорошо сохранившиеся тела позвонков, 
имеющих нормальное строение.

Нет ни одной хорошо изученной формы, которая была бы близка к этой 
необыкновенной рыбе. По своему внешнему виду Gemundina похожа на 
скатов, но сходство это представляет собою конвергенцию, вызванную оди
наковыми условиями жизни на дне, так как эти последние формы появи
лись только в юре. Возможно, что Gemundina была предком позднее появив
шихся данных акул отряда Bradyodonti;  но это только догадка: связую
щих форм мы не знаем.

Bradyodonti. Мы уже отметили присутствие в палеозое рыб, которые 
питались моллюсками и которые, повидимому, были настоящими эласмо- 
бранхиями. Однако в каменноугольных отложениях гораздо чаще встре
чаются зубы более своеобразных «моллюскоедов», которых трудно отнести 
к этому отряду. О внешнем виде этих древних «моллюскоедов» мы можем 
судить только по двум-трем образцам. Это приплюснутые формы с боль
шими грудными плавниками, какие были у более древней Gemundi,na и 
у позднее появившихся скатов. Мы можем условно объединить эти своеоб
разные палеозойские формы в отряд Bradyodonti. Это название указывает 
на характерный для них тип медленной смены зубов. Остатки их пред
ставлены главным образом зубами; но этим последним можно различать три 
-обычных типа:
ы



1. Petalodontidae  ( Petalodus ,  Dactylodus, рис. 49 ,4). Зубы этих форм имеют' 
широкие ромбовидные коронки, которые, иовидимому, плотно примыкали: 
к соседним, причем группа таких зубов образует твердую раздавливающую 
«мостовую» . Каждый зуб имел длинный корень, иногда разделенный, иду
щий книзу под некоторым углом к поверхности коронки.

2. Cocliliodontidae. Хотя у этих форм были, поводимому, и мелкие пе
редние зубы, но главная часть озубления у Cochliodus, Deltodus и родствен
ных им типов (рис. 49 В и С) состояла из одной длинной, спирально скру
ченной пластинки на каждой половине каждой челюсти. У взрослых эта 
пластинка представляла собою единое образование, но на ней часто были 
поперечные линии, которые указывают на то, что эта пластинка возникла 
вследствие сращения всего ряда следовавших один за другим зубов.

3. Psammodontidae. У Psammodus (рис. 49 D) озубЛение состояло из немно
гих больших четырехсторонних пластинок, которые и наверху и внизу рас
полагались в два ряда, примыкавших друг к другу по средней линии. Про
исхождение этих пластинок неясно; они образовались, вероятно, вследствие- 
сращения отдельных зубов, но на образцах ископаемых нет никаких при
знаков, которые указывали бы на это.

Брадиодонты были исключительно верхнепалеозойскими морскими фор
мами. Они появились к концу девона и были очень многочисленны в нпж-

Рис. 49. Зубы брадиодонтов. Л  — Petalodus 00-/2): с — корон
ка; г — корень. В  — 1Telodvs; три зуба: вид со отороны ко
ронки (ХЗ/2). С — Deltodus; вид со стороны коронки (Х1/4)- 

D — Psammodus (Х1/2).

некаменноугольную эпоху. В пенсильванском периоде (в среднем н верхнем- 
карбоне) их было еще много, но число их уменьшалось по мере того, кате 
морская фауна беспозвоночных становилась менее богатой. Psammodontidne- 
не были найдены в отложениях моложе каменноугольных; немногие из дру
гих брадиодонтов продолжали существовать в пермском периоде, но юг 
одна из форм этого отряда не дожила до мезозоя.

При скудности имеющихся у нас сведений мы еще далеки от окончатель
ного решения вопроса о происхождении брадиодонтов. Спиральный орган- 
Cochliodonti мог возникнуть вследствие сращения зубов, похожих на зубы 
«разнозубых» акул; простые петалодонтовые зубы могли быть того же про
исхождения; наиболее загадочна эволюция псаммодонтовых пластинок. Не- 
исключена возможность их развития из зубов очень примитивных эласмо- 
бранхий. Однако, согласно другому предположению, уплощенная форма тела 
брадиодонтов могла быть унаследована ими от какого-то типа, похожего на 
Gemundina, причем брадиодонты представляли собою очень древнюю само
стоятельную ветвь челюстноротых.

В верхнем палеозое встречается много разнообразных изолированных ши
пов рыбьих плавников. О некоторых из них известно, что они принадлежат- 
представителям групп, рассмотренных выше, но многие принадлежат, не
сомненно, акулам данного отряда. Однако в большинстве случаев оказы
вается невозможным установить несомненную связь таких шипов с каким- 
нибудь определенным типом зубов. При таком положении подобные шнпы 
обычно объединяются под названием Ichthyodonditeж и им даются — совер
шенно условно — родовые и видовые названия, под которыми они фигури
руют в ожидании того времени, когда мы сможем уверенно отнести их 
к формам, ужо известным по зубам или по другим частям скелета.

Хилеры. В настоящее время в глубоких морях существует несколько 
родов сравнительно редко встречающихся хрящевых рыб — химер, которые-



входят в отряд Нolorrpha.li {цельноголовых). Из нынешних представителей 
этого отряда можно назвать род СЫтаега. Это — довольно подвижные пла
вающие формы, но хвостовой плавник у них часто бывает редуцированный, 
хлыстовидный, со слабыми признаками его настоящего гетероцеркального 
характера. По многим признакам (например, по строению парных плавников 
и совокупительных органов) они похожи на эласмобранхий, но существуют 
и резкие отличия (рис. 50). Часто имеется большой rostrum, и самцы имеют 

^своеобразный шип на «лбу». Жабры покрыты складкой кожи (operculum), 
в противоположность открытым жаберным щелям акул; брызгальца нет. 
Озубление состоит только из большой зубной пластинки в каждой поло
вине челюсти п из одной или двух пар меньших пластинок. Такое строение, 
поьидимому, связано с тем, что химерй питаются моллюсками. Верхние че- 

, люсти неподвижно соединены с мозговой коробкой.
По данным палеонтологической летописи, химеры никогда не были мно

гочисленны, и они известны только с триаса. Согласно наиболее правдопо
добному предположению относительно их происхождения, химеры, быть мо
жет, представляют собою видоизмененных потомков более древних из питав

шихся моллюсками брадиодон- 
тов; спирально скрученные 
зубные пластинки некоторых 
химер но своему облику очень 
похожи на соответствующие 
пластинки кохлиодонтид; в то 
же время большие грудные 
плавники и редуцированный 
хвостовой плавник говорят в 
пользу их происхождения от 
плоскотелых донных форм.

Эволюция низших рыб. Из 
предыдущего видно, что при
митивные челюстноротые ры
бы представляют большое раз
нообразие форм. Несмотря на 

-то, что их история изучена далеко не полно, во многих случаях, как мы ви
дели, можно со значительной степенью вероятности представить себе фило
гению этих форм. Тем не менее, уже при первом появлении самых древних 
известных нам челюстных рыб в нижнем девоне, мы сразу встречаем не 
менее чем три совершенно самостоятельные ветви; Acanthodii. Arthrodira  и 
Oemundina. Родоначальная форма челюстноротых остается пока неиз
вестной.

Мы можем сделать попытку представить себе этого гипотетического 
предка, который должен был существовать в каких-то неизвестных еще си
лурийских континентальных бассейнах. При этом мы воспользуемся имею
щимися у нас данными относительно эволюционной истории групп, про
исшедших от этого гипотетическою предка. Представляется весьма вероят
ным, что этот последний имел наружный пандырь. содержавший настоящие 
кости и.состоявший из пластинок, покрывавших голову, жабры и плечевую 
область, и из чешуи, покрывавших туловище. Некоторое количество костей 
Существовало, вероятно, также и внутри тела. Тело этого гипотетического 
предка было, вероятно, довольно плоское и широкое, на что указывает форма 
тела у Arthrodira. Gemundina,, Brady odonti  и у примитивных эласмобранхий; 
в пользу этого говорит и тот факт, что уплощенное тело являлось обычным 
для древнейших бесчелюстных типов. В эволюционной стадии, предста
вленной Arthrodira  и Antiarchi,  челюсти были, вероятно, зачаточные; пар
ные конечности были тоже в примитивном состоянии, причем более раз
виты были, повидимому, грудные плавники.

От такого гипотетического предка могли произойти, с одной стороны, 
Arthrodira  и Antiarchi: в этом случае эволюционный процесс сопровождался 
чрезвычайным увеличением костных образований, потерей чешуи и разви- 
.68

Рис. 50. Череп ж плечевая область юрской химеры 
Acanthorhina. (По Фраасу). Около 1/5 натуральной 
•величины. Наверху справа — нижнечелюстная зуб
н ая  пластинка юрской химеры М уriacanthus. Що 

Дину.)



днем своеобразных челюстей и конечностей. С другой стороны, от такой же 
родоначалытой формы могли произойти Acanlliodii и другие, более новые 
типы рыб; при этом челюсти и конечности испытывали более обычное, 
«нормальное» для рыб, развитие, а тело приобретало более округлую в по
перечном сечении форму.

Оставляя в стороне эту область догадок и гипотез, мы можем отметить 
три выдающейся важности факта в истории Chondrichthyes:

1. В процессе эволюции этих рыб происходила редукция костей и кож
ного нанцыря. .Кости были, иовидимому, у всех древнейших девонских 
рыб, но у Chondrichtliyes, существовавших после девона, кости почти не 
известны, а кожные защитные образования редуцировались в сравнительно 
редкие шины и мелкие кожные зубики.

2 Хрящевые рыбы изменялись в сторону приспособления к морскому 
образу жизни. Родоначальные формы были, возможно, пресноводными ры
бами, но подавляющее большинство рыб этого класса к каменноугольному 
периоду переселилось в моря, а после палеозоя пресноводные формы почти 
совсем не известны. (В противоположность истории костных рыб Ostekh- 
ihyes, которые сравнительно поздно заселили океаны.)

3. Акулоподобные типы были, в конечном счете, сравнительно «мало 
удачным» классом позвоночных. Большинство групп Ckondrkhth'yes  вы
мерло еще в палеозое; до нашего времени дожили только два из восьми 
о трядов, на которые мы делим этот класс. Это представляет резкий контраст 
истории костных рыб, которые, становясь все более и более многочислен
ными, быстро заняли ведущую роль в истории водных позвоночных.



Г Л А В А  IY

К О С Т Н Ы Е  Р Ы Б Ы

Рассмотренные до сих пор группы играли важную роль в более древних 
периодах. Позже количество этих рыб сильно сокращалось, и вместе с тем 
прогрессивно возрастало значение высших рыб, составляющих класс 
OsteicMhyes (костные рыбы). Эти рыбы появляются в пресноводных бас
сейнах среднего девона, после чего они быстро развиваются, и к концу па
леозоя нераздельно господствуют в озерах и реках. К этому же времени 
они заселили также и моря, а в настоящее время группа включает не только

всех пресноводных рыб, но также и 
огромное большинство морских форм.

Существует три главных подраз
деления класса OsteicMhyes, на кото
рые мы будем постоянно ссылаться 
(рис. 51). В тот момент, когда этот 
класс впервые появляется в геологи
ческой летописи, он уже оказывается 
разделенным на эти три самостоятель
ные труппы, которые, впрочем, были 
гораздо ближе друг к другу, чем 
теперь. Вот эти группы: 1) подкласс 
Actinopterygii  — лучеперые («луче- 
плавниковые») рыбы, вначале встре
чавшиеся очень редко, но впоследствии 
занявшие господствующее положение; 
2) подкласс Crossopterygii  — кистепе- 
рые (кистеплавниковые) рыбы — вы
мершие формы, которые стояли близко 
к родословной линии наземных позво
ночных; 3) подкласс Dipnoi  — двояко
дышащие (легочные) рыбы — боковая 
ветвь, отделившаяся от предыдущей 
группы, первоначально богатая форма
ми и широко распространенная, теперь 
же представленная только тремя родами.

Как указывает самое название класса, для этой группы характерно на
личие костей не только во внутреннем скелете, но также и на поверхности 
тела в виде чешуй и пластинок, расположенных в определенном порядке. 
Все примитивные формы, повидимому, имели некоторого рода воздушный 
мешок или легкое (в противоположность ранее описанным группам). В строе
нии головного мозга и других систем органов замечаются признаки про
грессивного развития.

Примитивные члены всех трех подклассов, повидимому, были активными 
плавающими типами с веретенообразным туловищем и гетероцеркальным 
хвостовым плавником. Строение этого последнего может значительно изме
няться, и почти у всех более новых членов класса хвост начинает приобре
тать симметричное строение. У двоякодышащих и у кистеперых такая сим
метрия достигается развитием дифицеркального хвоста. У лучеперых типов
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Рис. 51. Родословное дерево костных рыб 
(Osteich thyes).



поверхностная (наружная) симметрия достигается иначе. У более древних 
лучеперых имелся один спинной плавник, у других форм таких плавни
ков было два. У всех имеется по одному анальному плавнику.

Скелет. Конечно, не только Osteichthyes  (костные рыбы) имеют кости. 
Мы видели, что кости были у бесчелюстных форм, а также у древних аку
лоподобных; присутствие какого-то костного скелета было, вероятно, ха
рактерно для основной эволюционной линии позвоночных на протяжении 
всей древнейшей истории этой группы. У низших рыб замещающие кости 
были, повидимому, сравнительно редки и скоро совсем перестали разви
ваться, в то время как у древних представителей настоящих костных рыб- 
внутренние хрящевые образования в весьма значительной степени замеща
лись костями. У многих древних форм из Agnatha, Placodermi и даже 
Chondrichthyes голова и плечевая область были покрыты кожным панцырем 
из пластинок, а туловище — чешуями. Но в то время как «панцырные» 
представители этих более примитивных групп рано вымерли или утратили 
нанцырь, костные рыбы в значительной степени сохранили эти чешуи н 
пластинки. Мы отметили, что расположение головных пластинок у древних 
типов было изменчивое. В противоположность этому, у всех.представителей 
рассматриваемого класса можно заметить общий основной план в располо
жении костных пластинок, покрывающих головную и плечевую области; 
этот план прослеживается, с некоторыми изменениями, у всех членов дан
ной группы. Такое постоянство в расположении покровных костей указы
вает на то, что все костные рыбы происходят от общего ствола. Во многих 
случаях история отдельных костных элементов может быть прослежена и 
дальше — у наземных форм; так, например, почти каждая кость человече
ского черепа может быть довольно точно сопоставлена с ее гомологом 
рыбы.

У костных рыб обычно наблюдается значительное окостенение внутрен
него скелета туловища и хвоста. У древнейших форм тела позвонков часто 
не окостеневают, но невральные и гемальные дуги и ребра обычно 'являются 
костными элементами так же, как и многие скелетные части срединных не
парных плавников. Степень окостенения парных плавников и поддержи
вающих их поясов несколько изменчива, но первоначально все их главные 
элементы, повидимому, были костными.

Чешуи. У древних костных рыб туловище и хвост были целиком за
ключены в панцырь, состоявший из сплошных и обычно перекрывающих 
друг друга рядов костных чешуй, которые в наиболее примитивной стадии 
своего эволюционного развития были, вероятно, ромбовидными. Эти чешуи 
в значительной степени защищали тело, не препятствуя необходимой его 
подвижности. Кроме того, часто присутствовали и кожные зубики (плакоид- 
ные чешуи), находившиеся на поверхности чешуй в качестве скульптурных 
элементов. Чешуи были у многих Ostracodermi, у некоторых Placodermi, 
а также у древнейших Chondrichthyes, но у этих последних они исчезли, 
а остались, в качестве защитных элементов кожи, только кожные зубикн.

У древнейших костных рыб известны чешуи двух главных типов: кос- 
моидные и ганоидные (рис. 52). Первый тип существовал у кистеперых и 
у двоякодышащих. Их основание состояло из параллельных слоев костной 
ткани. На нем лежал костный губчатый слой, содержавший многочислен
ные полости для кровеносных сосудов; наружный слой состоял из дентина 
(называемого «космином») с многочисленными пульповыми полостями и 
с поверхностным тонким покровом из блестящей эмали. Такая чешуя, 
быть может, представляет собою группу сросшихся костных зубиков, со
единившихся с основной пластинкой из костной ткани покровного про
исхождения.

Второй древний тип чешуй был свойствен более древним лучеперым. 
Эти чешуи, называемые ганоидными, имеют, как и космоидные чешуи, сло
истое костное основание, средний слой, содержащий сосуды, и слой коемияа. 
По вместо тонкого слоя эмали па ганоидной чешуе был толстый покров из 
концентрических слоев эмалеподобного вещества, называемого «ганоинем».
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Существенно, что почти точно такого же типа чешуи были у акул отряда 
Acantliodii; возможно, что ганоидная чешуя представляет примитивный тип 
чешуй, а космоидная чешуя получилась вследствие редукции поверхност
ных слоев ганоидной чешуи.

Термин «ганоиды» часто употребляется применительно к определенной 
группе древних костпых рыб. В таком смысле этого слова этот термин при
ложим к примитивным лучеперым. с чешуями ганоидного типа. Но, к со
жалению, он часто употребляется по отношению к любым рыбам примитив
ного облика с толстыми блестящими чешуями и к формам как с ганоид
ными, так и с космоидными чешуями.

Оба эти типа чешуя претерпели большие изменения и значительную ре
дукцию; из ныне живущих рыб ни одна не имеет космоидных чешуй; не
многие имеют чешуи ганоидного типа.

Скелет головы. В задней части тела внутренний скелет и состоящий из 
чешуй кожный покров образуют две самостоятельные единицы. Но другое 
положение существует в области головы и плечевого пояса: эти отделы тела 
покрыты вместо чешуй-костными пластинками, похожими по своему строе
нию на чешуи остальной части тела. Эти пластинки приходят в соприко-

Рие. 52. Вертикальные разрезы чешуй: А  — Acanthodes — акулы из Асоп- 
thodii; В —■ Cheirolepis— девонской рыбы из Actinopterygii; С— Мед а 1л- 
chthys — каменноугольного представителя Crossopterygii. Все рисунки силь
но увеличены. Ъ — слоистое основание из костного или костеподобного 
материала: с — слой космина; д — поверхностный слой — эмаль или слой 

вещества, похожего на эмаль (ганоина). (По Гудричу.)

сновение с внутренними скелетными элементами и в значительной степени 
замещают их. Мозговая коробка и верхние челюсти акул — обычно отдель
ные, самостоятельные элементы; у костных рыб присутствие кожных эле
ментов спаяло их в одно сложное образование —1 настоящий череп. Нижняя 
челюсть тоже сложная, и даже плечевой пояс носит двойственный характер, 
а  именно — кожные кости срослись с лежащим под ними первичным поя
сом. Таким образом, у костных рыб (и у всех высших типов) мы имеем 
сложный комплекс краниальных (черепных) образований, состоящий частью 
из хрящей или замещающих костей, частью же из покровных кожных эле
ментов (ср. рис. 7).

Наше описание расположения этих костей не будет основано на черепе 
какой-либо одной рыбы, так как различные формы значительно варьируют 
в этом отношении. При рассмотрении черепа примитивных костных рыб мы 
будем иметь в виду ту основную схему, которая, несмотря на все измене
ния, может быть прослежена не только у различных групп рыб, но также и 
у всех наземных типов. К этой морфологической схеме предполагаемого при
митивного черепа приближается расположение черепных элементов у при
митивных лучеперых (например у Cheirolepis, рис. 54) и у кистеперых 
Osteolepis  и Eusthenopteron  (рис. 53). Для обозначения различных элемен
тов мы по мере возможности пользуемся теми названиями, которые упо
требляются при описании черепа человека или других высших типов.

Кожные кости. Самой большой и наиболее заметной группой кожных 
костей является та, которая образует щит, защищающий верхнюю и боковые 
стороны головы. Мозговая коробка прирастает к середине нижней поверх
ности этого щита; к задне-боковым краям часто прикрепляются задние 
концы первичных челюстей, которые таким образом связываются с осталь
ными черепными образованиями. Главный ряд зубов у большинства кост- 
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Рис. 53. Строение черепа у кистеперых. А — череп E u s t h e n o p t e r o n ,  из верхнего девона С. Америки; вид сверху. 
В  — вид о небной стороны. С — O s i e o l e p i s  из среднего девона; вид сбоку черепа и области жаберной крышки. 
.D, Е ,  F — схемы, показывающие внутреннее строение O s t e o l e p i s .  На D  пластинки жаберной крышки и кости щеч
ной области удалены и видна первичная верхняя челюсть. На2£ первичная челюсть и гиомаядпбулярнын хрящ уда
лены, чтобы показать мозговую коробку и ее отношение к кожной крыше черепа. На F  — обособленная мозговая 
коробка. Верхняя челюсть и нёбная область O s i e o l e p i s , изученные недостаточно, восстановлены по одному из более 
новых представителей кистеперых, а  — суставная поверхность на мозговой коробке для сочленения с верхней 
челюстью; Ъ о  — basioocipitale; Ь г  — branchiostegalia (костные жаберные лучи) области глотки; o s  — область основ
ной клиновидной кости (basiosphenoideum) мозговой коробки, у кистеперых частично не окостеневающая, но 
на В  покрытая точками; c l  — clavicula; с о  —  circumorbitalia; c i  — cleithrnm; d s o  — snpraoocipitale dermale (кожная 
верхняя затылочная кость; е — этмоидная область мозговой кости; ее — eetopterygoideum (наружная крыловпдпая 
кость); е п  — наружные носовые отверстия; е о  — exoccipitalia (боковые затылочные кости); е р  — epipterygoideum 
(или metapterygoideum); f  — frontalia (лобные кости); д  —  gularia (яремные пластинки); h y  — hyomandibulare (гпо- 
мандибулярпый хрящ); in  — хоаны; ю р  — interoperoulum (межкрышечная кость, межкрышка); j  — jugaie (скуловая 
кость); I  — lacrimale (слезная кооть); т  — т а  ilia (верхнечелюстная кость); п с  — нооовая капсула: о  — operculum 
(крышечная кость, крышка); о р  — opisthoticum (заднеолуховая кооть); o t — олуховая область мозговой коробки с 
сочленозной поверхностью для hyomandibulare; р  — parasphenoideum; р а  — parietale (теменная кость); jp a l  { p i  на 
рис. 54) — palatinum (нёбная кость); p f  —  praefrontale (предлобная кооть); p o f — postfrontale (заднелобная кость);- 
р г п  — пинеальное отверстие; р т — ргаетахШа (предчелюстная кость); р о  — postorbitale (заднеглазничная кость); 
p o p  — proeopexcnlum (предкрышечная кость, предкрышка); р о г  — postrostrale; p o t  — positempnrale (задневисочная 
кость); p r o  — probtioum (передняя слуховая кость); p t  — pterygoideum (крыловидная кооть); p v  — praevomer (пред- 
сошник); q  — quadratum; г  — restrale; .9 — suprapterygoideum; s e t  — eupracleithrum; s m  — supramaxilla; s o  — supra- 
orbitale (надглазничная кооть); s o p  — subopereulum (подкрышечная кость, педкрышка); s p  — отверстие брызгальца; 
s q  — squamosum (чешуйчатая кость); s t  — supratemporale; t  — tabularia. (A , Б  — по Брайэиту, Уотсону u Стешино,

С  — по Гудричу).

63*



’ных рыб располагается на наружных элементах этого комплекса кроющих
КОСТОЙ.

Для рассмотрения этих покровных костей удобно разделить их на не
сколько групп.

1. Парные элементы, расположенные вдоль средней линии головы. Наи- 
•более заметными из этих элементов являются лобные кости (fro n ta lia ) , лежа
щие между глазами, а далее назад — теменные (p a r ie ta lia )  (те и Другие 
являются важными элементами в человеческом черепе). Впереди лобных 
костей часто имеется пара носовых; но эта область у рыб весьма изменчива 
Л1 может быть занята, например, одной ростральной пластинкой или группой 
ростральных костей. Если имеется пинеальное отверстие, то у рыб оно на-

;Рис. 54. Череп и плечевая область Cheirolepis, cj еднедевонского предста
вителя Palaeoniscidae. А  — вид сверху, С — вид сбоку и В  — вид спереди.
(Почти в натуральную величину). (По Уотсону). В  — нёбо у Palaeoniscidae, — 
реставрация, основанная главным образом на описании Eurylepis, которое 

дано Уотсоном. Объяснение сокращений см. под рис. 53.

сходится обычно между лобными костями; у наземных же форм оно лежит 
между теменными костями.

2. Краевые элементы, несущие зубы: предчелюстные кости (praem axil- 
lae ) — челюстные кости (maxillae); последние обычно гораздо больше первых.

3. Окологлазничное кольцо костей, до некоторой степени варьирующее по 
.их количеству и расположению. Часто можно видеть предлобную (pra,efron- 
ta le ), слезную <lacrimale), скуловую (jugale), заднеглазничную (postorbitale). 
и заднелобную (postfron tale).

4. Кости, покрывающие щечную область между орбитой и челюстным со
членением. Эта область нередко слабо развита у рыб; здесь главным эле
ментом может быть чешуйчатая кость (squam osum ), а, кроме того, могут при- 
•сутствовать менее крупные и более изменчивые кости, как, например, ква
дратноскуловая (quad ra to ju g a le). У лучеперых рыб (Actinopterygii) щечная 
область слабо развита, и значительная часть ее покрыта элементом, связан- 

•ным с жаберной крышкой лредкрышечной костью (praeopercu lum ).
5. Щель для брызгальца (sp iracu lum ), если она присутствует, лежит над 

-только что упомянутой группой; над ней, сбоку от срединного ряда, лежат 
-маленькие элементы, которые иногда удается определить как гомологи меж-
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височной (in te rtem pora le) и надвиоочной (supratem porale) кости примитив
ных тетрапод.

6. Задний краевой ряд костей обычно включает по средней линии кожное 
sup rao cc ip ita le  (непарное или парное) и по бокам— tab u la ria .

Кожные кости развиваются также в коже, выстилающей крышу рта. 
Удлиненный парасфеноид (paraspbenoideum ) лежит по средней линии под 
передней частью мозговой коробки. Справа и слева от него имеется по 
одному ряду кожных костей, лежащих ниже примитивной челюсти акуловых 
и скрывающих, а также в значительной степени замещающих это образова
ние. К числу этих костей относятся: предсошник (praevom er), небная кость 
(pa la tin u m ), эктоптсригоид (ectopterygoideum ) и птеригоид (pterygoideum ); эта 
последняя кость тянется назад к челюстному сочленению.

Нижняя челюсть (рис. 55) состоит из кожных костей (за исключением 
области сочленения). Главным несущим зубы элементом является зубная

Рис. 55. Нижняя челюсть у костных рыб. Слева—вид с наружной стороны. 
Справа — виде внутренней стороны. А  — Nematoptychius. примитивная луче- 
перая рыба {.Actinopterygii). В  — Megalichthys, каменноугольная кистеперая 
рыба. С — Sagenodus, каменноугольная двоякодышащая рыба (articulare не 
окостеневало) апд — angulare (угловая кость); art— articulare (сочленовная 
кость); сот — согопаге (Еенечная кость); d — dentale (зубная кость); part—ргае- 
articulare (предсочленовная кость); pos — postspleniale (заднекрышечная 
кость) s — spleniale (крышечная кость); sang — supraangulare (надугловая

кость). (По Уотсону.)

кость (dentale); ниже — позади нее на внешней стороне — имеется ряд костей, 
•состоящий часто из крышечной кости (spleniale), заднекрышечной (post- 
spleniaie), угловой (angulare) и надугловой (supraangulare); на внутренней 
стороне имеются маленькие венечные кости (coronaria) и предсочленовная 
КОСТЬ (praearticulare).

Жаберная область у костных рыб покрыта крышкой (в противополож
ность обычному для акул положению жаберных щелей на наружной поверх
ности тела). Жаберная крышка поддерживается группой костей, обычно со
стоящей из большой крышки (operculum) и менее крупных костей пред- 
крышки (praeoperculum) и подкрышки (suboperculum), а под областью 
глотки между нижними челюстями располагается группа яремных пласти
нок (gularia).

Первичный плечевой пояс у этих рыб сохраняется, но к нему присоеди
няется группа кожных костей; у типичных форм мы видим: внизу — клю
чицу (clavicula), над нею — более крупную кость — cleithrum; кроме того, 
одна кость (или более) прочно соединяет плечевую область с табуляцией 
областью черепа (рис. 94 И).

5 Зак. 844. — А. Ш. Р о м е р .  Палеонтология позвоночных 65



Завещающие кости. Многие функции, обычно выполняемые внутрен
ними скелетными образованиями, переходят здесь к кожным костям, но 
первые все же продолжают существовать. Мозговая коробка (см. также 
рис. 86) на своей верхней стороне часто оказывается неполной, так как го
лова защищена сверху покровом из кожных костей. Всегда имеется некото
рое число окостенений, хотя у многих форм сохраняется значительное коли
чество хряща. В задней (затылочной) области вокруг отверстия, через кото
рое проходит спинной мозг (fo ram en  m ag n u m ), обычно развиваются: внизу — 
нижняя затылочная кость (basioccip ita le), вверху — верхняя затылочная 
кость (su p raocc ip ita le), а по бокам пара боковых затылочных костей (exocci- 
p ita lia ) . Впереди затылочной области вентрально лежит основная клиновид
ная кость (basisphenoideum ), выше которой может быть несколько варьирую
щих боковых элементов. Далее впереди иногда бывает окостенение в.перед
ней части мозговой коробки — решетчатая, или этмоидяая кость (ethm oideum ). 
У задне-бокового угла мозговой коробки, в области, где скрыто внутреннее 
ухо, обычно имеется два окостенения: передняя слуховая кость (prooticum ) 
впереди ушной полости и задняя слуховая кость (op istho ticum  или parocci-

Рис. 56. Барные плавнпки костных рыб. Грудные 
плавники: А  —  Ceratodus, современная двоякодыша
щая рыба; В  — Eusthenopteron, верхнедевонская ки
степерая рыба: С — Polypterus, нынешний родия Par- 
laeoniscidae. Брюшные плавники: D — Scaphyrhynchus 

( и з  осетровых); Е  — Polypterus. (Главным образом по 
Гудричу.)

p ita le )  позади этой области и сбоку от боковых затылочных костей (exocci- 
p ita lia ) .

Первичные челюсти типа акуловых почти целиком замещены кожными 
костями нёба, главным образом птеригоидами. Однако у примитивных рыб 
некоторые замещающие кости, лежащие в крыше ротовой полости, могут 
помещаться кнутри и кверху от птеригоида и представлять собою первона
чальную верхнюю челюсть. Особенно постоянны два члена этой группы: 
квадратная кость (quadra.tum ), находящаяся в задне-наружном углу и сочле
няющаяся с нижней челюстью, и лежащая впереди эпиптеригоидная кость 
(ep ip te ry g o id eu m  или m etap te ry g o id eu m ), сочленяющаяся с мозговой короб
кой. Гиомандибулярный отдел подъязычной дуги обычно служит, так же 
как и у акул, для соединения челюсти с мозговой коробкой; в этом элементе 
может оказаться одно-или даже два окостенения [h y o m an d ib u la re  и sym ple- 
c t ic u m ] . Первичная нижняя челюсть почти полностью замещена кожными 
костями и обычно представлена лишь одним маленьким задним элементом, 
сочленовной костью (a rticu la re ), которая образует сочленение с квадратной 
костью.

Жаберные дуги хорошо развиты и часто хорошо окостеневают.
П а р н ы е  п л а в н и к и  (рис. 56). Из всех костных рыб некоторые Actinopta- 

г у д  И (лучеиерые рыбы) имеют, повидимому, наиболее примитивные парные 
плавники. У  древнейших форм этой группы плавники имели, повидимому, 
сравнительно широкое основание, и их скелет состоял из большого количе
ства параллельных костных или хрящевых палочек. Такое, по существу, 
строение наблюдается у Cladoselachii — кладоселахий. У  лучеперых рыб 
внутренние скелетные элементы плавника обычно коротки, а поэтому 
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имеется только сравнительно маленькая покрытая чешуями мясистая ло
пасть; большая же часть плавника состоит из кожной перепонки, укреплен
ной кожными плавниковыми лучами. По этому-то признаку группа и полу
чила свое название.

У кистеперых и двоякодышащих рыб в плавнике развилась, наоборот, 
большая лопасть, а кожные лучи образуют здесь только бахрому вдоль ее 
краев. В плавнике этого лопастного типа произошло большое изменение 
в строении скелета. Только один массивный элемент сочленяется с поясом 
конечностей. Вне этой части у кистеперых элементы скелета плавника имеют 
неправильно ветвистое расположение. Однако у двоякодышащих и некото
рых кистеперых развился листовидный плавник, скелет которого состоит 
из длинной членистой средней оси с симметрично расположенными боко
выми ветвями. Это представляет аналогию 
строению плавника у акул P le u r a c a n th o d ii .

Плавники акул укреплены длинными тон
кими роговыми лучами. У костных рыб такие 
образования тоже могут присутствовать, но они 
обычно сильно редуцированы. Мясистая лопасть 
плавника у костных рыб покрыта чешуями, а 
остальная часть плавника к тому же укреплена 
плавниковыми лучами, состоящими из длин
ных тонких измененных чещуй, расположенных 
рядами. Такие лучи имеются как в парных, так 
и в непарных плавниках.

Легкие. У костных рыб всегда имеются жаб
ры, в количестве не более пяти; они покрыты 
opercu lum  и открываются общей щелью, лежа
щей непосредственно перед плечевой областью.
Кроме того, у примитивных типов имелось, по- 
видимому, и брызгальце, которое, однако, отсут
ствует у большинства современных костных рыб.
Но легочное дыхание, которое в нашем пред
ставлении естественно связывается с наземными 
формами, получило свое начало на ранней ста
дии истории эволюции костных ]3ыб (рис. 57).

В наиболее примитивном состоянии этот ор
ган оказывается, повидимому, у ныне живущей 
примитивной лучеперой рыбы P a ly p te r u s ; у 
этого последнего имеется двураздельный мешок, 
открывающийся в глотку с брюшной ее сто
роны и расположенный в нижней части груд
ной клетки, — там, где у наземных животных 
находятся легкие. Возможно, что подобного типа 
легкие существовали у вымерших кистеперых рыб; функционирующие лег
кие имеются у всех нынешних D ip n o i .

Чтобы найти ключ к пониманию развития легких у водных форм, сле
дует обратиться к образу жизни только что упомянутых современных рыб. 
Они живут в таких областях (например — верховья Нила), где существуют 
сезоны доящей, чередующиеся с сезонами засух. В течение дождливого 
сезона легкие бесполезны. Но в сухое время года, когда реки в значитель
ной степени высыхают, а вода сохраняется только в небольших застойных 
водоемах, в этой стоячей воде обыкновенные рыбы гибнут мириадами, 
и лишь те рыбы, которые имеют легкие, могут пережить до следующего 
сезона дождей. В совершенно аналогичных условиях, в реках и озерах, 
подвергавшихся периодическому высыханию, жили, повидимому, девонские 
костные рыбы, насколько об этом можно судить по характеру содержащих 
их остатки отложений. При таких условиях легкие были для них весьма 
важными органами.

Но присутствие у рыб легких имеет и явно невыгодные стороны. Перво-
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Ряс. 57. Схема, показывающая 
развитие легких у рыб и у 
четвероногих (Tetrapoda). Сле
ва — поперечный разрез пище
вода и легких. Справа — про
дольное сечение, д — пище
вод, I — легкое. А — парные 
вентральные легкие, суще- 

. ствующие у тетрапод, афри
канской и южноамериканской 
двоякодышащих рыб и у Ро- 
lypterus. В  — легкое находит
ся на дорзальной стороне, но 
канал, соединяющий его с 
глоткой, примыкает к вен
тральной стороне этой послед
ней (у австралийской двояко
дышащей рыбы). С— един
ственное дорзальное легкое — 
воздушный пузырь — с дор
зальным каналом (у большин

ства лучеперых рыб).



Начально легкие лежали, повидимому, в нижней части груди, а это могло 
способствовать перенесению центра- тяжести кверху. В связи с этим 
у двоякодышащих рыб легкое переместилось к верхней стороне тела, хотя 
трубка (воздушный канал), соединяющая легкое с глоткой, может попреж- 
нему прикрепляться к нижней стороне этой последней. А у всех остальных 
современных рыб легкое или воздушный (плавательный) пузырь предста
вляет собой простой мешок, который отходит от верхней стороны пищевода.

Итак, при особых условиях, которые, как мы предполагаем, были ши
роко распространены в девоне и которые существуют в некоторых областях 
и ныне, легкое является полезным дополнительным органом дыхания, но 
при более нормальных климатических условиях оно не могло бы иметь 
такого существенного значения. У большинства ныне живущих рыб (луче- 
перых) легкое почти полностью утратило свою первоначальную функцию. 
Однако образование это не исчезло: оно лишь изменилось, приспособив
шись к несению другой весьма важной функции. Оно существует у боль
шинства современных рыб в качестве плавательного пузыря, который 
является гидростатическим органом. При наполнении или опорожнении 
этого мешка удельный вес рыбы изменяется, что дает возможность ей 
всплывать вверх или погружаться глубже в воду.

У низших позвоночных ноздри являются просто мешками, которые 
открываются на наружной поверхности головы. У наземных форм имеются 
также внутренние ноздри (хоаны) в крыше рта. Таких внутренних отверстий 
нет ни у одной из известных нам лучеперых рыб, но у двоякодышащих 
и у кистеперых рыб хоаны развились очень давно, давая возможность вби
рать воздух в легкие без открывания рта и без риска «захлебнуться» водой.

Предки костпых рыб. Появление костных рыб в геологической лето
писи кажется внезапным. В силуре нет никаких следов этой группы; най
дено только несколько обломков, которые, быть может, окажутся нижне
девонскими. В среднем же девоне эта группа оказывается вполне опреде
лившейся й представленной разнообразными формами, уже занимая господ
ствующее положение. Начальные стадии их эволюции должны были иметь 
место гораздо раньше, причем развитие это происходило, вероятно, в реках, 
осадки которых могли не сохраниться до нашего времени.

Мы не знаем общего предка всех групп костных рыб, но мы можем 
представить себе со значительной степенью вероятности многие черты его 
строения, исходя из признаков примитивных кистеперых и лучеперых рыб. 
Тело этого предка должно было иметь веретеновидную форму с гетероцер- 
кальным хвостовым плавником, с одним или двумя спинными плавниками 
и одним анальным. Парные плавники имели, вероятно, широкое основание 
и умеренной величины мясистую лопасть, со скелетом из параллельных па- 

. лочек (ось, если она существовала, была слабо развита). Туловище и хвост 
были покрыты ромбоидальными чешуями, вполне возможно, ганоидного 
типа; голова, жаберная и плечевая области были покрыты хорошо разви
тыми костными пластинками, общее расположение которых соответствует 
данному уже нами описанию. Внутренний скелет области головы, пови
димому, хорошо окостеневал, скелет же туловища окостеневал, вероятно, 
менее совершенно. В дополнение к жаберному дыханию существовала, воз
можно, пара вентральных легких, но хоаны, вероятно, еще не развились.

Древнейшие лучеперые рыбы, к рассмотрению которых мы скоро пе
рейдем, были очень близки этому гипотетическому предку, хотя и они были 

■ уже несколько специализированными формами. Нетрудно заметить, что 
с этой гипотетической формой по многим признакам сходны нижнедевон- 

. ские Acanthodii: по строению плавников, по характеру чешуй и наличию 
головных пластинок.

Эти акулы являются, повидимому, в некоторой степени регрессивными 
формами в отношении развития скелета и отличаются наличием шиповид
ных поддержек плавников, но при всем этом они могли стоять близко 
к предкам рыб рассматриваемой группы. Костных рыб можно, пожалуй, 
рассматривать как одну из многих ветвей, обособившихся от примитивного 
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ствола панцирных акул, но эта ветвь в своей эволюции продвинулась так 
далеко вперед и развилась так успешно, что мы вправе выделить O stei-  
c h th y e s  как самостоятельный класс высших рыб.

Лучеперые рыбы. Из трех групп костных рыб первой мы рассмотрим 
группу лучеперых, таю как древнейшие представители ее были, повиди- 
мому, несколько ближе к вероятному общему предку костных рыб, чем 
какие-либо представители двух остальных групп; кроме того, лучеперые, 
бывшие вначале сравнительно редкими формами, впоследствии заняли 
главную роль в истории рыб. Все ныне живущие пресноводные рыбы, за 
исключением трех родов двоякодышащих, принадлежат к подклассу луче
перых так же, как и все морские формы, за исключением сравнительно 
малочисленных акул и скатов.

Лучеперые рыбы могут быть подразделены на три отряда: 1) C K ondro- 
s ie i . к которым относятся примитивные палеозойские формы и редкие или 
регрессивные нынешние преемники этих последних; 2) H o lo s te i — главным 
образом мезозойские рыбы, происшедшие от C h o n d r o s te i и ведущие к 3) Т е-  
le o s te i — группе, занимающей господствующее положение, начиная с мела.

У древнейших из известных лучеперых рыб хвост был гетероцеркаль- 
пый, как и у древнейших двоякодышащих и у многих кистеперых. Однако 
отличительный признак гетероцеркального хвостового плавника лучеперых 
заключается в отсутствии плавниковой перепонки над позвоночным стол
бом. В связи с этим у представителей данной группы почти никогда не 
развивался дифицеркальный хвост, который, вообще говоря, возникает * 
в результате эволюционного процесса разрастания верхней лопасти (здесь 
обычно отсутствующей) до размеров нижней. Однако аналогичный резуль
тат достигается развитием гомоцеркального хвостового плавника (рис. 3 D ), 
поверхностно-симметричного типа, существующего у T e le o s te i  {костистых 
рыб); в гомоцеркальном плавнике существует только нижняя лопасть, 
а покрытый чешуями кончик хвоста редуцирован и уже не выступает за 
пределы закругленного заднего окончания тела. В конечном результате 
получается хвостовой плавник, по своему внешнему виду несколько напо
минающий дифицеркальный, но совершенно иного строения.

В противоположность другим костным рыбам, у лучеперых мускула
тура и внутренний скелет обычно принимают мало участия в строении 
парных плавников (рис. 56 D  и Е ), которые поддерживаются главным 
образом длинными кожными лучами. Внутренний скелет плавников со
стоит обыкновенно из некоторого количества коротких параллельных кост
ных палочек, которые могут непосредственно сочленяться с плечевым 
поясом, хотя иногда в некоторой степени бывает развита и ось. В противо
положность двум остальным группам, у лучеперых имеется только один 
спинной плавник. У древних лучеперых рыб над передним краем спинных 
плавников и хвостового часто имеются ряды крупных V-образных чешуй 
(fu lcra), образующих водорез, который защищает плавник. Такие чешуи 
нельзя встретить у рыб других групп; у большинства позднейших луче
перых они отсутствуют.

Первоначально чешуи имели типичное для ганоидных чешуй строение; 
у древнейших форм они обычно имели ромбические очертания; у более 
новых типов, в особенности у H o lo ste i и T e le o s te i , чешуи иногда становятся 
округлыми и тонким и утрачивают ганоин или совершенно исчезают.

У древнейших лучеперых рыб общее распределение костных пластинок 
на голове вполне соответствовало описанному выше плану (рис. 54 и 55 Л). 
Однако расположение этих костей в пределах группы варьирует в огром
ной степени (ср. рис. 71). У некоторых форм число костей в различных, 
областях возрастает; но очень часто замечается уменьшение количества 
элементов. Это особенно часто наблюдается в щечной области. Первичные 
верхние челюсти часто не имеют тесной связи с кожными элементами 
крыши черепа, а гиомандибулярный элемент обычно велик, хорошо окосте
невает и несет важную функцию, поддерживая челюсть; обыкновенно с ним 
связан дополнительный элемент (sym plecticum ). Мозговая коробка у прнми-
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тивных форм, повидимому, окостеневала, но у некоторых форм степень 
окостенения уменьшается. Типично имеется ряд острых конических зубов 
на краях челюстей, а кроме того — большое количество более мелких зубов 
внутри рта. В озублении наблюдается большое разнообразие: иногда оно 
продолжаемся в область глотки, где у различных групп развиваются тупые 
раздавливающие зубы.

Первоначально крупные яремные пластинки (gularia), покрывавшие 
глотку, часто редуцируются в группу мелких тонких лучей жаберной пере
понки (branchiostegalia). Кожная часть плечевого пояса первоначально со
держит и ключицу и cleithrum, но первый из этих элементов в дальней
шем может исчезнуть.

Ни у одной из нынешних и ископаемых форм нет несомненных призна
ков присутствия внутренних ноздрей (хоан); брызгальце имеется только 
у примитивных форм; никогда не бывает отверстия для пинеального глаза. 
Легкое хорошо развито только у P o l y p t e r i n i ; у всех остальных ныне живу
щих форм оно представляет собою одиночный дорзальный мешок, который 
лишь в незначительной степени функционирует или даже совсем не функ
ционирует в качестве органа дыхания, а у многих T e le o s te i  (костистых рыб) 
он уже не сообщается с пищеводом.

Лучеперые, подобно другим группам костных рыб, первоначально были, 
повидимому, пресноводными формами. Да самой верхней части палео
зоя они встречаются почти исключительно в пресноводных отложениях, 
но в начале мезозоя группа начинает мигрировать в моря, и, начиная 
с юры, лучеперые одинаково населяют и континентальные водоемы 
и моря.

Chondrostei. Наиболее древние из известных лучеперых и их нынешние 
потомки могут быть объединены в отряд C h o n d r o s te i . Эта группа является 
исходной для всех остальных лучеперых и, вероятно, не далека от родона
чальной группы КОСТНЫХ рыб. Примитивные C h o n d r o s te i отличались от дру
гих, более новых лучеперых рыб, присутствием хорошо развитого гетеро- 
церкального хвоста, ключицы, fulcra на спинном и хвостовом плавнике, 
а также толстых блестящих ганоидных чешуй, и отсутствием (обычным 
у древних рыб) окостенения в области тел позвонков. Большинство более 
новых членов этой группы утратило многие из этих признаков.

C h e ir o le p is  (рис. 54 и 58), из среднего девона, является древнейшей из 
известных нам лучеперых рыб; он имел чрезвычайно примитивное строе
ние. У него был хорошо развитый гетероцеркальный хвост; парные плав
ники, в особенности брюшные, имели гораздо более широкое основание, чем 
оно обычно бывает у лучеперых рыб, а мясистые лопасти были не так 
малы, как у большинства более новых типов лучеперых. Плавники были 
значительно укреплены шиповидными чешуями (fulcra). Чешуи, покры
вавшие тело, были мелкими ромбическими образованиями, похожими по 
своему виду на чешуи акул A c a n th o d i i . Щечная область была полностью 
покрыта костями, плотно прилегавшими к большой верхнечелюстной кости 
(maxilla), которая была главным элементом, несущим зубы. Имелось брыз
гальце, и вполне возможно, что (подобно ныне живущим родичам) у этой 
формы были функционировавшие легкие, еще не превратившиеся в плава
тельный пузырь и располагавшиеся в нижней части груди.

C h e ir o le p is  был сравнительно редкой формой, и ее современники из 
кистеперых и двоякодышащих встречались гораздо чаще. Но в начале кар
бона это соотношение сменилось обратным, и в течение всей остальной 
части палеозоя самыми обычными пресноводными формами были прими
тивные лучеперые, из которых наиболее широко известен пермский P a la e o -  
n isc u s  (рис. 58). Эти формы в большинстве своем очень близки к C h e iro le 
p is , они произошли от него. Эти палеонисциды были обычно мелкими под
вижными хищными формами с острыми зубами; они нападали, вероятно, 
главным образом на беспозвоночных и в свою очередь служили пищей 
для своих более крупных современников — кистеперых, плевракантодий и 
сравнительно крупных амфибий. В течение триаса они были в значитель- 
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Рис. 58. Палеозойские Palaeoniscidae. Наверху— Chei- 
rolepis irailli, примитивная девонская форма. Вни
зу — Palaeoniscus из перми. Обе формы имеют в дли

ну около 23 см. (По Тракуэйру.)

ной степени вытеснены более прогрессивными лучеперыми, но все же до
жили в уменьшенном количестве до верхнеюрского времени.

В истории палеонисцид довольно рано начали обособляться различ
ные ветви. Обращает на себя внимание представленная в карбоне и перми 
группа, типичными форма
ми которой являются Р1а- 
ty s o m u s  и G h e iro d u s  (рис. 59).
Оми имели сравнительно 
высокое укороченное тело 
с длинными спинными и 
анальными плавниками и 
с тупыми зубами. Эти адап
тивные признаки много
кратно развивались в раз
личных группах лучепе- 
рых; они, повидимому, ука
зывают на жизнь в тихой 
воде и на питание мелки
ми малоподвижными ра
ковинными беспозвоночны
ми. От палеонисцид про
изошла обычная в триасе 
группа C a to p te r u s  (рис. 60) 
и его родичей. Эти формы 
отличались от палеонисцид 
тем, что гетероцеркальный 
хвостовой плавник был у 
них несколько укорочен, а 
кончик позвоночника не 
доходил до конца плавника.
Этим они были похожи на 
H o lo s te i , которые, однако, 
едва ли были их прямыми 
потомками.

Некоторые мезозойские и 
третичные семейства, к ко
торым относятся и ныне 
живущие члены отряда, 
произошли от палеонисцид, 
но во многих отношениях 
они сильно отличаются от 
этих последних.

C h o n d ro s teu s  (рис. 61) 
из юры и нижнего мела 
был морской формой, у ко
торой были значительно 
редуцированы костные эле
менты черепа и покров ту
ловища, причем нормаль
ные ганоидные чешуи бы
ли только на хвосте. Зубы 
были значительно редуци
рованные, челюсти были 
слабые и короткие, над ртом
выступал rostrum . Дальнейшую стадию того же процесса редукции ске
лета представляют третичные и нынешние осетровые, например Acipenser. *  
Поверхностные элементы черепа хорошо окостеневают, но внутренние 
части скелета большей частью возвратились к прежнему хрящевому со
стоянию, а на туловище, вместо покрова, состоящего из ганоидных чешуи,
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Рис. 59. Cheirodus, каменноугольная форма из семей
ства Platysomidae. Около 1/2 натуральной величины. 

(По Тракуэйру.)

Рис. ГО. Catopterus, прогрессивная триасовая форма 
Chondrostei с укороченным гетероцеркальным хво
стом. Оригинал имеет в длину около I I  см. (По Брау.)



Рис. 61. Chondrosteus, юрская рыба, занимающая 
промежуточное положение между Palaeoniscidae и 
осетрами. Длина — около 90 см. (По С. Вудварду.)

имеется лишь' несколько рядов больших костных щитков (жучек или 
бляшек). Челюсти слабые и беззубые, а впереди них выступает длин
ное rostrum. Пища состоит из мелких беспозвоночных, которых он добы
вает, разрывая дно своим длинным рылом. P o ly o d o n  и близкие к нему 
формы из реки Миссисипи и китайских рек [Янцзы и Хуанхэ] с их роди
чами, известными начиная с мела, сходны с осетровыми по своему образу 
жизни и по строению, но отличаются от' этих последних своим огромным 
ложкообразным rostrum и почти полным отсутствием кожных костей и

чешуй. Неопределенное поло
жение занимают своеобразные 
триасовые морские формы В е -  
lo n o rh y n c liu s  (рис. 62) И S a u r i-  
c h th y s . Это были довольно 
большие, длинные рыбы, бы
стро плававшие, плотоядные, 
с длинным рылом, которое бы
ло вооружено острыми зуба
ми; чешуи были редуцирова
ны до нескольких рядов, тя
нувшихся по бокам тела, как 
у осетровых. По большинству 
своих важнейших признаков, 
они, повидимому, должны быть 
отнесены к C h o n d r o s te i , но 
хвост у них был, очевидно,

Рис. 62. Belonorhynchus, специализированный триа- дифицеркальНЫЙ, а не гетеро- 
совый представитель Chondrostei. Длина — около церкалЬНЫЙ. Трудно ОПреде- 

50 см. (По с . удварду.) лить таксонометрическое по
ложение этих форм, но воз

можно, что они представляют собою сильно отклонившихся потомков ствола 
палеонисцид.

Типичные палеонисциды вымерли, но в тропической Африке продол
жают существовать примитивные формы, повидимому, происшедшие от них; 
это — P o ly p te r u s  и несколько угреобразный C a la m o ic h th y s . Таксономическое 
положение этих рыб вызывало много споров; о палеонтологической их исто
рии мы почти ничего не знаем (известно лишь небольшое количество чешуй, 
найденных в третичных отложениях Африки). Долго предполагалось, что 
они являются ныне живущими представителями кистеперых рыб, но изу
чение этих форм приводит к выводу, что они, вероятно, являются 
сравнительно мало изменившимися потомками палеонисцид и по многим 
признакам представляют собою наиболее примитивных из всех нынешних 
костных рыб.

P o ly p te r u s  имеет такие признаки специализации, как подразделение 
спинного плавника на большое количество отдельных плавничков (при
знак, которому эта форма обязана своим названием) и развитие дифицер- 
кального хвоста, который представляет аналогию такому же плавнику у бо
лее новых кистеперых и у двоякодышащих. Но имеется много примитивных 
признаков: сохранение толстых блестящих чешуй и головных пластинок, 
присутствие брызгальца и в особенности — наличие хорошо развитых 
парных легких, занимающих, повидимому, примитивное вентральное 
положение (рис. 57 А ) . Эти формы живут в областях, подверженных 
сезонным засухам (так яге как и нынешние двоякодышащие рыбы); 
кажется вероятным, что они очень мало изменялись, живя приблизи
тельно в тех же условиях, как и все костные рыбы девона.

Изучая эти формы, большинство ученых обычно сосредоточивало свое 
* внимание на парных плавниках, особенно на грудных (рис. 56 С ), которые 
имеют большую мясистую лопасть, окаймленную кожными лучами. Эта ло
пасть гораздо более развита, чем у обыкновенных лучеперых, и это счита
лось сильным доводом в пользу родства рассматриваемых форм с кистепе- 
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рыми рыбами. Но у Polypterus нет внутреннего носового отверстия, которое- 
было у всех известных нам кистеперых, нет пинеального отверстия (опять- 
таки в противоположность кистеперым), а по морфологии черепа, несколько, 
правда, специализированного, формы эти, повидимому, ближе к лучепе- 
рым, чем к кистеперым. Кроме того, разрезы его чешуй показывают, что- 
это настоящие ганоидные чешуи, а не космоидные, которые были свой
ственны кистеперым. Далее, хотя лопасть грудного плавника хорошо раз
вита, но ее скелет не похож на скелет соответствующего плавника у кисте' 
иерых. Здесь имеется три проксимальных элемента, а за ними еще ряд 
коротких параллельных палочек, подобных соответствующим палочкам 
в плавнике примитивных лучеперых.

Все эти признаки, взятые вместе, показывают нам, что мы, действи
тельно, имеем Дело с лучеперой рыбой, но заметно, впрочем, отличающейся 
от всех других ныне живущих членов этой группы. Несмотря на некото
рые эволюционные изменения плавников, P o ly p te r u s  является, повидимому, 
примитивным потомком древнейших лучеперых, реликтом палеонисцид.

C h o n d r o s te i были главным образом верхнепалеозойской группой. 
К концу триаса они были в значительной етепени вытеснены происшед
шими от них H o lo s te i , а после юры продолжают существовать лишь немно
гие упомянутые уже нами формы.

Holostei. Отряд H o lo s te i является промежуточной группой в эволюцион
ной истории лучеперых рыб; он включает большое количество форм, про
исшедших от C h o n d ro s te i и отвоевавших у них господствующее положение 
в среднемезозойское время. Впоследствии, однако, C h o n d ro s te i , сокращаясь 
в числе, уступают свое место происшедшим от них новейшим костистым 
рыбам — T e le o s te i . У H o lo s te i хвостовой плавник обычно укороченного гете- 
роцеркального типа, причем покрытый1 чешуями кончик тела тянется лишь 
на коротком расстоянии вдоль верхнего края плавника; ключица исчезла, 
и только cleithrum покрывает плечевой пояс. Обычно имеются ганоидные 
чешуи, которые, однако, утоняются у представителей высших семейств. 
Обычно присутствуют fulcra. Из нынешних форм сюда относятся только L e -  
p id o s te u s , живущий в пресных водах Америки, и A m ia , живущая в озерах 
Америки.

Одиночный дорзальный плавательный пузырь у ныне живущих форм 
сохраняет в слабой степени функцию органа дыхания, служа главным обра
зом гидростатическим органом. Брызгальце -отсутствует. В области тел 
позвонков часто развиваются окостенения. В процессе эволюции H o lo s te i  
строение черепа отклоняется от примитивного типа, особенно в щечной 
области, которая уже не покрыта костями. Рот раскрывается менее широко; 
верхнечелюстная кость (maxilla), первоначально очень крупная,, умень
шается и перестает соприкасаться с другими элементами, находящимися 
позади нее; таким образом, щечная область оказывается свободной от кож
ных костей. Такое строение черепа уже приближается к характерному для 
T e le o s te i (рис. 71).

Первый представитель H o lo s te i — A c e n tr o p h o r u s— появился в верхней 
перми, но только к концу триаса формы этого отряда начинают встречаться 
в изобилии. Высшей точки своего эволюционного развития H o lo s te i дости
гают в юре; в течение этого периода они играли гораздо более важную роль,, 
чем любая другая группа рыб. В меловом периоде уже происходит вытесне
ние этих рыб их же потомками — костистыми рыбами (T e le o s te i), а теперь 
роль их совсем незначительна. Следует отметить, что этп формы, проникнув 
из пресноводной среды, в которой впервые развились костные рыбы, в мор
скую, сделались преимущественно морской группой. Такое переселение 
в море происходило, повидимому, главным образом в триасе и сопровожда
лось подобным же переселением C h o n d ro s te i и C o e la c a n th in i. Возможно, что- 
эта миграция стимулировалась возрождением в начале мезозоя богатой мор
ской фауны беспозвоночных, которыми мог,ли питаться рыбы рассматривае
мой группы. В связи с этой миграцией в морях, как мы уже знаем, вновь 
широко распространились плотоядные акулы.



Наиболее обычными 
из триасовых форм были 
S e m io n o tu s  (рис. G3) и их 
родичи, — формы, похо
жие, по крайне]'! мере 
внешне, на палеонисцид, 
от которых они отлича
лись отсутствием ключиц 
и укороченным гетероцер- 
кальным хвостом. Эти 
древнейшие формы были, 
повидимому, близки к 
основному стволу отря
да, но большинство S e 
m io n o tid a e , к которому от
носится, например, юр
ский L e p id o tu s  (рис. 63),

Рис. 63. Наверху — Semionotus ayaSsizii, примитивный 
триасовый представитель Holostei. Длина — около 30 см. 
Внизу — Lepidotus minor, высокотелая юрская форма из 
■семейства Semionotidae. Длина — около 30 см. (Semiono

tu s— по Истмэну, Lepidotus — по С. Вудварду.)

Рис. 64. Dapedius, высокотелая юрская форма из се
мейства Semionotidae (Holostei). Длина — около 35 см. (По 

С. Вудварду.)

развивается в сторону 
увеличения высоты тела. 
Наибольшей высоты тела 
достигает юрский D a p e 
d iu s  (рис. 64). Такая фор
ма тела вместе с тем об
стоятельством, что зубы 
сделались плоскими, ок
ругленными и похожими 
на гальку, говорит в 
пользу того, что более но
вые S e m io n o tid a e  были 
обитателями спокойных 
вод, какие бывают, напри
мер, в местах, занятых ко
ралловыми рифами. Эти 
формы в значительной 
степени аналогичны более 
древним P la ty s o m id a e .

Дальнейшее развитие 
приспособления к корал
ловым рифам можно ви
деть у P y c n o d u s  и таких 
его родичей, как M e so d o n  
и M ic r o d o n  (рис. 65) — 
типов, появившихся в 
триасе и продолжавших 
существовать, в противо
положность большинству 
H o lo s te i , до эоцена. У этих 
своеобразных, но обиль
но представленных, .форм 
контур тела был близок 
к окружности. Здесь мы 
не видим сплошного по
крова из толстых ганоид
ных чешуй, свойственно
ного S e m io n o tid a e '. многие 
чешуи исчезли или видо
изменились, образовав 
решетку из палочек, со
единяющихся друг с др.у
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Рис. 65. Microdon, юрская рыба из семейства 
Pycnodontidae. Длина — около 13 см. (По С. Вудвар- 

ДУ-)

гон своими концами. Рот у них был очень маленький, с многочисленными 
«галькообразными» зубами, приспособленный для отщипьшания кораллов; 
морда заостряется в своеобразный «клюв»; щечная и глоточная области по
крыты мозаикой из крошечных костных, пластинок.

Остатки L e p id o s te u s  известны только из эоцена и более молодых пород. 
Эта ныне живущая форма является довольно примитивным представителем 
I lo lo s te i  в том отношении, что у нее сохраняются примитивные толстые 
ганоидные чешуи. Произошла она, очевидно, от S e m io n o tid a e , но по другим 
признакам, например, по своим 
длинным, хищного типа, че
люстям, форма эта является 
высокоспециализированной. У 
этой формы и у остальных 
семейств, которые будут упо
мянуты далее, хвост сильно 
укорочен и внешне почти сим
метричен, хотя он еще не 
вполне достиг гомоцеркально- 
го состояния.

Рассмотренные до сих пор 
I lo lo s te i  являются довольно 
примитивными членами отря
да или формами, рано откло
нившимися от главной линии 
эволюции I lo lo s te i . Более ти
пичные формы имеются в груп
пе семейств, обильно предста
вленных в юре; к этой группе 
относятся такие вымершие фор
мы, как C a tu ru s  (рис. 66), Р а -  
c h y c o rm u s  и A m io p s is  (рис. 67), 
а также, ныне живущая A m i а.
Эти рыбы являются примитив
ными по форме тела, но позво
ночник укорочен в области 
хвоста, приближаясь к состоя
нию, характерному для T eleo -  
s te i .

C a tu r u s  и близкие к нему 
формы сохраняют толстые ром
бические ганоидные чешуи, 
которые они унаследовали от 
своих предков, но у P a c h y c o r -  
m u s  и A m ia  и у их родичей 
наблюдается редукция чешуй 
до состояния тонких костных 
пластинок с закругленными * 
краями., Fulcra редуцирова
лись. C a tu r id a e  И P a c h y c o r m i-  
d a e  (в этом последнем семействе 
наблюдается эволюционный 
процесс развития длинного ros
trum, подобного rostrum меч-рыбы) не пережили конца мезозоя. A m ia , у кото
рой характерным признаком служит удлиненный спинной плавник, является 
единственным дожившим до наших дней реликтом этой группы юрских рыб.

Некоторые другие юрские группы, из представителей которых можно 
упомянуть P h o lid o p h o r u s  (рис. 68) и O lig o p le u r u s , были еще более сходны 
с T e le o s te i в отношении характера чешуй и хвостового плавника; они явля
лись прогрессивными и но другим своим признакам: например, у них часто
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Рис. 66. Caturus, представитель 
(семейство Eugnathidae). (По

TTolostei из юры 
С. Вудварду.)

Рис. 67. Amiopsis, юрский родич ныне живущей 
Anna из Holostei. (По С. Вудварду.)



Рис. 68. Pholidophorus, прогрессивная юрская форма 
из Holostei. Длина — около 23 см. (По С. Вудварду.)

хорошо окостеневали тела позвонков. Среди этих форм были, вероятно, и 
предки Tdeostei,  и трудно даже провести границу между этими двумя 
группами.

Aspidorhynchus  (рис. 69) и немногие родственные ему морские рыбы 
юры и мела представляют вымершую боковую ветвь Holostei.  Эти рыбы 
сохранили настоящие ганоидные чешуи, но у них развился раздвоен
ный- хвост, достигший гомоцеркального состояния. Тело у них было удли
ненное, а озубление сильное, так что, несмотря на развитое впереди рта 
ro stru m , эти формы были, повидимому, быстроплавающими активными 
плотоядными, питавшимися другими рыбами из отряда Holostei.

История Holostei относит
ся главным образом к ме
зозойской эре. Нет сомне
ния в том, что они произо
шли от древних палеонис- 
цид. Этот отряд обильно 
представлен в верхнем три
асе, где Semionotus и их ро
дичи были наиболее обыч
ными рыбами. От основа
ния ствола Holostei обособи
лись различные боковые вет
ви, в частности Pycnodonti- 
dae, Aspidorhynchus  и суще
ствующий до ныне Lepido- 
steus. Юрский период был 
временем преобладания бо
лее прогрессивных Holostei, 
типичным представителем 
которых был Caturus', к этой 
же группе относится и ны
нешняя Ami а. В ЭТОМ же 
периоде появились еще бо

лее прогрессивные формы, ведущие к Teleostei. В мелу Holostei встречаются 
гораздо реже, а после они почти исчезают. Holostei были главным образом 
морскими формами, хотя обе нынешние формы живут в пресной воде.

Teleostei. Teleostei (костистые рыбы) являются в настоящее время са
мыми распространенными рыбами. Они представляют собою как бы про
должение тех филогенетических изменений, которые мы наблюдали у ти
пичных Chondrostei и Holostei. Хотя .в верхнем триасе изредка встречаются 
скудные остатки примитивных представителей этой группы, тем не менее 
она остается почти неизвестной вплоть до верхней юры. В меловом пе
риоде Teleostei по своей численности значительно опередили Holostei, и 
с того времени они стали наиболее распространенными рыбами как в морс, 
так и в пресных водах.

Отряд характеризуется дальнейшим развитием тех признаков, эволюцию 
которых мы уже наблюдали у низших лучеперых рыб. Чешуи настолько 
редуцированы, что ганоина уже совсем нет, исчезли fu lc ra . Внутренний ске
лет состоит почти исключительно из кости; вполне окостеневают позвонки 
(в противоположность обычному для Holostei состоянию). Хвост сделался 
гомоцеркальным (рис. 3 Ну. внешне он совершенно симметричен, но во вну
треннем строении его еще сохраняются следы отклоненного кверху конца 
осевого скелета, а плавниковые лучи поддерживаются расширенными 
гемальными дугами, известными под названием h y p u ra lia .

С точки зрения функциональной этот тип хвоста очень близок к дифн- 
церкальному типу хвоста, который развился у других рыб, но в данном 
случае весь плавник развился из нижней лопасти первоначально гетеро- 
церкального хвостового плавника, в то время как в плавнике дифицеркаль- 
ного типа в равной степени развиты верхняя и нижняя лопасти. У примп- 
76

Рис. 69. Aspidorhynchus, своеобразная хищная юр
ская рыба из Holostei. Длина — около 60 см. (По 

Ассману.)



тивных лучеперых хвостовой плавник, как мы уже отметили, почти совер
шенно лишен верхней лопасти; поэтому из такого плавника едва ли мог 
развиться дифицеркальный, но зато мог развиться гомоцеркальный плавник, 
представляющий то же самое приспособление, осуществлямое иным путем.

Знакомясь с эволюционным развитием этой группы, мы встречаемся 
с огромным количеством изменений. Примитивные костистые рыбы были, 
несомненно, морскими формами, но теперь множество их живет в пресных 
водах, и многие, например лосось и угорь, разделяют свое время между 
двумя местообитаниями (морская и пресная вода). Другие сделались ры
бами глубоководными. Примитивные костистые рыбы имели обычную вере
тенообразную форму тела, но у позже появившихся членов группы форма 
тела эволюировала почти во всех возможных направлениях: возникли и 
удлиненные угреобразные формы, и высокотелые формы, аналогичные се
мействам Platysomidae  и Pycnodontidao, и такие странные существа, как 
морской конек. Чешуи иногда совершенно исчезают. В других случаях тело 
бывает покрыто ианцырем из костных пластинок, которые обусловливают 
поверхностное сходство с некоторыми Ostracodermi. Плавниковые лучи мо
гут образовать шипы, что имеет место у всех высших членов группы. 
Иногда непарные (срединные) плавники срастаются друг с другом. Во мно
гих группах наблюдается перемещение брюшных плавников кпереди, при
чем эти плавники оказываются под плечевой областью, а в некоторых слу
чаях даже под челюстями. В верхней челюсти' наблюдается процесс увели
чения предчелюстной кости за счет верхнечелюстной, которая у прогрессив
ных форм становится беззубой, уменьшается и перемещается кверху, 
покидая край челюсти. Плавательный пузырь совершенно утратил функ
цию органа дыхания и стал исключительно гидростатическим органом; 
иногда он совсем теряет связь с пищеводом, причем газ, содержащийся 
в пузыре, выделяется стенками этого последнего. .

Отряд костистых рыб включает не только свыше двадцати тысяч ныне 
живущих видов, но также и огромное количество ископаемых форм. Приве
дение в порядок и классифицирование всех этих форм — дело сложное и 
трудное. Многие исследователи современных рыб склонны разделить эту 
группу на двадцать или даже более отдельных отрядов. Мы же будем здесь 
рассматривать костистых рыб как единый, но чрезвычайно обширный 
отряд. Мы не станем пытаться дать сколько-нибудь полное описание всех 
разнообразных типов костистых рыб, а ограничимся краткой характеристи
кой и обзором истории главных подотрядов.

Наиболее примитивные формы, меньше других отклонившиеся по своему 
строению от своих предков из Holostei, могут быть объединены в подотряд 
Isospondyli.  Плавники у этих форм лишены шипов; брюшные плавники за
нимают свое первоначальное положение под брюшной областью; плаватель
ный пузырь все еще имеет открытый канал; maxillae, имеют примитивное 
строение. Isospondyli были древнейшими из известных нам костистых рыб.

L&ptolepis (рис. 70 и 71) — маленькая юрская форма, стояла, быть мо
жет, близко к предкам всего отряда. К этой форме близко большинство 
форм, живших в морях мелового периода; некоторые, например Poriheus 
(рис. 72) из ниобрарского мела штата Канзас, достигают длины 4,5 м или 
более. Эта примитивная группа до сих пор встречается в изобилии и вклю
чает много обычных форм, главным образом морских, как сельди, лосось, 
форель.

К древней боковой ветви, отошедшей от примитивных костистых, при
надлежат карп, сом и их родичи; эти формы образуют подотряд Ostario- 
physi («костнопузырных»). Это — пресноводные рыбы, которые сохранили 
много примитивных морфологических признаков. Особенностью нх является 
развитие цепи косточек, представляющих собою отчленившиеся части 
передних позвонков; эта цепь направляется от плавательного пузыря 
к уху и, повидимому, служит для восприятия давления воздуха в пузыре; 
присутствие этого необыкновенного образования уже вполне оправдывает 
обособление этих форм от их более примитивных родичей. Некоторые
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формы (сом) совершен,но утратили чешуи, которые у некоторых южно
американских сомов заменяются кожным панцырем вторичного происхо
ждения. Древнейшие из известных ископаемых представителей были най
дены в эоцене; но эоценовые сомы были уже выоокоспециализированными

формами, а, следовательно, 
рассматриваемая группа 
должна была появиться еще 
в мезозое. Подотряд Ostarlo- 
p h y s i  охватывает около че
тверти всех костистых рыб; 
к семейству карповых отно
сится большинство всех 
пресноводных рыб северных 
материков.

Другую боковую ветвь, 
отделившуюся от главной 

линии эволюционного развития костистых рыб, представляет подотряд 
A p o d e s , или угрей. Это — почти исключительно морские формы, хотя обык
новенные угри во взрослом состоянии заходят и в пресные воды. Тело — 
удлиненное. Ныне живущие угри 
совершенно лишены брюшных и 
хвостовых плавников, но эти по
следние еще существовали у древ
нейших из известных угрей (мел).

Несколько более прогрессивной 
группой костистых рыб является 
подотряд P e r c e s o c e s  («окунещуко- 
вых»); это — главным образом мор
ские формы, к числу которых отно
сятся и летучие рыбы. У этих форм 
плавательный пузырь уже не сооб
щается с пищеводом; maxilla часто 
отодвинута кверху от края челю
сти, и иногда развиваются шипы, 
связанные со спинным плавником.
Все эти признаки приближают рассматриваемую группу к подотряду 
так называемых колючеперых рыб. Брюшные плавники находятся в перво
начальном положении в брюшной области, но это скорее вторично возник
ший признак, чем примитивный. Другие признаки группы говорят в пользу

Рис. 72. Portheus mollasse, гигантская меловая рыба из отряда Teleostei. Длина ориги
нала— около 3,6 м. (По Осборну.)

ее близости к колючеперым костистым рыбам, которых мы скоро рассмо
трим. Представители P e rc e s o c e s  встречаются уже в меловых отложениях.

Рассмотрим еще одну боковую ветвь, которая представлена подотрядом 
I le m ib r a n c h i i ; сюда относятся такие своеобразные морские формы, как мор
ские коньки и морские иглы, а также некоторые пресноводные рыбы более
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Рис. 71. Череп Leptolepis Ъгоггг, верхнеюр
ского примитивного представителя Teleostei. 
Увеличено. Объяснение сокращений см. по, 

рис. 53. (По Иекелю.)

Рис. 70. Leptolepis diibius, примитивный юрский 
представитель Teleostei. Длина — около 23 см. (По 

С. Вудварду.)



нормального облика. У этих форм рот уменьшился и представляет собою 
маленькое отверстие на конце трубковидного рыльца; тело обычно покрыто 
ланцырем из костных пластинок. Так же, как и у форм предыдущей 
группы, плавательный пузырь их не соединен с пищеводом, а брюшные 
плавники расположены в брюшной области. У нас мало сведений об эволю
ционной истории этих маленьких и преимущественно морских форм, но 
примитивные представители группы были найдены в эоцене.

Почти все A n a c a n th in i (тресковые и их родичи) являются морскими 
формами. Они представляют собой прогрессивную группу костистых рыб, 
у которых плавательный пузырь замкнут, а брюшные плавники переме
стились вперед за плечевую область; однако на плавниках нет шипов. 
Формы этого подотряда редко встречаются как ископаемые, но остатки их 
известны уже из эоцена. Возможно, что они произошли от P erc eso ces , так 
же как и следующий подотряд.

A c a n th o p te r y g i i  («колючеперые») представляют собою обширный и наи
более важный из подотрядов костистых. Колючеперые — главным образом 
морские формы. Сюда относится много тысяч видов; из всех групп кости
стых это самая крупная по количеству входящих в нее форм. В дополнение 
к различным прогрессивным признакам, которые развились уже у форм 
предыдущих групп кости
стых рыб (исчезновение зу
бов на maxilla, замкнутый 
плавательный пузырь и про
двинувшиеся вперед брюш
ные плавники), у A c a n th o -  
p t e r y g i i  возникли большие 
жесткие -шипы, поддержи
вающие переднюю часть 
плавников. Сюда относится 
большое количество обще
известных рыб, например 
окунь, судак, бычки, мак
рель. Некоторое количество 
колючеперых рыб встречает
ся в верхнем мелу, напри
мер H o p lo p te r y x  (рис. 73). Из третичных отложений известны многочислен
ные формы этого подотряда, а в настоящее время A c a n th p te r y g i i ,  невиди
мому, более многочисленны, чем когда-либо в прошлом.

История многих других групп рыб интересна в связи с эволюцией позво
ночных в целом; но более новые группы лучеперых рыб не представляют 
интереса в этом смысле, так как эти формы не имеют никакого отношения 
к развитию последующих ветвей позвоночных. Но с точки зрения истории 
рыб рассматриваемая группа гораздо важнее каждой из остальных. После 
палеозоя почти все другие группы рыб становятся беднее формами, неко
торые даже совершенно исчезают, тогда как лучелерые остаются господ
ствующей группой. В течение палеозоя наиболее обильный отряд предста- 

. вляли примитивные C h o n d ro s te i , которые теперь отсутствуют, за исключе
нием немногих своеобразных форм. В верхнем триасе и в юре господствую
щее положение занимали их потомки — H o lo s te i , которые тогда были весьма 
многочисленны и разнообразны. К началу мела костистые почти совер
шенно вытеснили лучеперых более древних типов. В настоящее время из 
костистых рыб колючеперые главенствуют в морях, а костнопузырные — 
в пресных водах.

Orossopterygii. O r o s s o p te r y g ii , или кистеперые рыбы, являются группой, 
представляющей выдающийся интерес. В настоящее время они совершенно 
отсутствуют, яо в девоне они были наиболее обычными костными рыбамп. 
Они, повидимому, были близки к предкам двоякодышащих рыб и — что еще 
важнее — без сомнения, были чрезвычайно близки предкам амфибий, а сле
довательно, и всех остальных наземных позвоночных. Самые старые п нал-
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Рис. 73. Hoplopieryr, меловая колючеперая кости
стая рыба (подотряд Acanthopterygii отряда Teleostei). 

Длина— около 28 см. (По С. Вудварду.)



более типичные формы, на которых будет базироваться наше описание, 
объединяются в отряд Rhipidistia. Древнейшие кистеперые — рыбы вере
тенообразной формы, активно плавающие, плотоядные. Жили они в пресных 
водах. Длина их колебалась обычно от 30 до 60 см. Признаком, по кото
рому. их можно сразу отличить от лучеперых, является присутствие двух 
спинных плавников. Наиболее примитивные формы имели гетероцеркаль- 
ный хвостовой плавник, но у многих кистеперых быстро развился плавник 
дифицеркального типа с характерным трехраздельным строением.

Парные плавники всегда имели хорошо развитую мясистую лопасть, 
покрытую чешуями и окаймленную, кожными плавниковыми лучами. 
В тех случаях, когда удавалось изучить их внутренний скелет, обнаружи
валось значительное развитие, центральной осн (рис. 56 В). К плечевому 
поясу прикреплен только один мощный элемент. Второй сегмент содержит 
продолжение главной оси и боковую ветвь; за пределами этого сегмента 
скелетные элементы обычно имели неправильноветвистое расположение. 
Плавник такого типа, вероятно, не так примитивен, как плавник с парал
лельными палочками, свойственный лучеперым, но он интересен потому, 
что подобные плавники существовали, надо полагать, у предков наземных 
позвоночных. У некоторых из ранних форм была удлиненная листообраз
ная мясистая лопасть, которая вероятно, имела длинную скелетную ось

ментов черепа (рис. 53, 55 В) в общем соответствует данному выше описа
нию. Однако были и некоторые отклонения в строении окологлазничной 
области, а в передней части черепа мы часто видим большую ростральную 
пластинку или ростральные пластинки. Имеются ясные признаки присут
ствия внутренних отверстий в крыше рта, что, надо полагать, находится 
в связи с легочным дыханием. Выемка, имеющаяся над щечной областью, 
указывает положение брызгальца. Пинеальное отверстие существовало и 
помещалось между лобными костями. На краях челюстей был хорошо раз
витый ряд зубов. Кроме помещавшихся на нёбе мелких зубов, на кожных 
нёбных костях наружного ряда обычно располагалась серия исключительно 
крупных зубов. Эти нёбные зубы были малочисленны: каждый из них 
сопровождался ямкой, из которой вырастал преемник этого зуба. Эти 
крупные зубы, а часто также и краевые зубы, имели лабиринтообразное 
строение (рис. 75); по такому зубу тянулись продольные бороздки, соответ
ствующие выпячиваниям эмали, образующим внутри зуба складки, иногда 
очень сложные. Эти зубы необычны для остальных костных рыб, но они 
встречаются у примитивных наземных позвоночных.

Своеобразная особенность кистеперых заключается в том, что у них 
соединение задней части черепа с верхними челюстями было, повидимому, 
в значительной степени подвижным. На крыше черепа было, очевидно, 
несколько подвижное соединение между лобной и теменной костями; внизу, 
в основании мозговой коробки, имелось неокостеневавшее пространство, 
а это говорит в пользу того, что на этом уровне подвижное соединение про
ходило через весь череп. Таких особенностей строения черепа мы не встре
чаем ни у остальных рыб, ни у наземных позвоночных.

Наиболее примитивными из Rhipidistia был Osteolepis (рис. 74) из сред
него девона. Чешуи у него были толстые, ромбические. Хвостовой плавник 
был гетероцеркальный, а непарные плавники были четко обособлены от него. 
Парные плавники имели сравнительно короткую лопасть. Эмаль зуба была 
лишь слабо складчатой

и боковые ветви, — строение 
плавника, встречаемое также 
у двоякодышащих рыб.

Рпс. 74. Osteolepis, примитивная среднедевонская 
кистеперая рыба. Длина—около 23 см. (Г1о Тра- 

куэйру.)

Кожные кости и чешуи 
(первоначально ромбические, 
но часто с закругленными 
очертаниями) были космоид- 
ного типа, с которым мы уже 
знакомы. Расположение эле-



Рис. 75. Поперечное сечение зуба Holoptychius. 
девонской киетеперой рыбы. Видна лабиринто

образная складчатость эмали. (По Пандеру.)

Более специализированными формами были Holoptychvidae, типичным 
представителем которых является Holopty chins (рис. 76). Его заостренные 
зубы были гораздо более сложно складчаты, чем зубы Osteolepis. Спинные 
плавники передвинулись далеко назад к хвостовому плавнику, который все 
еще был гетероцеркальным; грудной плавник был длинным листообразным 
образованием. Чешуи имели 
скорее округлые, чем четырех
угольные очертания. Пинеаль
ное отверстие отсутствовало.
Эта форма во многих отноше
ниях очень похожа на древ
них двоякодышащих рыб.

Третья группа •— RMzodon- 
tidae  — представлена родом 
Eusthenopteron (рис. 77) и не
которыми другими девонски
ми, а также и более новыми 
формами. Чешуи были тонкие 
и округлые, хвостовой плав
ник был дифицеркальный, а 
парные плавники имели ко
роткие лопасти. Известны 
формы, которые по характеру 
хвоста и по строению чешуй
являются переходными от Osteolepis к Rhizodontidae, что указывает на про
исхождение этих последних от рыб типа Osteolepis.

Кистеперые рыбы были самыми обычными девонскими костными ры
бами. Древнейшие из известных нам форм этого подкласса были найдены

в среднем девоне, когда су
ществовало уже несколько 
родов кистеперых. Формы, 
весьма близкие к этим древ
нейшим кистеперым, обыч
ны в верхнедевонских отло
жениях. Распространению 
этих, дышавших легкими, 
рыб благоприятствовали, 
как полагают, своеобразные 
климатические условия тех 
времен. Но с наступле
нием каменноугольного пе
риода группа начинает бы
стро клониться к своему 
упадку. Rhipidistia  были 
сравнительно редки в во
доемах каменноугольных 
болот, и только одна до
вольно крупная форма Ме- 
galichthys дожила до нпж- 
непермского времени.

Остальные кистеперые рыбы образуют отряд Coelacanthini. Они появи
лись в верхнем девоне и продолжали существовать, со сравнительно неболь
шими морфологическими изменениями, до> мелового периода. Многие при
знаки строения свидетельствуют о их происхождении от Rhipidistm.  У них 
было два спинных плавника; хвост, как и у большинства Rhipidistm,  был 
дифицеркальный н  трехраздельный, со срединным удлинением. Парные 
плавники (в которых костные элементы, повидимому, не окостеневали) имели 
короткую мясистую лопасть, но зато кожные лучи были длинные. В неко
торых случаях стенка легких, видимо, обизвествлядась, и их очертания

6 Зак. 844. — А. Ш. Р о м е р .  Палеонтология позвоночных 81

Рие. 76. Holoptychius, верхнедевонская кистеперая 
рыба с гетероцеркальным хвостом и с листообразны
ми двурядными конечностями. Длина — около 76 см. 

(По Тракуэйву.)

Рис. 77. Eusthenopteron, верхнедевонекая кистепе
рая рыба с дифицеркальным хвостом. (По Грегори, 

с изменениями по Брайэнту.)



видны на окаменелостях. Череп был в основном сходен с черепом более 
древних Rhipidistia',  существовало даже своеобразное соединение между 
передней и задней частями. Наиболее заметная из характерных особенно- 
ностей заключается в том, что череп был высокий и укороченный, с крутым 
наклоном профиля передней части. От наружных ноздрей вверх и назад 
отходил длинный ряд косточек, что, повидимому, было связано с удлине
нием переднего конца рыла; в остальном элементы черепа были сходны 
с соответствующими элементами Rhipidistia.

Верхнедевонский Diplocercides,  вероятно, представлял собою тип, пере
ходный ОТ Rhipidistia  К Coelacanthini. Coelacanthus был обычным ка
менноугольным родом, продолжавшим существовать в пермском периоде. 
Первоначально пресноводные формы, Coelacanthini в триасе, повиди- 

*мому, перешли к морскому образу жизни, а юрские и меловые формы, 
например Undina  и Масгорота (рис. 78), жили в соленой воде. Длина более 
древних форм в среднем не превышала 30 см, а более новых — достигала, 
быть может, 60 см.

В истории кистеперых, так же как и в истории многих других рассмот-

Рис. 78. Масгорота, меловой представитель Сое- СЛОВНОЙ ЛИНИИ всех наземных 
lacanthini. Длина — около 56 см. (По С. Вудварду.) ПОЗВОНОЧНЫХ.

Рис. 79. Dipterus, девонская двоякодышащая ры- ТЯЖвНИИ ВСвГО периода ИЗВ6СТ- 
ба. Длина — около 35 см. (Из Гудрича но Тракуэй- НОЙ нам ЭВОЛЮЦИОННОЙ ИСТО-

Эти формы были замечательно консервативны в отношении таких своих 
признаков, как строение их своеобразно специализированных зубов, но по 
другим признакам, например но редукции чешуй и по строению непарных 
плавников, они дают интересный ряд эволюционных изменений. Многие 
морфологические признаки указывают на то, что они произошли от каких- 
то неизвестных нижнедевонских кистеперых.

У древнейшей из известных девонских форм, Dipterus  (рис. 79), были 
следующие непарные плавники: два спинных, гетероцеркальный хвостовой 
и один анальный. Этим Dipterus  был похож на современных ему кистепе- ' 
рых рыб. Но у последующих типов передний спинной плавник претерпевал 
редукцию, второй ж е—'увеличивался и отодвигался назад, иногда до со
единения с хвостовым. В то же время хвостовой плавник испытывал про- 
цессг изменения от гетероцеркального типа к дифицеркальному и сливался 
с анальным. В результате этих изменений ныне живущие формы имеют 
непрерывный и симметричный непарный плавник, который окаймляет 
заднюю часть тела.

Парные плавники (рис. 56 A) Dipnoi  имеют длинную тонкую мясистую 
лопасть, которая содержит членистую срединную ось и боковые ветви 
(у двух из современных родов плавники сильно редуцированы). Плавник 
такого типа является, вероятно, специализированным, а не примитивным 
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ренных нами групп, мы видим 
раннюю эпоху расцвета, за ко
торой следовал быстрый упа
док и, наконец, вымирание. 
Но для изучающих историю 
позвоночных группа эта чрез
вычайно важна, так как кисте
перые были, несомненно, близ
ки не только к предкам двоя
кодышащих рыб, но и к родо-

Двоякодышащие рыбы
Двоякодышащие (легочные) 
рыбы, составляющие подкласс 
Dipnoi, никогда не были обиль
ной группой, но, несмотря на 
это, они существовали на про-

РУ-) рии костных рыб — от сред
него девона до наших дней.



образованием. Мы уже отметили, что у кистеперых подобный плавник раз
вился из плавника с широким основанием; плавники H o lo p ty c h iu s  по своей 
форме были вполне сходны с плавниками двоякодышащих рыб.

Чешуи были первоначально космоидного типа, как у кистеперых рыб, 
но они всегда имели округлые, а не ромбические очертания. У более новых 
форм они стали тоньше и крупнее и утратили эмалевый поверхностный слой.

У наиболее примитивных двоякодышащих голова была почти сплошь 
покрыта кожными костями, но у них не обнаружено ни praemaxillae, ни 
m axillae , а зубные кости рано исчезли. Поэтому вдоль краев челюстей 
почти никогда нет никаких следов того комплекта зубов, который играет 
главную роль в озублении других костных рыб. Вместо этого на крыше рта 
и на внутренней поверхности нижней челюсти наблюдается концентрация 
зубов в виде веерообразных 
зубных пластинок, которые 
служат для раздавливания 
мелких беспозвоночных (рис.
80 В ) . Пара веерообразных 
зубных пластинок имеется на 
птеригоидах, ей соответствует 
пара таких же пластинок на 
венечных костях нижней че
люсти; наверху есть еще одна 
пара менее крупных пласти
нок, находящаяся на предсош- 
никах. Каждая пластинка со
стоит из некоторого числа ра
диально расходящихся греб
ней. На ранних стадиях инди
видуального развития нынеш
них форм, а также у взрослых 
особей некоторых из древних 
форм, такой гребень имеет вид 
ряда бугорков, каждый из ко
торых первоначально был от
дельным зубом.

По элементам, составляющим верхнюю сторону черепа (рис. 80 А), не
которые древнейшие формы близки к кистеперым; у других форм было 
значительное количество мелких элементов. В последующие времена число 
кожных костей сильно сокращается, и они весьма неполно покрывают 
крышу черепа; они дополняются большими чешуями, которые продвигаются 
вперед с верхней части туловища.

У древнейших форм скелет в значительной степени окостеневал, а у бо
лее новых наблюдается процесс возвращения к хрящевому состоянию. Один 
из отличительных признаков всей группы в целом заключается в том, что 
в противоположность всем другим костным рыбам, первичная хрящевая 
челюсть срастается с мозговой коробкой. Возможно, что здесь (как и у хи
мер) это связано с присутствием больших зубных пластинок.

У ныне живущих форм имеются хорошо развитые легкие (рис. 57). Из 
всех ныне живущих рыб только у двоякодышащих имеются внутренние 
ноздри. Жабры несколько редуцированы, а брызгальце отсутствует. По мно
гим особенностям индивидуального развития эти формы сильно напомн- 
нают примитивных наземных позвоночных.

Современные двоякодышащие рыбы живут в условиях сезонных засух, 
вероятно, соответствующих тем условиям, в каких жили все примитивные 
костные рыбы. Австралийская двоякодышащая рыба Neoceratodus не вы
держивает полного высыхания рек, но, оставаясь в обособившихся не
больших водоемах со стоячей водой, зараженной продуктами гнпения, она 
может подыматься на поверхность и дышать воздухом.

Африканский Protopterus и южноамериканский Lepidosiren  зарываются
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Рис. 80. Череп Dipterus, примитивной девонской 
двоякодышащей рыбы. А  — вид сверху; В  — вид 
снизу. Гомология кожных костей крыши черепа 
не выяснена, и поэтому они оставлены без обо
значений. Передняя часть мозговой коробки с но
совыми капсулами — не окостеневала. Объясне
ния сокращений см. под рис. 53. (По Пандеру 

Уотсону и Гудричу.)



в ил, и в таком состоянии остаются живыми даже при полном высы
хании водоема. Более специализированное строение этих двух форм го
ворит за то, что такоей образ жизни не был свойствен палеозойским фор
мам.

Dipterus  (рис. 79) — форма, обычная в среднем девоне, — был древней
шей и во многих отношениях наиболее примитивной из двоякодышащих 
рыб. Гетероцеркальный хвост, отдельные спинные плавники, отдельный 
анальный плавник, блестящие космоидные чешуи и сплошная крыша че
репа — все эти признаки делают эту форму трудно отличимой от примитив
ных кистеперых рыб без изучения зубов и деталей строения мозговой крыши.

В верхнем девоне происхо
дил процесс специализации. 
У  таких форм, как Scaumena-  
cia (рис. 81) и Phaneropleuron ,  
хвост представлял переход 
к дифицеркальному типу, зад
ний спинной плавник прибли
жался к хвостовому, вплотную 
подходил к нему, а чешуи 
утратили блестящий космоид- 
ный слой. У  каменноуголь
ных Ctenodus и Sagenodus 

(рис. 55 О) хвост был уже определенно дифицеркальным, причем анальный 
плавник соединился с хвостовым, и таким образом получился сплошной 
непрерывный непарный плавник.

Ceratodus был известен по зубным пластинкам, находимым в триасо
вых отложениях Германии, уже лет сто тому назад; много позже в Австра
лии была открыта очень сходная с ним ныне живущая форма, известная 
теперь под названием Neoceratodus (рис. 82). Этот тип мало изменился 
с начала мезозойской эры. У  Neoceratodus  кости черепа еще более редуци
руются и срастаюся, а на греб
нях зубных пластинок во 
взрослом состоянии уже нет 
бугорков, которые прежде 
были самостоятельными.

Более изменившимися яв
ляются нынешние Lepidosiren 
и Protopterus.  Тело у них бо
лее угреобразное, плавники — 
редуцированные. Костный ске
лет испытал дальнейшую редукцию. На зубных пластинках число гребней 
сократилось до двух или трех. У  нас мало данных о родословной этих ти
пов, но возможно, что они отклонились от линии, ведущей к Ceratodus,  
еще в каменноугольном периоде.

Из всех групп двоякодышащие дают нам самый1 полный филогенетиче
ский ряд, но особенно интересны они потому, что изучение этих форм бро
сает свет на происхождение наземных позвоночных. Некоторые ученые 
считали их предками амфибий. Двоякодышащие похожи на примитивных 
четвероногих тем, что у них, в отличие от большинства остальных рыб, 
имеются функционирующие легкие, а также тем, что они, в противополож
ность другим нынешним рыбам, имеют хоаны. Кроме того, они прибли
жаются к амфибиям по многим признакам строения мягких частей тела и 
по особенностям онтогенеза, но признаки своеобразной специализации, 
которые мы видели в строении зубов и других образований двоякодыша
щих, исключают возможность происхождения наземных позвоночных от 
Dipnoi.  Те признаки, которыми эти последние напоминают четвероногих, 
были, вероятно, унаследованы двоякодышащими от их предков — кисте
перых.
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Рис. 82. Ceratodus (Neoceratodus), двоякодышащая 
рыба (мезозой— ныне). (По Гудричу.)

Рис. 81. Scaumenacia, верхнедевонская двоякоды
шащая из Канады. Длина — около 23 см. (По Гуса

кову.)



Г Л А В А  V

ЗЕМНОВОДНЫЕ

От рассмотрения рыб, этих примитивных позвоночных, для которых 
вода является естественной средой обитания, мы перейдем к истории на
земных позвоночных — четвероногих. В истории позвоночных весьма важным 
шагом вперед является развитие из рыбьих плавников пятипалых конеч
ностей, годных для передвижения по суше. Переход от водного образа 
жизни к наземному, начавшийся у древнейших родоначальных земновод
ных в девоне, был завершен пресмыкающимися в верхнем палеозое. Позже 
из рептилий развились птицы и млекопитающие. После выхода из водной 
среды четвероногие испытывали адаптивную радиацию: они приспособля
лись почти ко всякому теоретически возможному наземному местообитанию, 
а кроме того, — к летанию и, усиленные прогрессом, достигнутым ими во 
время жизни на суше, возвращались в моря. Змеи, птицы, киты и чело
век — вот лишь немногие примеры широко варьирующих типов, которые 
развились из примитивных и древних форм, в верхнем палеозое впервые 
покинувших водную среду и начавших передвигаться по суше.

Жизнь земноводных. Самыми примитивными и самыми древними извест
ными нам четвероногими являются земноводные {Amphibia). Амфибии, как 
класс, представляют собою, вне сомнения, исходную группу, от которой про
изошли остальные группы наземных позвоночных. Нынешние земноводные 
содержат лишь три сравнительно маловажные группы позвоночных: 1). ля
гушек и жаб, 2) саламандр и тритонов и 3) некоторые редкие червеобраз
ные формы.

Все эти формы являются высокоспециализированными и во многих от
ношениях сильно отклонились от описываемого ниже примитивного типа.

Однако история. жизни типичной лягушки обнаруживает существенные 
черты класса. Яйца обычно малы и лишены защитной пленки или скор
лупы, в отличие от яиц пресмыкающихся и более высокоразвитых типов. 
Земноводные кладут яйца, как общее правило, в воде, в то время как пре
смыкающиеся кладут яйца на земле. Зародыш имеет лишь незначительное 
количество желтка для литания, и молодое земноводное вылупляется 
в весьма незрелой стадии развития в виде головастика, который должен А е 
сам добывать себе пищу, пока он растет в воде. Позже, когда лягушка при- js| г 
ближается к зрелому возрасту, строение тела радикально изменяется: 
жабры исчезают, быстро развиваются легкие и конечности, и животное из 
водного превращается в; наземное.

Но даже теперь земноводное не вполне свободно от водной среды, гак 
как яйца нормально оплодотворяются и откладываются в воде. Следова
тельно, земноводное должно возвращаться в воду в сезон размножения, и 
приспособление к исключительно наземной жизни для него невозможно.
У земноводных развиваются различные приспособления, с помощью кото
рых, до известной степени, устраняется необходимость двойственного образа 
жизни и двойного ряда адаптаций; но подобные изменения животных, 
остающихся по своим основным признакам представителями класса амфибий, 
не могли привести к столь успешным результатам, какие мы наблюдаем, 
например, в классе рептилий. Нет ничего удивительного в том, что среди 
саламандр, а также, повидимому, и среди многих вымерших групп, были
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многочисленные формы, которые, покинув сушу, где они испытывали кон
куренцию со стороны более сильных соперников, вернулись к  постоянной 
жизни в воде и к  сохранению жаберного дыхания в течение всей жизни.

Способ размножения и развития есть лучшая отличительная черта 
класса. Ныне живущие группы легко отличаются от пресмыкающихся 
также и некоторыми другими признаками (в особенности признаками ске
лета); но задача эта становится гораздо сложнее, когда мы имеем перед 
собою ископаемые формы.

Из ныне существующих земноводных саламандры и тритоны, по форме 
тела, вероятно, наиболее приближаются к  самым примитивным ископаемым 
амфибиям (лягушки, у которых нет хвоста, а задние ноги удлинены, явля
ются весьма высокоспециализированными формами). Тело и хвост у них 
удлиненные; срединные плавники исчезли, но хвост нередко бывает высо
кий и уплощенный и может служить органом для плавания по «рыбьему» 
способу. Парные плавники рыбы прев} гились в конечности четвероногого 
тина, которые у саламандр обычно совсем малы и слабы, в сравнении с ко
нечностями пресмыкающихся и других высших четвероногих, но велики, 
в сравнении с конечностями рыб. Эти конечности у саламандры в значи

тельной степени способны к самостоятельным движениям; но замечательно, 
что это животное передвигается по сухому субстрату более или менее ана
логично рыбе, причем тело делает S-образные изгибы, которые могут пере
мещать конечности вперед при весьма незначительном движении этих по
следних.

Строение примитивного земноводного. Но если саламандра, невидимому, 
имеет поверхностное сходство с предками четвероногих, то внутреннее 
строение всех современных земноводных весьма сильно отклоняется от при
митивного типа. Ниже мы довольно подробно рассмотрим строение некото
рых примитивных ископаемых представителей, так как схема скелета этих 
форм является основой для понимания истории не только остальных зем
новодных, но и пресмыкающихся и высших четвероногих. История почти 
каждого элемента' скелета птицы или человека может быть прослежена до 
этих примитивных типов. У более новых представителей форма и соотно
шения частей1 значительно изменились, и часто происходило исчезновение 
некоторых костей, но все еще сохраняются основные черты, возникшие 
у древних тетрапод.

Наше описание будет базироваться в значительной степени на таких ти
пах, как Palaeogyrinus  (рис. 86), Eogyrinus  (рис. 83), OrtJiosaurus (рис. 87) И 
D iplovertebron  (рис. 84), — представителях так называемых Embolomen, 
группы очень примитивных палеозойских земноводных. Эти формы были 
обычными жителями каменноугольных болот. Diplovertebron, повидимому, 
достигал длины около 60 с м ,  но большинство представителей группы было 
гораздо крупнее, некоторые были такими большими, как нынешние кроко
дилы. Общие пропорции его довольно- близки к таковым современной са
ламандры, но тело было несколько выше и более округленное в -попереч-
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ном сечении. Это древнее четвероногое проводило большую часть своей 
жизни в воде, и возможно, что главным источником питания служили для 
него рыбы из семейства Palaeoniscidae, в изобилии встречавшиеся в те вре
мена. Было еще значительное сходство с рыбами и в строении тела и в со
хранении старого водного образа жизни. Но явным и резким отличием было 
развитие тетраподовых конечностей, что делало возможным передвижение 
по суше. Костные чешуи, существовавшие у рыб-предков тетрапод,.у чет

вероногих испытывали процесс редукции, хотя эти чешуи могли функцио
нально замещаться роговыми чешуями у пресмыкающихся и других групп 
(современные земноводные имеют мягкую влажную кожу). Прежние рыбьи 
чешуи продолжали существовать у примитивных земноводных и даже 
у  многих древних пресмыкающихся, но их распространение ограничивалось 
областью брюха, где они располагались V-образнътми рядами. Этот брюшной 
панцирь был, несомненно, полезен, защищая нижнюю поверхность тела во 
время передвижения по шероховатой почве.

Рис. 85. Позвонки лабиринтодонтов. А  — хвостовые позвонки эмболомерного Critotus.
В — спинные позвонки его же. С— спинные позвонки рахитомного Eryops. В  —  
спинные позвонки стереоспондильного Mastodonsaunis; a s— передние зигапофнзы; 
сеп — centrum; cap— capitulum ребра; ha — гемальная дуга; гс — intercentrum; па  — 
невральная дуга; рз  — задняя знгапофиза; t  — tuberculum ребра;#? — поперечный 

отросток (А  — С— преимущественно по Уиллиетону, В  — по Мейеру.)

Осевой скелет. В позвоночном столбе большинства четвероногих тела 
позвонков хорошо окостеневают, в противоположность обычному состоянию 
этих последних у рыб; позвоночник должен нести тяжесть тела, и хрящ не 
выдержал бы напряжения. Но у Embolomeri (рис. 85 .4 и В) вместо обычно 
единого тела позвонков имеется по два элемента на каждый сегмент тела. 
Задний член каждой пары, повидимому, соответствует единственному эле
менту, существующему у более высоких классов, и поэтому может назы
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ваться «настоящим» телом позвонка, или centrum (или pi eurocentrum); пе
редний же член есть intercentrum (или hyvpocentrum). Невральные дуги хо
рошо развиты, а в хвосте от intercentra отходят Y-образные гемальные 
дуги. Сегменты столба соединяются друг с другом не только смыканием 
тел позвонков, но и особыми сочленовными отростками—зигапофизами дуг. 
В задней части каждой дуги есть пара круглых плоских поверхностей, об
ращенных книзу и несколько наружу. Эти задние зигапофизы сочленяются 
с соответствующими передними зигапофизами — плоскими поверхностями 
на передной стороне дуг, обращенными кверху и внутрь.

У примитивных земноводных сохранялась еще спинная струна, и круг
лые диски тел позвонков у Embolomeri были прободены маленьким средин
ным отверстием, через которое проходила chorda dorsalis. Такое состояние 
наблюдается даже у многих древних пресмыкающихся.

Из двух рядов рыбьих ребер у тетрапод имеется лишь верхний ряд. 
Примитивными являются, повидимому, ребра с двумя головками; у таких 
ребер настоящая головка, или capitulum, сочленяется с intercentrum, а бу
горок— с поперечным отростком невральной дуги. Ребра имеются на про
тяжении почти всего тела — от первого шейного позвонка до проксималь
ной части хвоста. Самые длинные ребра находятся в грудной области, но 
шейная и поясничная области слабо диференцированы. У большинства 
амфибий одно специализированное крестцовое ребро, лежащее против тазо
вого пояса, служит для прикрепления этого пояса; у высших классов обыч
но бывает два или более крестцовых ребер.

Ч е р е п .  Череп у Palaeogyrinus  (рис. 86) и его родичей сплошь покрыт 
кожными костями; эти последние при жизни лежали, очевидно, поверх
ностно, покрываясь лишь кожей. Схема черепа в основном соответствует 
схеме черепа у примитивных костных рыб. Носовые, лобные и теменные 
кости велики; пинеальное отверстие лежит между теменными (а не между 
лобными, как у кистеперых). Имеются хорошо развитые предчелюстные 
кости (praemaxillae) и длинные верхнечелюстные (maxillae). В окологлаз- 
ничной области — пять костей. Слезная кость, в случае ее примитивного 
строения, тянется от глаза до наружного носового отверстия и несет слез
ный проток (глаз рыбы естественно обмывается водой, а глаз наземной 
формы должен поддерживаться во влажном состоянии и иметь проток для 
удаления избытка влаги). В щечной области присутствуют большая чешуй
чатая и квадратно-скуловая кости, причем последняя налегает на квадрат
ную кость. Сбоку от теменной кости лежит межвисочная (intertemporal©) и 
надвисочная (supratemporale) кости, а в задней части крыши черепа имеются 
кожные supraoccipitalia и tabularia.

С утратой жабер исчезло прикрывавшее их operculum, и таким образом 
был разорван костный покров, который' первоначально протягивался не
прерывно от черепа до плечевой области. Исчезновение operculum превра
тило щель, в которой лежало spiraculum, в открытую ушную вырезку, огра
ниченную сверху tabulare, а снизу — squamosum.

Наружные носовые отверстия находятся на спинной поверхности, бу
дучи ограничены предчелюстными, верхнечелюстными, носовыми и слез
ными костями.

Нёбо (рис. 86 F  и 87) напоминает нёбо примитивных костных рыб. 
Предчелюстная и верхнечелюстная кости несут краевой ряд острых зубов. 
Кнутри от них лежат предсошники (praevomeres), небные кости (palatina) и 
•эктоптеригоиды (eetopterygoidea), которые у примитивных типов несут 
большие, лабиринтообразного строения, зубы и связанные с ними ямки, 
точно так же, как у кистеперых. Птеригоиды (pterygoidea.) велики и тянутся 
назад до квадратных костей; в сторону срединной линии от них отходят 
отростки, образующие подвижное сочленение с мозговой коробкой. От преж
них первичных (акульих) верхних челюстей сохраняются лишь квадратная 
кость и маленький эпиптеригоид (epipterygoideum), лежащий далее кпереди 
над птеригоидом (рис. 86 5). Передний конец мозговой коробки снизу огра
ничен тонким парасфеноидом; между этим последним и птеригоидами нахо- 
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Рис. 86. Череп эмболомерного земноводного Palaeogyrtnus, представляющий пример строе
ния примитивного черепа у Tetrapoda. Длина оригинала—около 19 см. А — вид сбоку; 
В  — то же, полуехематически изображенный, после удаления кожных костей щечной 
области, для показа первичной верхней челюс ти (квадратная кость, эпиптерпгоид и кож
ные кости — птеригоид и эктоптеригоид); С — то же, по удалении первичной верхней 
челюсти; В —-черепная коробка (и парасфеноид); очертания черепа показаны прерыви
стой линией; Е  — череп с дорзальной стороны; F  — задняя часть нёба; & —  затылок 
( A ,  D  —  G — по Уотсону, В  и С  — восстановлено по его данным). Каналы боковой линии 
показаны пунктировкой. Сокращения для этого и других рисунков, изображающих че
репа земноводных и пресмыкающихся: а — angulare, or — artienlare; Ъо — basioccipitale; 
bs — basisphenoideum; c — coronare; d — dentale; do — supraoccipitale dermale; e — epipte- 
rygoideum; ec — ectopterygoideum; en — наружные носовые отверстия; eo — exoccipitale; 
f — frontale; frn — foramen magnum; in  — внутренние носовые отверстия; ina— internasale; 
it  — intertemporale; j — jugale; l — lacrimale; m — maxilla; n  — nasale; op — opisthoticum; 
on — слуховая вырезка; or — орбита; p  — parietale; pa  — praearticulare; pd  — praedentale; 
p f  (или pof)  — postfrontale; pi — palatinum; pm — praemaxilla; i>o— postorbitale;.pqp — prae- 
operculare; pos — postspleniale; pp — praeparietale; pr  — prooticum; p r f— praefrontale; 
ps  — parasphenoideum; p t  — pterygoideum; pv — praevomer; g — quadratum; qj — quadratoju- 
gale; r  — rostrale; s — stapes; sa — supraangulare; se — sphenethmoideum; sm — septomaxil- 
lare; so — supraorbitale; soc — supraoccipitale; sp — spleniale, sq — squamosum; st — supra-

temporale; t — tabulare.
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дятся небольшие впадины, интерптеригоидные пустоты. Внутренние 
ноздри (хоаны) расположены между praemaxilla, maxilla, praevomer и pala- 
timim.

Самая мозговая коробка (рис. 86 С и D) у примитивных земноводных 
хорошо окостеневает. Сзади имеется четыре затылочных элемента: средин
ные basi- и supraoce.ipitale и парные exoccipitalia. Округленная поверхность, 
главным образом на basioccipitale, представляет собою одиночный затылоч
ный мыщелок и соединяет череп с первым позвонком. С наружной стороны 
кверху к tabularia протягивается opisthoticum (paroccipitale), впереди него 
находится prooticum. Обе эти кости замыкают область внутреннего уха. 
Вентрально впереди basioccipitale лежит хорошо развитая кость — basisphe- 
noideum, которая латерально сочленяется с птеригоидами, а впереди покры
вается парасфеноидом. Передний1 конец мозговой коробки (через который 
нервы проходят к ноздрям) обычно имеет трубчатое этмоидальное окостене

ние. 87. Череп эмболомерного земноводного Orthosaurus. Впд е дорзальной стороны (Л),
вентральной (В) и латеральной (С).

Т> — вид нижней челюсти с внутренней стороны. Длина оригинала — около 30 см. Ка
налы боковой линии показаны пунктировкой. Объяснение сокращений см. под рис. 86.

(По Уотсону.)

ние. Нижняя челюсть Embolomeri (рис. 87) похожа на нижнюю челюсть ки
степерых. На наружной поверхности лежит длинная зубная кость (dentale), 
а  под нею — ряд кожных элементов, включая две «крышечные» кости (sple- 
nialia), угловую кость (angulare) и надугловую (supraangulare). О внутрен
ней стороны на зубной кости помещаются венечные кости, или coronaria 
-(число их изменчиво), которые обычно несут внутренний ряд зубов. Имеется 
длинная предсочленовная кость (praearticulare), а первичная нижняя че
люсть представлена, как у большинства рыб, лишь маленькой сочленовной 
КОСТЬЮ (articulare).

О потерей жаберного дыхания во взрослом состоянии жаберные, дуги, 
•естественно, редуцируются, хотя эти элементы все еще хорошо развиты 
у  многих земноводных. У более высоких типов наблюдается значительная 
дальнейшая редукция. Однако даже у млекопитающих хрящи языка и гор
тани являются остатками этой скелетной системы. Они, впрочем, редко 
встречаются в ископаемом состоянии, и нам нет надобности уделять им 
здесь значительное внимание. Судьба гиомандибулярного хряща будет рас
смотрена ниже.

Пояса конечностей. Скелет конечностей и поясов, естественно, развит 
высоко. Плечевой пояс (рис. 88 А и В) лежит непосредственно позади го- 
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ловы; но у большинства четвероногих утрачена первоначальная овязь с че
репом, так как для наземного животного необходимы самостоятельные дви
жения головы и плечевой области. Clei.th.rum — большая верхняя кость кож
ного пояса — сохраняется у примитивных наземных форм так же, как и 
ключица; кроме того, развивается срединный кожный элемент, межключица 
(interclavicula), лежащая на нижней стороне грудной клетки между ключи-

Рис. 88. Плечевой пояс: А — эмболомерного земноводного Eogyrinus; В  — 
рахитомного земноводного Eryops; cl— elavicula; cth — eleithrum; i d — 
interclavicula; p t  — posttemporale (связывающее с черепом); sc — scapulo- 
coracoideum (первичный пояс); scth — supracleithrum. G — humerus Eryops 
с дорзальной стороны; D — то же, с передней стороны; ect— ectepieon- 
dylus, мускульный отросток на наружной или передней стороне humerus; 
ent — entepicondylus на внутренней или задней стороне; <7 — гленоидная 
ямка; h — головка; г —сочленовная поверхность для radius; и — сочле

новная поверхность для ulna. (А  — по Уотсону.)

щами. Эти кожные кости становятся меньше соответствующих костей у рыб, 
а лежащий1 глубже первичный плечевой пояс увеличивается вследствие 
значительного усиления мускулатуры, идущей от него к конечностям. Верх
няя часть первичного пояса есть плоская пластина лопатки, ниже этой 
пластины есть сочленовная поверхность для плечевой'кости, — гленоидная 
ямка. Вентрально расположена большая плоская коракоидная кость, отвер
нутая кнутри, к серединной ли
нии нижней стороны тела. Пер
воначально первичный пояс, по- 
видимому, содержал лишь одно 
окостенение, лопатку (scapula).
У более новых типов (у земно
водных лишь изредка) часто 
развиваются одно или два до
полнительных коракоидных око
стенения.

Тазовый пояс (рис. 89) — го
раздо более крупное образование, 
чем небольшая пластинка, имею
щаяся у рыб. Он увеличился 
в связи с усилением мускулату
ры, и в то время как у рыб эта 
пластинка приурочена к вент
ральной стороне тела, примитив
ный тазовый пояс тетрапод про
должается далеко в дорзальную
сторону и обычно причленяется к позвоночному столбу посредством одного 
или нескольких специализированных крестцовых ребер. Это расширение 
является функциональной необходимостью для наземных животных, так как 
у  примитивного четвероногого задние ноги должны не только поддерживать 
значительную часть веса животного: главным образом именно эти нога сооб
щают телу толчок, который двигает его вперед. Дорзальная часть пояса 
обычно представлена самостоятельным окостенением — подвздошной костью
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Рис. 89. Тазовый пояс: А  — эм болом ерного зем 
новодного (IBaphetes) и рахитомного зем нов од
ного Eryops. а —  acetabulum ; il —  ilium ; is  —  
ischium; оЫ —  foram en obturatorium  в pubis; p  

pubis. (A  —  по У отсону.)



(ilium). Головка конечности помещается в сочленовной ямке, известной под 
названием вертлужной впадины (acetabulum). Под этим последним нахо
дится широкая вентральная пластина, которая смыкается с такой же пласти
ной противоположной стороны в срединном симфизе (сращении). Эта пла
стина состоит из двух костей: передней — лобковой кости, или pubis (в кото
рой есть отверстие для прохождения нерва), и задней — седалищной кости,

или ischium; первая из них у ам
фибий часто не окостеневает.

Конечности. Скелет конечно
стей, разумеется, велик по срав
нению со скелетом парных плав
ников у рыб. В передней конеч
ности (рис. 90 В )  первый сег
мент является широким и мощ
ным элементом; это — плечевая 
кость, или humerus (рис. 88 С  и 
D ) .  Его головка входит в гле- 
ноидную ямку плечевого пояса. 
Дистально он сочленяется с дву
мя элементами, которые обра
зуют второй сегмент конечности 
с лучевой костью (radius) и лок
тевой (ulna). Лучевая кость на
ходится на внутренней стороне 
предплечья и лежит непосред

ственно под плечевой, неся значительную часть тяжести. Локтевая ле
жит на наружной стороне и обычно имеет головку, olecranon («локтевой 
выступ»), продолжающийся выше дистального края плечевой кости; мускулы, 
прикрепленные к  этому выступу, оттягивают переднюю конечность наружу.

Своими дистальными концами лучевая и локтевая кости сочленяются 
с  комплексом мелких элементов, которые составляют запястье, или carpus 
(рис. 91 А ) .  Типически в нем име
ется проксимальный ряд из трех 
элементов: radiale, лежащего под 
radius, ulnare —1 ПОД ulna, И interm e
dium, лежащего между radiale и ul- 
гъаге. Ниже intermedium есть боль
шое centrale, за которым следует 
ряд из трех меньших centralia, ле
жащих на лучевой стороне, и, нако
нец, — ряд из пяти дистальных еаг- 
palia, каждый из которых противо
лежит головке одного из пальцев.

Палец передней ноги у назем
ных форм состоит из первого сег
мента — metacarpale, пястной кости, 
входящей в состав пясти, — и рас
положенных уже вне этой области 
фаланг; число фаланг изменчиво; 
они представляют собою членики 
свободной части пальца. В передней 
ноге у D ip lo v e r t e b r o n  (рис. 92 А )  и, 
вероятно, у  всех примитивных форм имеется пять пальцев. Большинство 
же ныне живущих земноводных и многие ископаемые имеют лишь по че
тыре пальца; однако в некоторых случаях имеются признаки, указывающие 
на то, что первоначально число пальцев доходило, может быть, до семи. 
Внутренний палец, соответствующий большому пальцу человека, получил 
особое название pollex. Число фаланг варьирует, хотя внутренние пальцы 
обычно короче, чем наружные. Для пресмыкающихся типичной является
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Рис. 91. Номенклатура карпальных и тарсаль- 
ных элементов. А — схема правого carpus 
примитивного земноводного. В — схема пра
вого tarsus. I  — V  — metacarpalia или meta- 
tarsalia. 1—5 — дистальные carpalia или 
tarsalia; cl — c4 — centralia; F — fibula; f — 
fibulare; i — intermedium; R  — radius; r — ra
diale; I — tibia; t  — tibiale; U — ulna; и — 

ulnare.

Рис. 90. A  — тазовый пояс и задняя конеч
ность примитивного лабиринтодонта. Вид сбо
ку. В  — плечевой пояс и передняя конечность 

Eryops. Вид сбоку. (По Майнеру.)



такая фаланговая формула (счет фаланг начинается от большого пальца, 
pollex): 2—3—4—5—3 (или 4); у амфибий фаланг обычно меньше.

Заднюю конечность (рис. 90 А )  можно сравнивать, элемент за элементом, 
с передней, хотя для костных элементов употребляются иные названия. 
Проксимальным сегментом является бедренная кость, или femur, обычно 
более длинная и более тонкая, чем плечевая. Следующий сегмент состоит 
из большой берцовой кости, или tibia (с внутренней стороны), и малой бер
цовой, или fibula (с наружной стороны). Далее следует предплюсна, или 
tarsus (рис. 91 В ) \  названия тарсальных элементов аналогичны названиям 
карпальных, за исключением, конечно, терминов tibiale и fibulare, которые 
занимают здесь места radiale и ulnaxe.

Обычное положение примитивных конечностей наземных (рис. 90) со
всем не похоже на положение их у большинства ныне живущих форм, хотя 
растопыренность ног черепахи можно сравнить с положением ног прими
тивных древнейших четвероногих и, быть может, сохранилась с тех отда
ленных времен со сравнительно небольшими изменениями. Проксимальный 
сегмент конечности отходит от тела почти прямо в сторону, а предплечье и

Рис. 92. Ноги земноводных. А  — manus Diplovertebron, малень
кого эмболомерного земноводного. Б  — manus рахитомного 
земноводного Eryops. С — pes рахитомного земноводного Тгета- 
tops. рр  — praepollex; рт  — postminimus. ( А — по Грегори, Май

неру и Ноблю, С — по Уиллиетону.)

голень направлены книзу под прямым углом. Ясно, что при таком поло
жении были возможны лишь короткие шаги и что значительная доля мус
кульной силы животного употребляется просто «для поддержания тела на 
некоторой высоте над почвой. Ходьба должна была быть медленным и 
трудным процессом, особенно для более или менее крупных животных.

Другие органы. О вероятном состоянии органов других систем у такого 
примитивного позвоночного можно судить по тому, что наблюдается у ныне 
живущих форм. Взрослые должны были утрачивать жаберное дыхание, и 
в качестве органов дыхания функционировали у них только легкие. Суще
ствовали, конечно, внутренние ноздри. У четвероногих обычно исчезают все 
жаберные щели, за исключением брызгальца (spiraculum). В связи с этим 
изменением значительно изменилась система путей, проводящих жидкости, 
так как кровь для очищения должна теперь иттн к легким, а не к жабрам. 
Это ведет к уничтожению большинства дуг аорты, которые подымались 
между жабрами. Последняя дуга аорты, наоборот, расширяется и образует 
часть пути, по которому кровь идет к легким; кпереди от нее сохраняется 
другая дуга, проводящая кровь, которая вернулась от легких к сердцу, до 
спинной аорты, и таким образом к телу. Этот двойной поток крови через 
сердце есть начало разделения этого органа на два самостоятельные отдела; 
однако это подразделение у земноводных неполно.

Головной мозг у земноводных все еще мал, особенно полушария, кото
рые еще остаются связанными исключительно с обонянием. Органы чувств 
претерпели значительные изменения. В связи с изменившимися условиями 
существования ноздри приспособлены для функции обоняния в воздушной,
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а не в водной среде. Глаза обычно велики; склеротические пластинки, кото
рые, как мы видели, имеются у многих рыб, сохранились и у примитивных 
тетрапод. Пинеальный глаз существовал у всех древнейших форм, но 
у постпалеозойских четвероногих большинства групп мы наблюдаем редук
цию и исчезновение этого органа.

Область уха претерпела значительное изменение. Функция равновесия, 
конечно, сохраняется; но у наземных животных более сложной является 
функция слуха, так как колебания воздуха столь нежны, что они не могут 
в достаточной степени вызывать пульсаций, достигающих уха сквозь череп. 
В связи с этим у тетрапод выработался новый механизм (рис. 93), который 
усиливает колебания и передает их к среднему уху. Отверстие брызгальца 
сохраняется, но близ его наружного конца оно затягивается тонкой плот
ной перепонкой — барабанной перепонкой, — которая улавливает звуковые 
колебания. У примитивных форм эта барабанная перепонка лежит в ушной 
вырезке, которая соответствует щели брызгальца рыб. К барабанной пере
понке прикрепляется маленькая косточка — stapes, или стремечко (иногда

ее называют collum ella), — которая' своим внут
ренним концом упирается в ушную область че
репа. Под этим внутренним концом у большин
ства четвероногих имеется «окно», или отвер
стие, ведущее в заполненные жидкостью про
странства внутреннего уха, так что слуховые 
волны, улавливаемые и усиливаемые барабан
ной перепонкой и передаваемые стремечком, вы
зывают колебания во внутреннем ухе, и таким 
образом получаются слуховые восприятия. S ta 
pes есть гиомандибулярный хрящ рыб, который 
аналогичным образом упирался в ушную об
ласть рыбьего черепа. О установлением более 
тесных связей между челюстями и черепом 
прежняя функция этого хряща, служившего 
подвеском для челюстей, стала излишней, а лежа 

в области, находящейся непосредственно за брызгальцем, он вполне мог 
приспособиться к несению этой новой функции (ср. рис. 98, внизу).

Система органов боковой линии у земноводных1 сохраняется, и на иско
паемых черепах нередко можно видеть бороздки головных каналов. Но на 
более высокой ступени эволюционного развития эти каналы совершенно 
исчезают. Их присутствие или отсутствие у ископаемого является хорошим 
указанием на его образ жизни, так как эта система органов чувств полезна 
лишь в водной среде.

Предки четвероногих. Из приведенного выше описания явствует, что 
из костных рыб ближе всего к предкам тетрапод стояли ископаемые 
кистеперые. Современные легочные рыбы весьма сходны с земноводными 
по своему эмбриональному развитию и по строению некоторых мягких 
частей, но это указывает лишь на сохранение признаков, имевшихся 
у кистеперых предков этих рыб; по строению зубов и черепа легочные рыбы 
представляют собою, несомненно, боковую эволюционную линию и сами не 
могут быть предками тетрапод. Что же касается лучеперых (A c t in o p te r y g i i), 
то такие их признаки, как отсутствие внутренних ноздрей и отсутствие 
больших мясистых плавников, из которых могли бы развиться конечности 
наземного типа, исключают эту группу из числа возможных предков чет
вероногих.

Вполне вероятно, что кистеперые являются предками четвероногих. 
Элементы черепа этих рыб почти точно соответствуют элементам черепа 
древнейших амфибий. Кистеперые близки к этим последним также по 
лабиринтовидному строению зубов и по своеобразному расположению зубов 
и зубных ямок на нёбе. Парные плавники этих рыб меньше конечностей 
тетрапод, но в некоторых случаях строе :ше скелета парных плавников 
в основном сходно со строением скелета конечностей четвероногих (рис. 94). 
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Уловной мозг
Барабанная 
перепонка 

:Стремечко 
Полость сред
него уха.

внутрен
нее ухо

Рис. 93. Схематический разрез 
через череп земноводного; вид
ны соотношения элементов в 

области уха.



У некоторых кистедерых имелась одна проксимальная кость (соответствую- 
щая плечевой или бедренной кости тетрапод), а в следующем сегменте рас
полагались две кости (как в предплечье или голени наземных позвоноч
ных), за которыми находился отдел, состоявший из неправильно располо
женных костей и сходный с кистью или стопой примитивных тетрапод. 
Известные нам представители кистеперых не могли быть предками назем
ных позвоночных, так как эти кистеперые жили слишком поздно или были 
слишком специализированными; но едва ли можно сомневаться в том, что 
G r o s s o p te r y g ii представляют ту группу, от которой произошли T e tra p o d a .

Происхождение четвероногих. Нередко спорят о том, как произошли 
четвероногие. Древнейшие земноводные были, повидимому, довольно круп
ными плотоядными животными, которые значительную часть своего вре
мени проводили в пресноводных водоемах. Вместе с ними жили их близкие 
родичи, кистеперые рыбы, похожие на них по способу питания и по мно
гим особенностям строения и значительно отличавшиеся от них лишь 
меньшим развитием парных конечностей. Почему земноводные вышли из 
воды? Не для того, чтобы дышать воздухом, так как это можно была 
сделать, просто поднявшись 
до поверхности воды. Не 
потому, что они были пло
тоядными животными, для 
которых на суше было мало 
пищи. Не для того, чтобы 
избежать врагов, так как 
они принадлежали к числу 
крупнейших позвоночных, 
живших в пресных водах, 
из которых они вышли.

Их появление на суше 
было, повидимому, резуль
татом приспособления вы
живать в воде при опреде
ленных, неблагоприятных 
для этого, условиях.

Древнейшие известные 
нам земноводные по образу 
жизни в значительной 
степени приближаются к их родичам и современникам, из кистеперых. 
Те и другие нормально жили в одних и тех же водоемах; те и другие оди
наково питались рыбой. До тех пор, пока воды было много, из этих двух 
групп лучше чувствовали себя, вероятно, кистеперые, так как они были 
более искусными пловцами: наличие вместо парных плавников ног было 
препятствием к такому способу передвижения. Девонский период, в кото
рый возникли приспособления к наземной жизни, был, повидимому, време
нем сезонных засух, в продолжение которых трудно было жить в пресных 
водах. Но и при таких климатических условиях, если вода делалась только 
стоячей и загрязненной, кистеперая рыба могла подыматься к поверхности 
воды и дышать воздухом таким же образом, как и земноводное. Если же, 
однако, вода совершенно испарялась, то земноводное оказывалось в лучшем 
положении. Рыба, не способная к передвижению по суше, должна была 
оставаться в илу и, если вода не возвращалась сюда достаточно скоро, 
неминуемо гибла. Земноводное же, с е1ю короткими и неуклюжими, но все 
же достаточно сильными конечностями, могло выползти из водоема, ходить 
по земле (вначале, вероятно, весьма медленно и с трудом) и попасть в бли
жайший водоем, где еще сохранилась вода.

Раз этот процесс начался, нетрудно представить себе, как могла в даль
нейшем развиться наземная фауна. Вместо того, чтобы немедленно искать 
воды, земноводное, быть может, продолжало оставаться на берегу и пожи
рало выброшенную туда рыбу. Некоторые формы, возможно, постепенно
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Рис. 94. А  — грудной пояс и плавник девонской ки
степерой рыбы Sauripterus. (По Грегори). В  — схема
тический рисунок конечности Четвероногого, „развер- 
нутой“ и приведенной в исходное положение, удоб
ное для сравнения. Ладонная или вентральная по
верхность maims (и плавника) у рыбы повернута на
ружу; У наземных животных конечность была скру
чена и испытала вращение у локтя таким образом, 
что предплечье было выдвинуто вперед, а ладонь 
повернулась книзу до положения, показанного на 
тис. 90 В. Объяснение сокращений ем. под рис. 88 и 90. 
На рис. 94 В  под ключицей (сЦ—межключица (тоже ci).



приспосабливались к поеданию насекомых (в те времена уже было множе
ство примитивных насекомых, похожих на тараканов и  стрекоз) и, нако
нец, растительной пищи. Более крупные хищники могли привыкнуть 
к  поеданию своих меньших земноводных родичей. Так могла сформиро
ваться настоящая наземная фауна.

Классификация земноводных. Земноводных можно сгруппировать 
В шесть отрядов (рис. 96). Три из НИХ (L a b y r in th o d o n t ia , P h y l lo s p o n d y l i  и 
Lepospondyli)  являются типичными верхнепалеозойскими группами; осталь
ные же три представляют собою ныне существующие отряды, ископаемые 
формы которых встречаются в отложениях не древнее верхней части мезо
зоя. Древние и молодые группы существовали не одновременно; кроме того, 
первые резко отличаются от вторых и по другим признакам; новые формы

Рис. 95. А  — череп верхнедевонского земноводпого Ichthyostega, вид 
сверху; Б  — тоже снизу; С — то же сбоку. Реконструкция черепа. Длина 
оригиналов — около 20 см. Объяснение обозначений см. под рис. 16.

(По Севе-Содербергу.)

являются своеобразно специализированными во многих отношениях. Напри
мер, у большинства нынешних земноводных исчезли многие кожные эле
менты черепа и глазничная и височная области не защищены костями. 
В противоположность им, почти все представители древних отрядов имели 
сплошную крышу черепа. Поэтому в отношении древних земноводных 
часто употребляется термин «стегоцефалы» (покрытоголовые), указывающий 
на этот факт. Это название является, однако, неподходящим в качестве 
таксономического термина, так как оно означает только сохранение прими
тивного признака, который был утрачен новыми формами. Три древних 
отряда были заметно расходящимися по строению позвонков уже в то 
время, с какого мы начинаем встречать ископаемые остатки земноводных; 
поэтому их следует рассматривать как отдельные группы.

До недавнего времени самые древние из найденных скелетных остатков 
земноводных происходили из отложений приблизительно среднекаменно- 
утодъного возраста. Однако к среднему карбону главные группы палеозой
ских земноводных уже были резко обособлены одна от другой; ясно, что 
расхождение их произошло значительно раньше, еще в девоне. О таких 
56



древнейших формах мы могли судить лишь по отпечаткам их ног. Эти 
отпечатки довольно многочисленны в нижнекаменноутольных отложениях, 
но из девона известен лишь один образец. [Здесь речь идет об объекте, 
описанном О. Маршем в 1896 г., из верхнего девона Пенсильвании, под на
званием Thinopus antiquus. В специальной литературе высказывалось, 
однако, сомнение в том, что этот объект представляет след ноги наземного 
позвоночного; существует даже мнение, что Thinopus antiquus может ока
заться, например, копролитом какой-то рыбы].

Однако недавно в Гренландии были найдены верхнедевонские земновод
ные (рис. 95), которые, повидимому, являются родственными Phyllospondyli, 
описываемым несколько ниже в этой главе. Это открытие увеличивает 
известный нам отрезок истории наземных форм на целый период.

Лабиринтодонты. В первую очередь нам следует рассмотреть отряд 
Labyrinthodontia, хотя этот отряд и не является, как мы видели, древней
шим из групп земноводных: представители его 
жили от верхнединантского времени до триаса.
Эта группа включает почти всех крупных зем
новодных карбона, перми и триаса (рис. 96). Наи
более примитивные формы сильно напоминают 
примитивных пресмыкающихся и, несомненно, 
являются родоначальными для этой группы, 
а следовательно, и для всех высших тетрапод.
Более того, древнейшие представители отряда 
представляют собою чрезвычайно примитивные — 
во всех отношениях, кроме строения позвон
ков, — формы, которые морфологически очень 
близки к предполагаемому предку тетрапод.

Выше мы- более или менее подробно описали 
строение довольно примитивного лабиринто
донта. Но лабиринтодонты отнюдь не остава
лись на протяжении своей истории близкими 
к родоначальным формам четвероногих. Лаби
ринтодонты претерпели весьма длинный ряд 
стадий ■ эволюционного развития от своего пер
вого появления в карбоне до вымирания в три
асе. Интересно, что многие из прогрессивных 
изменений, наблюдаемых у сменявших друг 
друга типов лабиринтодонтов, идут в значитель
ной степени аналогично соответствующим изменениям в других группах 
амфибий.

В истории этого отряда можно видеть интересную последовательность 
стадий. Древнейшие члены отряда были первично водными формами, до
вольно типичными. представителями которых являются Diplovert&bron и 
Eoqyrinus. Однако, уже в карбоне начался, повидимому, эволюционный 
процесс, ведший к наземным типам с более мощными конечностями; от 
таких-то форм и могли произойти пресмыкающиеся.

Но в пермский период в пределах этого отряда имело место регрессив
ное развитие конечностей и других частей тела, а последние триасовые 
лабиринтодонты были формами, окончательно вернувшимися к водной 
жизни.

Эта смена стадий сопровождалась многими изменениями строения. Пер
вично форма тела была довольно округленной и более или менее рыбо
образной; у более новых типов обычно — сплющенное тело и короткий хвост. 
Череп, вначале относительно высокий и узкий, у более новых форм упло
щается и становится очень широким и низким. Сначала существовал только 
один затылочный мыщелок; со временем он разделился на два отдельных 
сочленения. На нёбе первоначально маленькие впадины между итернгоидами 
и парасфеноидом расширились в огромные интерптеригоидные пустоты, и 
подвижное соединение между птеригоидами и черепной мозговой коробкой
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сменилось широким неподвижным соединением этих костей. В мозговой 
коробке число окостенений сильно сократилось. В начале эволюционного 
развития конечности сначала увеличивались, но у более новых типов они 
стали уменьшаться и утрачивать свое значение. В плечевой области клю
чицы и межключица разрослись в широкие пластины, расположенные на- 
плоской нижней поверхности грудной клетки. Сначала — прогресс и ответ
вление линий, ведущих к другим группам тетрапод, затем — развитие пло
ских малоподвижных водных форм и, наконец, — вымирание. Такова, по- 
видимому, была история лабиринтодонтов.

Позвонки (рис. 85) представляют собою наиболее важные, с точки зрения 
систематики, части. Примитивные лабиринтодонты имели тела позвонков 
двоякого* [диплоспондильного] типа, описанные выше. Позлее оба кольца 
стали неполными; верхняя часть intercentrum исчезла, причем на дорзаль
ной стороне оставалась вырезка для спинной струны; настоящие же centra 
стали парными боковыми элементами, расположенными выше и позади 
intercentra. Наконец, у обычных триасовых форм pleurocentra совершенно 
исчезли.

Это служит основанием для подразделения лабиринтодонтов на три, сле
довавшие одна за другой, подгруппы, у которых можно наблюдать также и 
другие, отмеченные выше, морфологические изменения.

Embolomeri. Древнейшим и наиболее примитивным подразделением La- 
byrinthodontia  является подотряд Embolomeri.  Представители этого послед
него были большей частью крупными животными, в обилии населявшими 
каменноугольные болота. Отличительным признаком Embolomeri является 
присутствие двух полных дисковидных centra в каждом сегменте позвоноч
ного столба [диплоснондилия] (отсюда и название этих животных, озна
чающее: «вставочные сегменты»). Diplovertebron, Eogyrinus  и Palaeogyrinus, 
описанные выше как представители примитивных тетрапод, все являются 
типичными членами этого подотряда. Череп был довольно высок и узок. 
Затылочный мыщелок был одиночный. Имелось хорошо окостеневающее 
supraoccipitale, а также большое basioccipitale; базисфеноид был большой 
костью с маленьким грифелевидным парасфеноидом на своем переднем 
конце. Интерптеригоидные пустоты были малы, а птеригоиды подвижно 
причленялись к мозговой коробке. Конечности были малы или слабо раз
виты. В то время как у более новых форм земноводных никогда не было 
более четырех хорошо развитых пальцев передней ноги, единственное эмбо- 
мерное земноводное, передняя нога которого нам известна, имело здесь пять 
пальцев. В пределах группы наблюдаются значительные колебания в мор
фологическом строении. Некоторые формы были, повидимому, довольно 
примитивными по своему строению. Другие, как Cricotus из нижней перми 
Америки, были рыбоядными формами, с длинным рылом. Примеры свое
образного развития черепа представляют Loxomma и Orthosaurus (рис. 87), 
а также некоторые другие каменноугольные формы: орбита у них была 
весьма сильно удлинена, причем глаз находился, надо думать, в задней ее 
части: передний же конец был, может быть, занят какой-то железой или 
каким-то органом чувств.

Весьма интересные примитивные черты строения наблюдаются у неко
торых древних форм, например у каменноугольного Eogyrinus. В противо
положность рыбам, плечевой пояс большинства тетрапод отделен от головы, 
а тазовый пояс, свободный у рыб, сделался у наземных прикрепленным к 
специализированным крестцовым ребрам. Но у некоторых из Embolomeri 
(рис. 83) плечевой пояс продолжал соединяться с черепом посредством 
кожных окостенений супраклейтрального (supracleithrum) и посттемпораль
ного (posttemporale) (рис. 88 А). Хотя у этих весьма примитивных форм на 
тазовом поясе был дорзальный подвздошный отросток, но специализиро
ванных крестцовых ребер у них не было, и таз прикреплялся к ребрам, 
повидимому, посредством связок. Далее, при превращении гиомандибуляр- 
ного хряща в стремечко, которое сделалось действенным передатчиком 
звуковых колебаний, под его основанием, как мы уже знаем, открылось 
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«окно» (fenestra), ведущее в особую полость внутри черепа. Однако у не
которых Embolomeri не было никакого отверстия, а существовала лишь ямка 
у основания этой кости; слух, очевидно, был несовершенный.

Эмболомерные лабиринтодонты играли важную роль и были много
численны в карбоне. К концу этого периода их значение понижается, 
а в начале пермского времени они исчезают.

Rhaehitomi. Главную линию эволюционного развития лабиринтодонтов 
продолжали представители подотряда Rhaehitomi.  Это были типически 
крупные земноводные перми, хотя появились они уже в верхнекаменно
угольное время, а одна-две формы продолжали существовать в триасе. 
Eryops  (рис. 97 и 98) из нижней перми Тексаса является типичным пред
ставителем подотряда. В позвоночном столбе (рис. 85 С), как указывает на
звание («усеченные сегменты»), редуцированы и intercentra и pleurocentra, 
из которых первые представляют собою большие вентральные клинья, а вто

рые состоят из парных латеральных кусков. Конечности у Eryops  были 
мощные, хотя и короткие; такие формы, надо думать, проводили много вре
мени на суше, хотя они, по всей вероятности, держались близ воды. На 
передней ноге было лишь четыре хорошо развитых пальца (рис. 92 В),  как 
и у всех остальных земноводных, хотя все еще оставались признаки преж
него, более значительного числа пальцев. У этой формы, как и у других 
рассматриваемых ниже, плечевой пояс был отделен от головы, а тазовый 
был твердо соединен с единственным крестцовым ребром, как это обычно 
бывает у земноводных. Череп был несколько приплюснут, а в затылочном 
мыщелке уже намечается раздвоение, так как basioecipitale, образующие его 
центральную часть, было маленьким. Интерптеригоидные пустоты были 
значительно расширены, а птеригоиды уже твердо прикреплялись к широ
кому парасфеноиду, который протягивался назад над редуцированным ба- 
зисфеноидом.

В перми было много боковых ветвей группы Rhaehitomi. Интересный 
тип строения представляют Cacops (рис. 99) и его родичи. Эти формы были 
по своему образу жизни наиболее «наземными» из Rhaehitomi,  имели хо
рошо развитые ноги и значительно редуцированный хвост. На спине, над 
верхними остистыми отростками у них были кожные панцырные пластинки, 
которые, надо полагать, защищали этих животных против хищных пресмы
кающихся (уже обильных в нижней перми). Здесь мы имеем первый слу
чай развития панцыря у наземных животных; подобные образования мы 
будем неоднократно встречать в различных группах пресмыкающихся, 
а также у некоторых млекопитающих. Ушная вырезка у некоторых из этих 
форм была закрытой сзади, так что вокруг барабанной перепонки суще
ствовало сплошное костное кольцо.

Уже среди пермских Rhaehitomi были формы, вновь перешедшие к вод
ному образу жизни, с очень приплюснутыми черепами и сильно редуциро
ванными конечностями. Trimerorachis был типичной в этом отношении фор- 
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Рио. 98. Черепа: А  — рахитомного лабиринтодонта Игу ops, В  — стереоспондильного Сарг- 
tosaurus сверху, снизу и со стороны затылка. Объяснение обозначений ом. под рис. 86. 
(Eryops — преимущественно по Бруму, Уотсону и Уиллистону; длина — около 46 см; Capi- 

tosaurus — по Шредеру и Уотсону; длина — около 80 см.)
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мой, представляя по своему строению переход к последней из известных 
нам стадий эволюции лабиринтодонтов.

[К рахитомным лабиринтодонтам относится найденный у нас в Север
ной области верхнепермский Benthosuchus, который, судя по положению 
глазниц и по уплощенной форме черепа, вел, как полагают, бентонный 
образ жизни.

К рахитомным лабиринтодонтам относится весьма своеобразный Dvino- 
saums  из верхнепермских отложений Северной Двины, у которого всю 
жизнь сохранялись наружные жабры].

S t e r e o s p o n d y l i .  Этот подотряд объединяет последних, наиболее крупных 
из лабиринтодонтов. Отличительная черта их заключается в том, что на
стоящие centra (которые стали наиболее важными элементами у пресмы
кающихся) совершенно исчезли (рис. 85 В), a intercentra представляли 
собою крупные элементы с выемкой наверху для прохождения спинной 
струны.

Stereospondyli встречаются лишь в триасе; они достигали значительной 
величины. Голова у них была большая, туловище и хвост — короткие, ко
нечности очень маленькие и явно неспособные поддерживать тело на суше. 
Туловище было очень широкое и плоское, межключица и ключицы соста
вляли широкую вентральную пластину, на которой животное, вероятно, 
могло лежать. Череп (рис. 98) был тоже сильно уплощен, а глаза (как у всех 
донных форм) смотрели прямо вверх. Окостенения мозговой коробки почти 
совершенно исчезли, за исключением exoccipitalia, которые образовали два 
отдельных мыщелка. Всю площадь мозговой коробки покрывал снизу 
огромный парасфеноид, а между этой костью и птеригоидами было широкое 
неподвижное соединение. Интерптеригоидные пустоты были велики.

Эти формы — последние из лабиринтодонтов — обычны в триасовых от
ложениях на всем земном шаре. Максимальной величины достигал полу
чивший соответствующее название Mastodonsaurus, с черепом, имевшим 
около метра в длину. У  многих форм, например у Oapitosaurus, череп имел 
обычные очертания. Но у Brachyops и его родичей наблюдается чрезмерное 
его укорочение: ширина значительно превосходит длину. Противоположные 
соотношения замечаются у Trematosaurus и у других, еще более крайних 
родов, которые имели очень длинное, рыло. Изучение материала, собранного 
на Шпицбергене, показывает, что некоторые из этих последних были 
настоящими морскими животными, что не наблюдается среди прочих 
земноводных, так как соленая вода гибельно действует на личинки 
амфибий.

Несмотря на обилие Stereospondyli в триасе, все они вымерли в этом 
периоде, не дожив до юры. Их вымирание, быть может, следует связать 
с тем фактом, что в то время происходило развитие многочисленных типов 
пресмыкающихся, которые вели такой же водный образ жизни и с кото
рыми более низкоорганизованные земноводные не могли успешно конкури
ровать.

L e p o s p o n d y l i .  В отряд Lepospondyli объединяется ряд форм, большей 
частью мелких, расцвет которых относится к среднему и верхнему карбону; 
некоторые продолжали жить в нижней перми.

В противоположность сравнительно медленно изменявшимся лабирин
тодонтам, Lepospondyli уже к карбону были во многих направлениях высоко
специализированными амфибиями. Древнейшие остатки их известны из 
отложений конца нижнего карбона, но Lepospondyli должны были обосо
биться от примитивной родоначальной группы тетрапод гораздо ранее. 
Наиболее важный отличительный их признак заключается в строении по
звонков, которое даже при первом появлении этой группы было уже со
вершенно непохоже на строение позвонков у существовавших тогда же ла
биринтодонтов.

У Lepospondyli c e n t r u m  позвонка (рис. 100 А— D) представляет собою 
единое полое цилиндрическое окостенение, с которым в большинстве слу
чаев соединяется невральная дуга. Трудно сравнить это образование
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с двумя дисковидными центральными элементами , и отдельной дугой лаби
ринтодонтов, и окостенения эти могли возникнуть в этих двух группах со
вершенно различными способами.

Мы уверены, что примитивные Lepospondyli должны были иметь такую 
примитивную форму тела, какая свойственна столь сильно расходящимся 
типам, как Emholomeri и саламандры; и в отложениях болот пенсильван
ской эпохи встречается несколько небольших форм такого типа, как, напри
мер, Microbrachis. У  них конечности были развиты умеренно [или слабо], 
а череп был нормальных пропорций. Подобные формы, которые мы можем 
условно объединить под названием подотряда МгсгатрЫЫа, мало известны, 
и их нередко смешивают с современными им бранхиозаврами.

Дивергенция различных групп Lepospondyli от «нормального» типа 
строения черепа и тела должна была произойти в чрезвычайно древнее

Рпс. 100. Позвонки пермских Lepospondyli и Phyllospondyli. А  и В  — боковой и 
передний виды позвонков Lysorophus; С и В  — хвостовые и спинные позвонки 
Crossotelos из подотряда Nectridia-, Е  — Branchiosaurus — реставрированная спин
ная струна. Объяснение сокращений см. под рис. 108. (А  и В  — по Соллару, С 

и В  — по Уиллиетону, Е — по Уиттарду.)

время, так как они достигли высшей точки своего развития в каменно
угольных болотах пенсильванского времени. Сомнительно, чтобы какие- 
либо из этих Lepospondyli совершенно перестали вести водный образ жизни.

В подотряд Aistopoda  объединяются многие формы, которые утратили ко
нечности и у которых тело стало змеевидным, с числом позвонков, иногда 
превосходящим сотню. Таковы, например, Ophiderpeton  и Dolichosoma. По
дробности строения этих форм мало изучены, но характерная особенность 
у первой из них заключалась в замещении нормальных костей щечной об
ласти мозаикой маленьких пластинок.

Подотряд Nectridia  состоит из более разнообразных земноводных. Члены 
этого подотряда характеризуются тем, что хвостовые позвонки у них 
(рис. 100 С и D)  имели удлиненные вееровидные верхние (невральные) и 
нижние (темальные) остистые отростки, которые симметрично противостояли 
друг другу так, что при первом взгляде нередко бывает трудно отличить 
верхнюю сторону тела от нижней. В пенсильванское время Nectridia  ди- 
вергировали в два, сильно отличающиеся один от другого, типа. У  таких 
форм, как Sauropleura  (рис. 101) тело было очень удлиненным, как 
у Aistopoda, а конечности почти или совсем исчезли, череп же был длин
ным и заостренным. Эти угреобразные формы местами встречались в боль
шом изобилии в каменноугольных болотах.

Рис. 101. Sauropleura, каменноугольное змеевидное земноводное из Lepo
spondyli. Длина — около 19 см. (По Штейну.)

Другую группу подотряда Nectridia  составляли формы с маленькими 
конечностями и с необыкновенными «рогатыми» черепами. Нижнепермский 
Diplocaulus  (рис. 102 А)  был последней и наиболее специализированной из 
этих форм. Тело в некоторых случаях имело в длину 60 см и более. Как и 
у Stereospondyli, имелись большой парасфеноид и огромные интерптери- 
гоидные пустоты, были развиты два хорошо обособленные друг от друга 
мыщелка, мозговая коробка почти не окостеневала, а в целом череп был
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весьма сильно уплощен. Наиболее своеобразная особенность заключалась, 
однако, в том, что ta b u la r ia  были вытянуты назад и вбок и представляли 
собою большую часть огромных рогообразных выступов крыши черепа. 
Челюсти, однако, не были удлинены и помещались на нижней стороне че
репа далеко впереди. Глаза также оставались впереди, но смотрели с пло
ской крыши черепа прямо вверх. Конечности были совсем маленькие, а клю
чицы и межключица были расширены в огромные плоские пластины. Это 
странное существо было явно донным животным; все тело его было, воз
можно, настолько .широким и плоским, что оно было способно к вертикаль
ному волнообразному изгибанию, подобно скатам.

В пенсильванских отложениях встречается несколько форм, являющихся 
морфологически предшественниками Diplocaulus. У этих форм «рога» были 
не так длинны, череп был чуть повыше, интерптеригоидные пустоты — не 
так велики, конечности — не так сильно уменьшены, а тело — менее упло
щено. Эти формы определенно указывают на то, что здесь, как и в дру
гих группах, эволюционная история может быть прослежена до формы, 
внешне похожей на Embolomeri. Многие из изменений, наблюдаемых у Di-

Рис. 102. Слева дорзальный вид черепа Diplocaulus — .рогатого* пермского зем
новодного из Lepospondyli; около l/s натуральной величины. Справа — череп 
Lysorophus — червеобразного нижнепермского земноводного, увеличенный при
близительно в три раза. Объяснение сокращений ем. под рис. 86. (Д — по Уилли-

стону, В  — по Солласу.)

plocaulus, удивительно аналогичны изменениям, которые замечаются у бо
лее новых лабиринтодонтов.

Сюда же приходится отнести, правда, условно, подотряд Lysorophia—  
группу, включающую лишь небольшое число маленьких форм. Нижнеперм- 
ский Lysorophus (рис. 102 В  и 100 А ж В) был последним по времени пред
ставителем группы. Его остатки встречаются в огромных количествах 
в некоторых нижнепермских пластах Тексаса. У этих форм конечности 
тоже сильно редуцированы, а величина и пропорции тела очень близки 
к таковым большого червя. Характерной чертой группы является то, что, 
хотя имеется шпульковидный cen trum , невральная дуга была отделена от 
него и была склонна к распадению на две латеральные половины. В про
тивоположность почти всем остальным палеозойским земноводным, у этих 
животных не было пинеального отверстия, и череп уже не имел сплошной 
крыши, так как большинство окологлазничных костей исчезло, и глазница 
была открыта снизу. Парасфеноид был большой, но затылочный мыщелок 
оставался одиночным. Жаберные душ были велики и окостеневали, указы
вая на то, что эта форма сохраняла жаберное дыхание на протяжении 
всей индивидуальной жизни,— черта, которая, по всей вероятности, при
суща также и многим другим Lepospondyli. Родственные формы присут
ствуют уже в миссисипских (нижнекаменноугольных) отложениях, так что 
эта группа относится к самым древним из ныне известных тетрапод. Од
нако древнейшие формы имели череп со сплошной крышей. Этот факт го
ворит в пользу того, что первоначально тип черепа был в основном сходен 
С типом черепа Embolomeri.

Высказывалось предположение, что Lysorophus был предком пресмыкаю
щихся. Однако такая возможность почти исключена. Многие черты строе-

юз



ния черепа сравнимы с таковыми современных нам земноводных. Воз
можно, что этот тип мог быть предком, например, нынешних червеобразных 
безногих земноводных или хвостатых (Urodela), но положительных данных 
в пользу этого у нас нет.

Lepospondyli всех рассмотренных выше типов представляли картину за
мечательного расцвета в болотах карбона, где число их превосходило число' 
всех прочих земноводных, взятых вместе. Однако, тогда уже история их

почти подошла к сво
ему концу. В начале 
нижнепермского време
ни продолжали суще
ствовать лишь три пред
ставителя, а в более 
молодых отложениях 
не найдено ни одной 
формы этого отряда.

Pliyllospondyli. Если 
лабиринтодонты пред
ставляют большой ин
терес, как наилучше 
изученные из архаиче
ских четвероногих и 
как предки пресмыкаю
щихся, a Lepospondyli 
важны в том отноше
нии, что они иллюстри

руют разнообразие типов, возможное на ранней стадии истории земновод
ных, то члены отряда Phyllospondyli  имеют еще более важное значение для 
истории класса амфибий, как такового. О одной стороны, к ним отно
сятся не только бранхиозавры и многие другие формы из карбона и перми, 
но также, повидимому, и древнейшие известные нам девонские земновод
ные; с другой стороны, эта группа была, вероятно, той ветвью, от которой 
произошли некоторые, если не все, отряды современных нам земноводных.

Рис. 104. Череп Branchiosaurus сверху и снизу. Увеличено. Объяс
нение сокращений е м .  под рис. 86. (По Буллмэну и Уиттарду.)

Наше рассмотрение этого отряда мы начнем с бранхиозавров нижней 
перми. Branchiosaurus (рис. 1 0 3  и 1 0 4 )  и родственные ему рода были не
большими земноводными,’имевшими в длину всего несколько сантиметров. 
По своему облику животные эти, по всей вероятности, были похожи на те
перешнего тритона. Конечности и их пояса были хорошо развиты и, по
скольку это возможно установить, повидимому, похожи на конечности и 
пояса лабиринтодонтов. Однако, в связи с их маленькой величиной и вод
ным образом жизни, у них, быть может, сильнее были развиты хрящи и 
были слабее представлены способные к сохранению в ископаемом состоя
нии части скелета.
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Многие черты строения головы представляют аналогию лабиринтодон
там. Череп у типичных пермских форм был довольно широк, и приплюс
нутый, глазницы были большие; имелось пинеальное отверстие, а также- 
ушная вырезка. Дорзальная сторона черепа была сплошь покрыта костной 
крышей, где все примитивные элементы имеют расположение, очень близ
кое к расположению соответствующих элементов у лабиринтодонтов.

Мозговал коробка, однако, в большинстве случаев совершенно не окосте
невала; бранхиозавры достигли в нижней перми состояния, до которого ла
биринтодонты едва дошли лишь в-триасе. Вместо нёба примитивного типа, 
у бранхиозашров было нёбо с огромными интерптеригоидными впадинами, 
подобными таковым у Stereospondyli, а парасфеноид продолжался назад под 
.мозговой коробкой в виде широкой пластины; к его бокам прикреплялись 
большие трехлучевые птеригоиды. Экто-птеригоиды исчезли. Вдоль краев 
челюстей имелись заостренные зубы со следами лабиринтообразного строе
ния, нередко существовали также многочисленные нёбные зубы.

Позади головы во многих случаях были находимы ряды маленьких зуб
цов, которые указывают на присутствие наружных жабер, по крайней мере- 
в юных стадиях индивидуальной жизни. Такие жабры присутствуют у мо
лодых особей современных земноводных и у личинок легочных рыб; надо- 
полагать, что они были и у юных особей всех древних амфибий.

Рассмотренные нами особенности бранхиозавров говорят в пользу род
ственных отношений между этими земноводными и примитивными лаби
ринтодонтами. Однако, строение позвоночного столба (рис. 100 Е) показы
вает, что, хотя эти две группы и могли произойти от общего ствола, тем не 
менее бранхиозавры были совершенно особой группой. У них имелись хо
рошо развитые невральные дуги, хотя остистые отростки были низкие и 
округленные. Ниже, однако, вместо каких бы то ни было тел позвонков, 
существовали только тонкие продолжения дуг, которые облекали верхнюю 
часть спинной струны и заканчивались поперечным отростком, несшим 
короткое прямое ребро с единственной головкой.

Вполне вероятно, что эти маленькие палеозойские формы были пред
ками лягушек и саламандр. Особенностей скелета, которые исключали бы 
такую возможность, не существует. Дальнейшая редукция скелета прибли
зила бы бранхиозавра к строению саламандры, а важнейшие изменения, 
нужные для превращения такой формы в лягушку, состояли бы лишь 
в приспособлениях, связанных с прыганием. У нас, однако, нет положи
тельных указаний в пользу этого предположения; велик пробел между вре
менем существования последнего бранхиозавра в  временем появления пер
вых известных нам ископаемых амфибий новых типов.

Бранхиозавры представляли, однако, лишь одну конечную ветвь Phyl- 
lospondyli; до этих маленьких, с редуцирующимся скелетом, форм отряд 
испытал длительный процесс исторического развития.

В карбоне Phyllospondyli были многочисленны и разнообразны. Некото
рые мелкие каменноугольные формы являлись уже бранхиозаврами, кото
рые были во многих отношениях подобны пермским формам, но имели более 
примитивное строение нёба. Были также и многие другие типы, из кото
рых один имел чрезвычайно длинную голову, а другой, наоборот, отличался 
очень коротким широким черепом.

Более интересны такие типы, как Erpetosaurus  и Colosteus, которые были 
гораздо примитивнее, имели высокие узкие черепа, внешне сходные с че
репами древних лабиринтодонтов, но в то же время обладали характерными 
для Phyllospondyli  чертами специализации. Colosteus имел во взрослом 
состоянии череп длиною около 30 см и был, следовательно, столь же ве
лик, как и большинство современных ему лабиринтодонтов.

Здесь до недавнего времени родословная Phyllospondyli  обрывалась, но- 
несколько лет назад в верхнем девоне Гренландии были найдены остатки 
древнейших из известных амфибий. До сих пор описаны лишь части 
черепов этих форм (Ichthyostega, рис. 95, и I  chthyostegopsis)', ознакомление 
с остальными частями скелета должно открыть много интересных данных.
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Черепной материал, повидимому, указывает на то, что мы имеем дело здесь 
с предками Phyllospondyli,  но при этом с формами, весьма примитивными и 
близкими к рыбьим предкам тетрапод.

Это были животные довольно значительной величины, — довольно высо
кие и узкие черепа их имели в длину примерно 15 см. В крыше черепа 
присутствовали все элементы, присущие четвероногим, за исключением 
in te rtem p o ra le ; а кроме того, были некоторые дополнительные элементы, 
как непарное ro stra le , в передней части рыла перед носовыми костями, 
а также, что интересно, остаток жаберной крышки в виде очень маленькой 
«предкрышки» (p raeopercn lum ). Нёбо с совсем маленькими интерптеригоид- 
ными впадинами было очень примитивное и в основном сходное с нёбом 
Embolomeri.  По расположению кожных окостенений эти формы были близки 
к пенсильванским бранхиозаврам и во многих отношениях отличались от 
Embolomeri,  — например тем, что щечная область плотно срослась с верх
ней стороной черепа впереди неглубокой ушной вырезки. Особенно инте
ресна область носа. Предполагается, что у древнейших рыб — предков чет
вероногих— существовали парные вентральные обонятельные ямки на ниж
ней стороне рыла, причем каждая ямка открывалась на наружной поверх
ности двумя отверстиями, сходно с ныне живущими акулами. У легочных 
рыб можно, повидимому, наблюдать, как развились внутренние ноздри. 
Отверстия у них продолжают находиться на нижней стороне головы, но 
челюсти заметно вытянулись кпереди, так что одно из отверстий, ведущих 
к каждой ямке, лежит у самого края челюсти, кнутри от него. У нормаль
ных наземных форм наружное отверстие переместилось на верхнюю сторону 
рыла, но у рассматриваемых здесь девонских амфибий, как у Dipnoi,  эти 
отверстия были все еще на нижней стороне, отделяясь от внутренних носо
вых отверстий (или хоан) лишь тонкой костной перемычкой.

Эти девонские формы представляют большой интерес, как древнейшие 
из известных тетрапод. Однако они показывают, что даже в это время фи
логенетическая линия Phyllospondyli  уже отделилась от линии, ведущей 
к другим наземным группам. Надо надеяться, что в будущем найдутся де
вонские предки Lepospondyli И Labyrinthodontia.

Новые а м ф и б и и .  Большинство более древних групп земноводных исчезло 
в триасе. Более новые амфибии принадлежат к трем ныне существую
щим группам: таковы лягушки и жабы (отряд Апига),  саламандры (отряд 
Urodela) и  червеобразные (отряд Apoda). Трудно связать ныне живущие 
группы с древними формами, так как Apoda  в ископаемом состоянии не 
известны, а ископаемые остальных двух отрядов представляют редкость: 
саламандры появляются лишь в мелу, а древнейшие лягушки известны 
из верхней юры. Мы уже сказали, что современные формы могли про
изойти от бранхиозавров, и многие особенности строения лягушек и жаб 
товорят в пользу такого предположения (высокоспециализированных Apoda 
трудно сопоставить с другими формами). В обеих группах мы видим ре
зультаты развития в сторону ослабления скелета, которое наблюдается не 
только у бранхиозавров, но и у почти всех древних типов.

У Апига  и  Urodela череп сильно уплощен и замечается значительная 
редукция в окостенении мозговой коробки. Почти всегда присутствуют 
■excwcipitalia, несущие парные мыщелки, и sphenethm oideum ; обычно бывает 
и заднеушная кость (ophistho ticum ), но другие элементы мозговой коробки, 
как basioccip ita le , sup rao cc ip ita le  и basispheno ideum , не известны. Пинеаль
ное отверстие исчезло, утрачены многие кости: череп уже не имеет сплош
ной костной крыши. Почти всегда отсутствуют все кости окологлазничного 
ряда, так же как и височные элементы, ta b u la r ia , кожные sup rao cc ip ita lia , 
причем из кожных костей остаются лишь редуцированные элементы цент
рального ряда и боковой ободок вдоль челюстей. Подобно более новым чле
нам древних групп амфибий, у лягушек и саламандр в нёбе имеются боль
шие интерптеригоидные впадины, разделенные расширившимся парасфе
ноидом. Эктоптеригоиды и эпиптеригоиды исчезают; другие элементы мо
гут сильно изменяться; птеригоиды неподвижно присоединены к мозговой 
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коробке. Сильно редуцированы элементы нижней челюсти. Здесь могут 
быть лишь следующие элементы: dentale , angu la re , p raeartiftu lare , articu- 
la re  и единственное согопаге, ов то время как у древних лабиринтодонтов 
в нижней челюсти было десять костей; но может иметь место и дальней
шая редукция.

Строение позвонков, наблюдаемое у лягушек и саламандр, может быть 
выведено из состояния позвонков у бранхиозавров; то же можно сказать 
и о ребрах, которые коротки или совершенно отсутствуют. В скелете конеч
ностей наблюдается значительная редукция окостенений: лобковая кость 
никогда не окостеневает, а запястье и предплюсна могут оставаться в зна
чительной степени хрящевыми. В передней ноге никогда не бывает более 
четырех пальцев, — число, типичное для земноводных. Ни у лягушек, ни 
у саламандр нет никаких следов чешуй.

Anura. Но если два более значительных современных отряда и имеют 
много общих особенностей, то они все же заметно дивергировали друг от 
друга по многим адаптивным чертам; поэтому мы рассмотрим их порознь, 
хотя и кратко.

Бесхвостые амфибии, образующие отряд Апига  или Salientia, включают 
различных современных лягушек и жаб. Отсутствие хвоста и чрезвычайно 
длинные прыгательные задние ноги, в которых из удлинившихся тарсаль- 
ных элементов сформировался один дополнительный отдел, представляют, 
несомненно, черты специализации. Так же сильно изменилось* и внутреннее 
строение. Часто весь позвоночный столб состоит лишь из шести-восьми 
позвонков, хотя на заднем конце столба за крестцом имеется своеобразная 
длинная кость, которая, повидимому, представляет около дюжины хвосто
вых позвонков, слившихся в одно целое. Короткие ребра, которые, надо 
полагать, существовали у предков, лягушек, почти у всех Апига,'исчезли и 
замещены длинными поперечными отростками.

Подвздошная кость вытянута в виде длинной палочки, которая тянется 
вперед на значительное расстояние до соединения с последним позвонком. 
Задние ноги очень длинны и сильно развиты для прыгания, а большая и 
малая берцовые кости срастаются в один элемент так же, как и лучевая и 
локтевая кости передней ноги.

Плечевой пояс сохраняет все примитивные части, хотя он довольно 
своеобразен по форме и, видимо, усилен для того, чтобы выдерживать со
трясения, вызываемые прыганием. Имеется даже отдельная коракоидная 
кость, — черта, не обыкновенная для амфибий. Из всех ныне _ живущих 
тетрапод только лягушки имеют, повидимому, остаток частично окостене
вающего cleithruni над настоящей scapula, в узком смысле слова.

Лягушки являются наиболее преуспевающей группой из новейших 
земноводных. Их история может быть прослежена с горы, но древнейшие 
лягушки имеют такое же в основном строение, как и новейшие, обладая 
всеми чертами специализации ныне живущих форм. Мы не знаем промежу
точных типов, ^которые помогли бы нам проследить филогению лягушек до 
маленьких палеозойских амфибий, от которых они должны были прои
зойти; но в анатемии бронхиозавров мало признаков, которые говорили бы 
против допущения, что они были предками Апига.

Urodela. Тритоны и саламандры, входящие в отряд Urodela (или 
Caudata), по внешнему виду представляют гораздо более примитивные 
формы, чем Апига. В большинстве случаев конечности у них нормального 
строения, хотя обычно довольно маленькие. По своему облику саламандры, 
с длинным телом и хорошо развитым хвостом, похожи на примитивных 
амфибий, но скелет обнаруживает большие изменения.

Пояса конечностей в значительной степени хрящевые (в плечевом поясе 
есть лишь одно окостенение), а кожный плечевой пояс исчез совершенно. 
Обычно имеется хорошо развитый скелет жаберных дут, и некоторые формы 
никогда не покидают воду, продолжая дышать жабрами всю свою жизнь.

Типичные саламандры были найдены в низах мела. Интересно, что одна 
крупная третичная форма (Andrias) была описана [в 1726 г. Шейхцером]
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' как скелет бедного грешника, погибшего во время потопа («Homo cleluvil 
testis», т. е. «человек — свидетель потопа»).

A p o d a .  Последний отряд земноводных есть отряд червяг — Apoda  (или 
Gymnophiona), который содержит несколько родов мелких тропических 

, роющих форм весьма своеобразного строения. Конечностей у них нет, а по 
облику они напоминают большого дождевого червя. Из всех ныне живущих 
форм амфибий лишь Apoda  сохранили чешуи, хотя эти последние малы и 
'скрыты в складках кожи. Кости черепа образуют сплошной покров 
сверху и по бокам; но многие костные элементы исчезли, а сохранившиеся 
элементы испытали большие изменения и по своей форме, и по располо
жению. Глазницы очень малы, так как зрение у этих форм редуцировано; 
зато имеются ямки, где помещаются щупальца, которые функционально за
мещают глаза. Прочно построенный маленький череп произошел, вполне 
возможно, от черепа, в котором исчезла значительная часть кожных окосте
нений; представляется вероятным, что здесь имело место вторичное сраще
ние остающихся элементов, и таким образом возник череп, приспособлен
ный для рытья в земле.

Мы не знаем ископаемых Apoda, и у нас нет никаких данных относи
тельно родословной современных форм, хотя они могли произойти от таких 
маленьких палеозойских форм, как Lysorophus.



Г Л А В А  VI

ПРИМИТИВНЫЕ ПРЕСМЫКАЮЩИЕСЯ

В палеонтологической летописи нет более интересного повествования, 
нем повествование о возвышении и падении пресмыкающихся. Произойдя 
в каменноугольный период от примитивных амфибий, они сделались гос
подствующей группой позвоночных в мезозое и оставались такой на протя
жении всей этой эры, когда среди них появлялись многие весьма любопыт
ные и своеобразные формы. В настоящее время они находятся в упадке, 
но не надо забывать, что птицы и млекопитающие, одержавшие над ними 
победу, являются их потомками.

Характеристика класса. У рептилий есть много черт, позволяющих отли
чать их от прочих четвероногих. Подобно амфибиям, но в противополож
ность птицам и млекопитающим, они холоднокровны, т. е. у них нет дей
ственного механизма, регулирующего теплоту тела, а поэтому активность 
животного варьирует с температурой окружающей среды. В связи с этим 
пресмыкающиеся являются характерными тропическими формами и встре
чаются все реже и реже по мере продвижения к полярным областям.

Наиболее заметное отличие рептилий от амфибий заключается в харак
тере индивидуального развития. Пресмыкающиеся могут откладывать яйца 
на суше. Яйцо защищено от высыхания и против механических поврежде
ний серией пленок и жидкостями, окружающими развивающийся зародыш. 
Для защиты служит, далее, твердая скорлупа. Скорлупа эта, однако, по
риста, и одна из внутренних пленок действует как зародышевое легкое, 
извлекая кислород из воздуха. Молодое пресмыкающееся вылупляется 
вполне готовым для жизни на суше, и поэтому необходимо, чтобы оно 
в течение значительного времени росло в яйце; это оказывается возмож
ным потому, что яйцо велико и содержит достаточный запас питательного 
желтка.

Возникновение этого нового способа развития было событием, создавшим 
эпоху в эволюционной истории позвоночных. Настоящее наземное суще
ствование стало возможным .лишь после появления яйца, характерного для 
Amniota  [т. е. высших позвоночных, у которых зародыш снабжен особыми 
«зародышевыми оболочками» — амнионом и аллантоисом. Все остальные 
позвоночные, у которых зародышевые оболочки не образуются, объеди
няются под названием Апатпш. К группе Апатпш  относятся рыбы (в ши
роком смысле) и земноводные, а к группе Amniota  — пресмыкающиеся, 
птицы и млекопитающие]. На земноводное можно, с некоторой точки зре
ния, смотреть, как на своеобразный тип рыбы. В течение некоторого вре
мени оно может существовать на суше, но оно приковано к воде; оно не 
может значительно удаляться от воды, и ранний период своей жизни оно 
проводит как водное животное.

Пресмыкающееся не проходит подобной стадии, оно развивается прямо 
в наземное животное, и этот способ развития открывает гораздо более ши
рокие возможности совершенствования и эволюции высшего типа органи
зации. Такая более высокая организация обнаруживается в каждом отделе 
тела: в скелете, в мускулатуре, в кровеносной системе. Даже в отношении 
головного мозга пресмыкающиеся стоят на более высокой ступени, так*как, 
хотя мозг у них все еще мал в сравнении с мозгом птпц пли мдекопнтаю-
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щих, он тем не менее является гораздо более совершенным органом, чем 
мозг амфибий: в маленьких мозговых полушариях у рептилий впервые по
являются зачатки высших психических центров, которые становятся гос
подствующими в мозгу млекопитающих.

Живущие ныне пресмыкающиеся легко отличаются от земноводных по 
мягким частям тела, а также и признакам скелета. Так, например, у репти
лий на черепе только один мыщелок, а у современных амфибий — два мы
щелка; типичное для рептилий число пальцев передней ноги — пять, а 
у современных амфибий передняя нога имеет четыре пальца или и того 
меньше. Крестец у рептилий содержит не менее двух пар ребер, а у амфи
бий— одну. Но эти различия исчезают, когда мы переходим к изучению 
ископаемого материала. Примитивные палеозойские пресмыкающиеся по 
своему скелету настолько подобны некоторым из древнейших земноводных,

Тис. 105. Seymouria, примитивный пермский котилозавр. Спинная сторона. Ори
гинал имеет в длину около 50 см. (По Уиллистону.)

что почти невозможно установить, где проходит граница между этими 
двумя классами.

С т р о е н и е  п р и м и т и в н о г о  п р е с м ы к а ю щ е г о с я .  Введением в изучение репти
лий может послужить рассмотрение строения одног-о из наиболее примитив
ных из известных нам пресмыкающихся — Seymouria, из нижней перми 
Тексаса (рис. 105 и 106), а после этого мы можем кратко изложить некото
рые из многочисленных эволюционных изменений, происходивших в раз
личных отрядах рептилий.

Seymouria  — небольшая форма, имевшая около 60 см в длину, с довольно 
толстым телом, несколько более высоким и более узким, чем у обыкновен
ного земноводного; она имела довольно длинный и сильный хвост. По всей 
вероятности, она была плотоядным животным, как и большинство, повиди- 
мому, древнейших рептилий. Судя, однако, по ее величине, пищей ей слу
жили, вероятно, скорее крупные насекомые, чем позвоночные.

Череп имеет умеренную высоту; расположение кроющих элементов в нем 
в точности соответствует таковому у наиболее примитивных Embolomeri;  
все еще присутствуют даже такие непостоянные элементы, как in tertem po- 
ra l ia  и su p ra tem p o ra lia . Пинеальное отверстие хорошо развито, слезная 
кость» (lacrim ale) располагается на всем протяжении от глазницы до наруж
ных ноздрей. Наиболее поразительным является тот факт, что все еще 
но



присутствует и имеет значительную величину типичная для амфибий 
ушная вырезка.

Нёбо также замечательно похоже на нёбо примитивных амфибий и пред
ставляет контраст более новым членам этого последнего класса, так как 
интерптеригоидные (межкрыловидные) впадины очень малы, и птеригонды 
подвижно сочленяются с отростками базисфеноида. Элементы мозговой ко
робки хорошо окостеневают; как и у примитивных амфибий, имеется един
ственный округленный мыщелок на задней стороне черепа.

В нижних челюстях присутствуют все первоначальные элементы, с тем 
лишь изменением, что имеются один единственный сплениальный элемент 
и единственный «венечный» (согопаге). Зубы, расположенные по краям

Рис. 1С6. Череп примитивного пресмыкающегося Seymouria: А  — с дорзальной 
стороны; В  — с вентральной стороны; С — сбоку и В  — сзади. Длина оригинала — 
около 11 см. Объяснение сокращений см. под рис. 86. (По Уиллистону н Уотсону.)

челюстей, — длинные и заостренные и все еще имеют несколько лабиринто
образное строение, а на нёбе, кроме некоторого количества крошечных зу
бов, имеется несколько пар зубов с лежащими рядом ямками такого типа, 
история которого может быть прослежена от кис'телерых предков четверо
ногих.

У Seymouria  и других очень примитивных пресмыкающихся (рис. 107 
и 108) невральные дуги очень широки, зигапофизы значительно отдалены 
одна от другой, что представляет некоторый контраст с примитивным зем
новодным. Настоящие тела позвонков являются целыми дисками, a in te r -  
cen tra , хотя еще довольно большие, представляют собою неполные вентраль
ные клинья. Это сохранение тел позвонков (cen tra) и редукция in te rc e n tra  
представляют резкий контраст эволюционным изменениям соответствующих 
элементов у амфибий. В других отношениях позвоночный столб близок 
к типу, характерному для амфибий; диференцпровка на отделы слаба, так 
как ребра могут присутствовать от начала шеи до основания хвоста. Ребра, 
как и у примитивных амфибий, все еще двуглавы, причем собственно го- 

•  ловка (cap itn lum ) прпчленяется к in te rc e n tru m , а бугорок ( tn b e rc u lu n i)—
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к  поперечному отростку; в области грудной клетки ребра, поддерживающие 
плечевой пояс, длиннее и массивнее, чем остальные.

Конечности коротки и массивны, как у многих примитивных амфибий, 
причем проксимальные элементы отходят от тела под прямым углом. Мас
сивный плечевой пояс лежит очень близко за головой, и шеи почти нет.

Рис. 107. А — плечевой пояс котилозавра Diadectes. В — правый humerus Diade
ctes. G— таз Diadectes. D  — плечевой пояс прогрессивного котилозавра Labido- 
saurus. Сокращения для А  и D: с — настоящий коракоид; cl — ключица; cth — 
cleithrum; gl — гленоидная впадина (для головки humerus); icl — interclavicula; 
pc —  praecoraeoideum (передний коракоид); s — scapula. Сокращения для В: 

' d — сочленовная поверхность для ulna; ect, ent — отростки (эктепикондиляр- 
ный и энтепикондилярный) над дистальными сочленовными поверхностями 
для мускулов, идущих к ноге; e n tf— энтепикондилярное отверстие (общее 
у примитивных пресмыкающихся); h — головка humerus. Сокращения для С: 
а — acetabulum для головки femur; И — ilium; is-—ischium; оЫ — foramen obtu- 

ratorium, прободающее pubis; p  — pubis.

Юн в о  м н о г и х  отношениях весьма похож на плечевой' пояс такого земновод
ного, как Eryops. Однако у пресмыкающихся вентральная часть первичного 
пояса (рис. i0 7  А )  является, в противоположность почти всем группам зем
новодных, отдельным коракоидным элементом; i n t e r  c l a v i c u l a ,  имеет длин
ный задний стержень для прикрепления мощных грудных мускулов. 
У  большинства примитивных пресмыкающихся существует c l e i t h r u m ,
правда, редуцированное (у Seymouri■га оно, однако, отсутствует). Тазовый 

пояс у примитивных рептилий 
(рис. 107 i(7) состоит из обычных 
трех элементов; но подвздошная 
кость крупнее, более расширена, 
чем у амфибий, — черта, связанная, 
надо полагать, с развитием способ
ности ходить и с соответствующим 
увеличением мускулатуры. Seymou- 
ria имеет лишь одно крестцовое 
ребро, но почти все остальные пре
смыкающиеся имеют по меньшей 
мере два таких ребра.

Кости конечностей во многих 
отношениях подобны костям конеч
ностей такого древнего земновод
ного, как Eryops. Отличительным 
признаком является присутствие 
отверстия ( f o r a m e n  e n t e p i c o n d i l a r e )  

для нерва и кровеносных сосудов на задней (или внутренней) стороне пле
чевой кости, близ ее дистального конца. Такое образование существует 
у всех примитивных рептилий (рис. 107 В),  а из амфибий — только у 
одного типа.

У  Seymouria  c a r p u s  и t a r s u s  все еще сохраняют все элементы, существо
вавшие у наиболее примитивных амфибий. Кисть и стопа имеют по пяти 
пальцев, в противоположность всем типам амфибий, за исключением самых 
примитивных. Фаланговая формула для кисти: 2—3—4—5—3, а для стопы: 
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Рис. 108. Позвонки примитивного пресмы
кающегося Seymouria в натуральную вели
чину, с правой стороны и спереди, az — zyga- 
pophysis anterior; с — capitulum ребра; 
■cen — centrum (тело позвонка); ic — inter
centrum; na — невральная дуга; ж — от
верстие в дуге для нервного тяжа; Шс — 
ямка для спинной струны; pz  — zygapophysis 
posterior; t  — tubereulum для ребра; ip — pro

cessus transversus. (По Уиллиетону.)



2—3—4—5—4, что типично для пресмыкающихся (ср. рис. 213 А и 214 Л); 
амфибии же, насколько это нам известно, всегда имеют меньшее число 
фаланг.

Нетрудно видеть, что Seymouria  отличается от примитивных амфибий 
лишь немногими признаками. Единственным надежным критерием для 
отнесения ее к тому или иному классу было бы для нас знание онтогенети
ческого развития этого животного, но об этом мы, конечно, ничего не знаем. 
Это маленькое пресмыкающееся так близко по своему строению к амфи
биям, что иногда ее относят к этому последнему классу. Однако имеющиеся 
данные, — правда, не имеющие решающего значения, — говорят в пользу 
того, что в действительности это — примитивное пресмыкающееся, которое 
лишь немного отошло от родоначальной группы амфибий'.

Тип строения, который представлен родом Seymouria, испытал огром
ные изменения в пятнадцати, приблизительно, отрядах пресмыкающихся. 
Развитие двуногих животных из четвероногих и эволюция летающих 
форм, а также многих морских типов, обусловили поразительные изменения

Рис. 109. Черепа рептилий сбоку. Схема, показывающая 
различные типы височной впадины. А  — отверстия нет, —
„анапсидный" тип черепа. В  — нижняя впадина, postor
bitale и squamosum смыкаются над отверстием, — „синап- 
сидный“ тип. С — верхняя впадина, postorbitale и squamo
sum встречаются под отверстием, — „парапсидный“ тип.
В  — присутствуют обе впадины, — „диапсидный* тип. у — 

j'ugale; ра—parietale; ро—postorbitale; sq — squamosum.

в общей организации их тела. Здесь мы рассмотрим в общих чертах неко
торые из главных направлений эволюции.

Череп пресмьйсающихся. Череп у рептилий в процессе эволюции стано
вится, вообще говоря, постепенно более высоким и более узким (в проти
воположность уплощению, наблюдаемому у земноводных). Иногда в нем 
исчезают многие из кожных кроющих элементов. Здесь наблюдается редук
ция, а затем и исчезновение supratemporale и intertemporale, а позже и ta- 
bularia и кожных supraoccipitalia. Пинеальное отверстие может отсутство
вать, а кости, расположенные вокруг глазниц, могут обнаруживать значи
тельные вариации. Ушная вырезка исчезает или строение ее значительно 
видоизменяется. О удалением этой вырезки opisthoticum сильнее вытяги
вается вбок, более эффективно укрепляя заднюю часть черепа (ср. рис. 114 D).

Особо следует отметить интересный ряд изменений в височной области 
черепа. Височные мускулы, которые закрывают челюсть, прикрепляются 
к костям, кроющим эту область, снизу. Когда мускул отходит от широкой 
костной пластинки, то работа его, надо полагать, облегчается в том случае, 
если возникает «окно» (fenestra), через которое мускул может выдвигаться 
при его сокращении. В связи с этим, как мы видим, у большинства более 
новых форм рептилий в височной области имеются впадины пли «окна» 
(fenestrae), находящиеся между различными костями,- Эти fenestrae сильно 
варьируют в зависимости, повидимому, от различного развития височных 
мускулов (рис. 109). Часто имеется лишь одно отверстие. В некоторых слу
чаях оно находится высоко и ограничивается снизу чешуйчатой (squamo
sum) и заднеглазничной костью (postorbitale), в других случаях (у зверо
подобных форм) оно расположено низко на боковой стороне черепа, и только
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что упомянутые две кости соприкасаются одна с другой над отверстием. 
Эти два типа отверстий' называются верхней и боковой височными впади
нами. У многочисленных типов (например крокодилы, динозавры) могут 
присутствовать оба отверстия, причем заднеглазничная кость соприкасается 
с чешуйчатой между этими двумя отверстиями.

Многие вариации наблюдаются в строении нёба. У некоторых типов 
нёбные кости могут срастаться в почти сплошную пластинку. В некоторых 
группах внутренние ноздри (хоаны) иногда перемещаются назад от своего 
первоначального переднего'положения с возникновением костного помоста,— 
вторичного твердого нёба. В противоположность амфибиям, мозговая ко
робка всегда хорошо окостеневает, и затылочный мыщелок почти всегда 
остается одиночным. В нижней челюсти в различных случаях могут исче
зать один-два элемента. Озубление в огромной степени варьирует в зависи
мости от приспособления к питанию растениями и беспозвоночными живот
ными. Прежнее расположение на нёбе зубов и ямок никогда не встречается, 
за исключением немногих примитивных типов, примером которых может 
служить Seymouria, хотя некоторые формы (как ихтиозавры) могут иметь 
зубы лабирйнтообразного строения.

О с е в о й  с к е л е т .  В позвоночном столбе у рептилий наблюдается редукция 
in te rc e n tra . Уже у большинства пермских форм они представляют собою 
лишь маленькие вентрально лежащие полулунные образования, а у мезо
зойских типов они совершенно исчезают. Настоящие centra удлиняются. 
Первоначально они вогнуты на обоих концах (являются амфицельными), 
но отверстие д л я  спинной струны обычно исчезает; иногда концы тел 
позвонков бывают плоские (платицельные позвонки). Во многих случаях 
между соседними c e n tra  развиваются сочленения, причем один конец во
гнут, а другой — выпуклый — входит в эту вогнутость. Для обозначения 
подобных соотношений применяются различные термины. Если, напри
мер, позвонок вогнутый спереди, а выпуклый сзади, то его можно на
звать процельным; при обратном соотношении он называется описто- 
цельным.

Ребра сильно варьируют по своему строению (ср. рис. 123, 149, 198). 
Места прикрепления двух головок могут перемещаться, иногда ребра ста
новятся одноглавыми. С развитием у большинства настоящей шеи, ребра 
могут здесь укорачиваться или даже исчезать, и возникает хорошо выде
ляющаяся шейная область. В противоположность амфибиям, почти всегда 
имеется два или более крестцовых позвонка. Кроме продолжения обыкно
венных ребер в вентральную сторону, пресмыкающиеся часто имеют особые 
образования, называемые «брюшными (абдоминальными) ребрами». Это — 
тонкие, вытянутые в длину, кожные окостенения, расположенные вдоль 
брюха V-образными рядами. Эти образования являются, повидимому, по
следними остатками прежних рыбьих чешуй, которые у амфибий были раз
виты в том же положении на нижней стороне тела. Пресмыкающиеся по
крыты чешуями (в противоположность земноводным), но чешуи эти 
являются в действительности роговыми щитками (хотя под ними часто 
развиваются костные пластинки) и не гомологичны чешуям рыб.

К о н е ч н о с т и .  В строении конечностей1 наблюдается, конечно, большое 
разнообразие. В очень ранней стадии истории рептилий в плечевом поясе 
происходит эволюционный процесс редукции и исчезновения c le ith ru m  
(оно встречается лишь у немногих триасовых форм и никогда не присут
ствует у ныне живущих}; могут исчезать также и другие кожные элементы. 
У большинства пресмыкающихся первичный пояс представлен лопаткой и 
единственным коракоидом (procoracoideum ), но в одной крупной группе 
(звероподобные пресмыкающиеся) к этим элементам присоединяется вто
рой, задний коракоид (coracoidenm ) (рис. 187). Характерная для примитив
ных форм серповидная гленоидная (суставная) ямка исчезает к концу 
перми. Никогда не наблюдается какое-либо изменение в числе тазовых 
костей, но во многих случаях может возникать «окно» в вентральной пла
стинке, в связи с развитием большого мускула задней конечности, — явле- 
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ние, которое можно сравнить с 'упомянутым уже развитием впадины ( f e 
n e s t r a )  в черепе (ср. рис. ПС С, 132 В, 211 В и С).

Кости конечностей в процессе эволюции, вообще говоря, становятся го
раздо тоньше, чем у примитивных форм; наблюдается разнообразие в их 
строении, связанное с различными способами передвижения. В плечевой 
кости обычно исчезает f o r a m e n  e n t e p i c o n d y l a r e ,  характерное для примитив
ных рептилий, но часто развивается f o r a m e n  e c t e p i c o n d y l a r e  на наружной 
стороне дистального конца кости (рис. 2 1 0  В и С ) .  В c a r p u s  и t a r s u s  (ср. 
рис. 213 А и 214 А и т.. д.) из центральных и срединных (медиальных) эле
ментов редко присутствует более одного; обычно исчезают последние (на
ружные) дистальные c a r p a l e  и t a r s a l e .  На задней ноге почти всегда пропа
дает t i b i a l e ,  причем остается лишь два проксимальных элемента, которые 
часто называются, как у млекопитающих, « a s t r a g a l u s »  и « c a l c a n e u m » .  Число 
фаланг пальцев, вообще говоря, замечательно постоянно. Наружный палец, 
особенно в задней ноге, часто отклоняется под углом и может исчезать. »

Рис. 110. Филогения рептилий (архозавры показаны особо на рис. 162).

Р а д и а ц и я  р е п т и л и й  (рис. 110). Самые древние известные нам остатки 
рептилий встречаются в верхнекаменноугольных отложениях. Из этих отло
жений мы знаем лишь немногочисленные образцы; но ископаемые карбона 
знакомы нам только из отложений болот, и мы ничего не знаем о тогдаш
ней фауне более высоких и более сухих областей, где, быть может, уже 
существовали многочисленные пресмыкающиеся. К концу верхнекаменно
угольного времени и к началу перми относятся отложения более наземного 
(засушливого) типа ( B e d  b e d s ,  или красноцветная толща), которые в изоби
лии содержат рептилий, включая сюда не только такие примитивные 
формы, как Seymouria, но и более прогрессивные типы. Земноводные про
должали иногда существовать во множестве, но задолго до конца пермского 
периода они были оттеснены на задний план, и развернулась адаптивная 
радиация рептилий. Почти все известные группы пресмыкающихся появи
лись до конца триаса. В юре и мелу представители этих групп становились 
крупнее, многочисленнее и разнообразнее. К концу мела, однако, обширные 
отряды пресмыкающихся стали клониться к упадку, а начало кайнозоя 
отмечено отсутствием господствующих групп рептилий и адаптивной радиа
цией млекопитающих. В кайнозой переходят лишь немногие группы репти
лий: ящерицы, змеи, черепахи, крокодилы и представитель клювоголовых — 
Sphenodon.
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Число отрядов, между которыми разными авторами распределяются эти 
разнообразные типы рептилий, колеблется от пятнадцати до двадцати и 
более. Нет оснований думать, что все эти отряды произошли прямо и само
стоятельно от основания ствола рептилий, и различные ученые пытались 
соединить крупные группы предположительно общего происхождения 
в подклассы или надотряды. Трудно выбрать надлежащую основу для по
добной классификации; наиболее заметные отличия между группами заклю
чаются в неодинаковом строении конечностей и других наружных частей, 
которые тесно связаны с приспособлениями к окружающей среде и, следо
вательно, не могут считаться надежным основанием для подразделения 
(например, вполне естественно, что у всех морских рептилий развиваются 
ластовидные ноги, но здесь мы имеем лишь конвергентное приспособление, 
а не истинное родство). Давно уже высказывалась мысль, что более надеж
ным критерием является характер височных внадин, и на этом-то признаке 
преимущественно основываются попытки выяснить филогению рептилий. 
Прежде думали, что первоначально все пресмыкающиеся имели две височ
ных впадины. Соответственно этому формы с двумя впадинами (или 
с двумя дугами поперек виска, что то же самое) были названы «диапсид- 
ными» (двухдуговыми); формы же с одним отверстием (у которых, как ду
мали, обе впадины слились в одну) получили название «синапсидных» 
пресмыкающихся. Но скоро выяснилась неудачность этого подразделения. 
Истинно примитивные формы должны были иметь череп со сплошной 
крышкой, подобно их предкам из амфибий, и для таких форм был предло
жен термин «анапсидные». Далее, одиночные «окна», имеющиеся у различ
ных групп, отнюдь не всегда гомологичны друг другу: иногда отверстие 
является верхним, а иногда боковым; височные fenestrae могут изменять 
свое положение или вторично замыкаться. Этими образованиями можно 
пользоваться, как и всякими отдельными признаками, лишь осторожно.

Котилозавры. Seymouria  была чрезвычайно примитивным пресмыкаю
щимся; вполне возможно, что группа, к которой она принадлежит, 
есть тот ствол, от которого произошли другие отряды пресмыкающихся. Эта 
группа составляет отряд Cotylosauria. К котилозаврам предположительно 
относятся немногие обломки скелета рептилий из типичных верхнекаменно
угольных отложений. В самом конце этого периода и в нижней части перми 
они стали обычными и разнообразными формами. Но из них уже разви
лись другие группы пресмыкающихся, и, начиная с этого времени, значе
ние котилозавров неизменно падает. Сравнительно немного их сохранилось 
в верхней части перми, а к верхнему триасу группа совершенно вымерла, 
уступив место более прогрессивным типам.

Котилозавры, как примитивные предки любой другой группы животных, 
с трудом поддаются определению; они характеризуются главным образом 
присутствием особенностей примитивного и сравнительно неспециализиро
ванного строения, отсутствием особенностей, встречающихся у их потомков. 
Верным критерием является то обстоятельство, что череп не имеет впадин 
(fenestrae) в височной области. Поэтому котилозавры могут быть отнесены 
к подклассу Anapsicla, в который следует, быть может, включить и черепах.

Конечности котилозавров обычно коротки и толсты, кисть и стопа 
вообще мало изменены. Кожный плечевой пояс обыкновенно развит полно 
и e le ith ru m  часто имеет значительную величину. Обычно имеется два крест
цовых позвонка. В черепе ушная вырезка может быть сильно измененной 
или совсем исчезнуть; редукция элементов черепа незначительна. В строе
нии позвоночника у всех почти котилозавров имеется характерная особен
ность, которою они отличаются от подавляющего большинства всех прочих 
групп рептилий. Эта особенность состоит в том, что нервные дуги очень 
широки и выпуклы, и они имеют значительно отдаленные одна от другой 
зигапофизы с горизонтальными сочленовными поверхностями.

Среди этих примитивных рептилий, несмотря на некоторые общие приз
наки обычно примитивного характера, наблюдаются столь значительные 
колебания в строении, что некоторые ученые рассматривают котилозавров 
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как особый надотряд. Мы не присоединимся здесь к этому крайнему мне
нию и примем классификацию, которая группирует этих животных в не
многие подотряды, выделенные на основе морфологии типичных форм 

Уже описанная нами Seymouria  была чрезвычайно примитивным пре
смыкающимся и может быть принята в качестве типа группы Seymouria- 
m o rp h a , которая, можно думать, представляет основной ствол рептилий и 
характеризуется такими архаическими чертами, как большие intercentra, 
единственный крестцовый позвонок и в особенности сохранение типичной 
для земноводных ушной вырезки. Эта группа переживала свой расцвет, 
надо думать, в каменноугольном периоде, но из типичных отложений 
этого периода мы имеем лишь небольшое количество обломочных остатков 
рептилий. Один представитель этой группы найден в верхней части угле
носной свиты Богемии (Уехо-Словакии): Seymouria  найдена в нижней 
перми, а более поздние представители существовали, повндимому, в преде
лах СССР в верхнепермские времена. Эти архаические формы, вероятно, 
были скоро вытеснены своими более прогрессивными и разнообразными 
потомками. [К этой группе относится род Kotlassia  из верхнепедаских отло
жений Северной Двины].

Рис. 111. Черепа диадектоморфных котилозавров. Слева — Diadedes из нижней 
перми Америки. Длина черепа — около 20 см. Справа — Procolophon из нижнего 
триаса Южной Америки. Длина черепа — около 5 еж. Объяснение сокращений ем. 

под рис. 86. (А  — по Уиллиетону, В  — по Уотсону.)

Diadeetomorplia. Примитивные котилозавры были, как полагают, пло
тоядными;. вскоре роль пожирающих мясо животных перешла, ловидимому, 
к звероподобным пресмыкающимся, о которых нам еще придется говорить; 
большинство же пермских котилозавров состояло из травоядных или пи
тавшихся моллюсками форм.

Довольно характерным представителем одной боковой линии котило
завров, а именно — Diadedomorpha, были Diadedes  и его родичи из ниж
ней перми Северной Америки и Европы. Diadedes  (рис. 111 Л и 107 Л — С) 
был довольно крупной формой, длиной около 1,5 м. В строении туловища 
и конечностей это животное имело много черт сходства с Seymouria. Но че
реп сильно изменился, в особенности в области ушной вырезки. Присут
ствие ушной вырезки понижало прочность связи нижней челюсти с чере
пом через посредство квадратной кости. Упрочение челюстного сочленения 
достигалось у этой формы перемещением всего челюстного сочленения впе
ред, причем квадратная кость заняла вертикальное положение под височ
ной областью. Следствием этого было сильное увеличение ушной вырезки, 
которая стала широко открытой снизу.

Кроме того, эти типы характеризуются развитием щечных зубов, рас
ширенных в поперечном направлении и несущих по нескольку зубцов, что, 
вероятно, является приспособлением для питания такими беспозвоночными 
животными, как небольшие моллюски.

Более прогрессивный тип, который, ловидимому, близко родственен 
диадектидам, хотя и не происходит непосредственно от этих последних, 
представляют парейазавры средней и верхней перми Европы п Африки
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(рис. 112). Это были самые крупные из котилозавров, достигавшие прибли
зительно 3 м в длину. С увеличением тела возникают трудности, связан
ные с поддержанием тяжести этого последнего. Для такого большого 
животного было бы физически невозможно ходить, если бы его конечности 
были раздвинуты в стороны, и в связи с этим мы видим, что у парейазавров 
конечности испытали вращение внутрь, в сторону тела, и заняли более 
вертикальное положение. Это изменение в положении сопровождалось из
менениями в костях конечностей, подобными тем изменениям, которые, как 
мы увидим, наблюдаются у рептилий-предков млекопитающих. Если у боль
шинства котилозавров ноги имели весьма примитивное строение, то у па
рейазавров они испытывают значительные изменения; например, пятый 
палец во многих случаях испытывал редукцию или исчезал.

Череп был очень велик и своеобразен, часто с мелкими бугорками, или 
роговидными выступами. Расположенные вдоль краев рта зубы были зазу
бренные и листообразные, а на нёбе были ряды маленьких зубов. Ушная 
вырезка, на первый взгляд, как будто отсутствует. В действительности же 
она существовала и была велика, но была покрыта снаружи сильно разви

тыми в этой области костями, так что она была открытой’ кзади. Эти формы 
были малоподвижными и безобидными травоядными животными; для за
щиты им обычно служили костные пластинки, усаженные вдоль спины.

В среднепермских пластах Южной Африки было найдено много остат
ков парейазавров, как, например, Bradysaurus; скелеты часто оказыва
лись полными и ориентированными спиною кверху; в таком положении 
они, надо полагать, затонули в болотах. В том же пермском периоде, но 
позже, они появились и в Европе, однако тогда они были малочисленное, 
обычно менее крупны и имели более тяжелый панцырь. Вымирание парей
азавров к концу периода было вызвано, быть может, конкуренцией со 
стороны более совершенных травоядных рептилий и развитием среди реп
тилий хищников различных типов.

[В верхнепермских отложениях Северной Двины были найдены остатки 
парейзавров рода Scutosaurus,— неуклюжих животных, у которых тело 
было покрыто костными шишками.]

Последней группой Diadectomorpha и вообще всех котилозавров является 
та группа, в которую входит Procolovhon (рис. i l l  В)  и его родичи из ниж
него триаса. Это были мелкие пресмыкающиеся, длиной обычно в 30— 
60 см, с довольно тонкими конечностями. Подобно другим членам этого 
подотряда, Procolophon питался, повидимому, беспозвоночными животными 
или растениями и имел вытянутые в поперечном направлении щечные 
зубы. Ушная вырезка была развита исключительно сильно. Будучи меньше 
и подвижнее парейазавров, они были лишены панцыря для защиты против 
хищников. В нижнетриасовых отложениях они встречаются в относитель- 
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но большой количестве, но к концу периода эти последние представители 
котилозавров исчезают.

OaptorhinomorpUa. Однако уже в нижней перми появилась гораздо бо
лее прогрессивная группа котилозавров. — Captorhinomorplia, типичными 
представителями которых являются Captorhinus (рис. 114) и Labidosaurus

(рис. 113). Это были мелкие формы, длиной не более 30—60 см. Посткра
ниальный скелет их был в основном похож на скелет прочих котилозавров, 
только конечности были сравнительно тонки; присутствовали почти все 
элементы примитивного черепа. Озубление было специализированное, щеч
ные зубы располагались несколькими тесно сближенными р’ядами, а зубы,

Рис. Ii4. Captorhinus, прогрессивный, котилозавр. А  — виде дорзальной стороны,
В  — с вентральной стороны, С — сбоку, D  — со стороны затылка- Длина оригинала 
около 7 см. Объяснения сокращений ем. под рис. 86. (По данным Кейза, Сушкина

и Грегори.)

находившиеся у кончика морды, были длинные и нависающие; все это ука
зывает на приспособление для захватывания и раздробления мелких мол
люсков. Формы эти жили, по всей вероятности, вдоль побережий пермских 
морей.

В черепе имеется одна замечательная прогрессивная особенность, 
а именно — ушная вырезка совершенно отсутствует; задний край черепа 
образует непрерывную линию от вершины до квадратной кости; это обеопе-
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чивало прочное прикрепление нижней челюсти. Как это видно, если смотреть 
сзади, все построение черепа стало теперь гораздо более прочным, чем 
прежде. Opisthotica,  которые латерально соединяют мозговую коробку 
с кожной крышкой, прежде должны были неизбежно тянуться кверху, 
а также вбок, заканчиваясь у tabularia; ушная вырезка не позволяла им 
проходить более латерально. Теперь, однако, эти элементы протягиваются 
латерально к челюстному сочленению, образуя эффективные боковые 
связи, соединяющие весь череп в одно сплошное компактное образование. 
У таких форм барабанная перепонка лежала, очевидно, как раз позади угла 
нижних челюстей, так как длинное стремечко выступало и сочленялось 
с квадратной костью совершенно так же, как у многих рыб.

Эти изменения в ушной области черепа подобны тем, которые наблю
даются у многих более высокоразвитых групп рептилий, особенно же. 
у предков млекопитающих. Высказывалось мнение, что Captorhinus  и его 
родичи были предками звероподобных типов. Это, быть может, и недалеко 
от истины, но известные нам Gaptorhinidae, повидимому, уже сделались 
специализированными формами, приспособленными к питанию моллю
сками, а примитивные звероподобные пресмыкающиеся были их современ
никами.

Рассмотренные уже выше разнообразные котилозавры в большинстве 
своем не были предками более поздних типов пресмыкающихся. Они, пови
димому, представляют лишь часть рептилий, развившихся в результате про
исшедшей очень рано адаптивной радиации, которая вела к приспособле
нию к разнообразным экологическим условиям и которая имела место 
вскоре после того, как эти животные освободились от древнего, свойствен
ного амфибиям, способа- индивидуального развития. Они являются весьма 
важными представителями пермской фауны, так как эти животные вместе 
со звероподобными формами- составляют подавляющее большинство перм
ских рептилий. Но их важная роль быстро клонилась к упадку, и они 
скоро уступили место формам, развившимся в результате новой адаптивной 
радиации пресмыкающихся; среди этих форм были представители отрядов, 
которые заняли господствующее положение в мезозое.

Черепахи. Здесь же мы можем рассмотреть черепах, составляющих от
ряд Clielonia, несмотря на то, что эти животные имеют явные ■ признаки 
специализации. Черепахи, по всей вероятности, сохранили примитивную 
сплошную крышку черепа и потому могут быть отнесены, наряду с коти
лозаврами, к отряду Anapsida.

Черепахи представляют самую странную, но в то же время во многих от
ношениях самую консервативную из групп пресмыкающихся. Они хорошо 
знакомы нам, так как они продолжают еще существовать; но если бы они 
совершенно вымерли, то их броня, являющаяся самым замечательным из 
всех защитных панцырей, которые когда-либо появлялись у четвероногих, 
была бы предметом изумления. От триаса до наших дней черепахи сохра
няют основные черты своего строения. Они пережили все испытания, кото
рые погубили большинство групп пресмыкающихся, и в настоящее время 
они находятся ов не менее цветущем состоянии, чем когда-^ибо в прошлом.

П а н ц и р ь  ч е р е п а х и .  Панцырь (рис. 1 1 5 )  обыкновенной современной че
репахи состоит из двух слоев: роговых щитков, заменяющих на поверхности 
обычные чешуи рептилий, и лежащих ниже костных пластинок. Очертания 
роговых щитков не совпадают по своему расположению с очертаниями ко
стей; вообще расположение бывает чередующееся, что упрочивает все это 
сложное образование. Роговые щитки не сохраняются в ископаемом состоя
нии, хотя очертания их часто обозначены бороздками на подстилающих их 
костях. t

Костная броня может быть разделена на спинной щит — сагарах  и брюш
ной — p lastron . Посредине карапакса идет ряд из восьми невральных 
пластинок n e u ra lia , сросшихся с невральными дугами лежащих под ними 
позвонков. Справа и слева от этих пластинок имеется по одному ряду 
длинных пластинок, также по восьми в каждом ряду; эти пластинки сра- 
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стаются с восемью лежащими под ними ребрами, и потому называются ре
берными, или cost alia. Вдоль края спинного щита расположено кольцо не
больших костных элементов, называемых marginalia. Кроме того, в средин
ном ряду могут присутствовать еще особый затылочный элемент — nucbale,. 
впереди neural-ia, и два задних элемента— pygalia, позади neuralia.

Брюшной щ ит— plastron— состоит из гораздо меньшего числа элементов. 
Близ переднего конца находится срединная пластинка, называемая entopla- 
stron. Остальные элементы — парные; перечислим их, начиная спереди: 
epiplastra, kyoplastra, затем у некоторых примитивных форм одна или две 
пары mesoplastra, да
лее kypoplastra И xi- 
phiplasitra.

Панцырь широко 
открыт спереди для 
втягивания головы и 
передних ног, а также 
позади для задних ног 
и короткого хвоста.

Можно думать, что, 
по крайней мере, саха
рах возник вследствие 
развития новых пла
стинок кожных костей.

Такие пластинки 
развиты у многих кро
кодилов и у некоторых 
ящериц, а также суще
ствовали и у предста
вителей других вымер
ших групп. Черепахи 
отличаются от этих 
форм консолидацией 
пластинок в сплошной 
компактный покров.
Что же касается pla
stron, то возможно, что 
тут не было надобности 
в каких-либо новых 
элементах. Прежние 
чешуи рыб сохрани
лись у многих пре
смыкающихся в виде 
так называемых «брюш
ных ребер». Возможно, что plastron черепах возник главным образом 
вследствие расширения и консолидации этих элементов. Что касается пе
редней части плартрона, то интересно отметить, что парные epiplastra * 
внутри сочленяются с лопаткой, наподобие ключиц обыкновенных репти
лий, а находящийся между ними непарный entoplastron занимает положе
ние межключицы. Таким образом, передние элементы щита представляют, 
кажется, прежний кожный плечевой пояс.

Скелет тела. Позвоночный столб, конечно, сильно видоизменен в связи 
с развитием панцыря. Хвост короток и легко втягивается. Имеется два- 
крестцовых позвонка, впереди которых находится лишь десять туловищ
ных позвонков, причем эти последние все, за исключением первого, непод
вижно прикреплены к срединным пластинкам панцыря. В связи с этим 
тело значительно укорочено; по всей вероятности, исчезло около дюжины 
позвонков. Существует восемь ребер, которые, как уже было сказано, сра
стаются с fin жней стороной реберных пластинок; это сращение, а также 
сращение невральных дуг со срединными элементами, эффективно укре-

ш

Рис. 115. l ’estudo аттоп, гигантская черепаха из нпжнетре- 
тичных отложений Египта. Сагарах (слева вверху), plast
ron (справа вверху) и вид сбоку. Рисунок показывает строе
ние панцыря черепах. Швы показаны сплошными линиями; 
очертания лежащих выше роговых щитков — прерывистыми 
линиями. Костные элементы сагарах: с — реберные пластин
ки: т — маргинальные пластинки; п — невральные пластин
ки, пи — nuchalе; р  — pygale. Plastron: еп — entoplastron; 
ер — epiplastra; by — hyoplastra; hyp — hypoplastra; x  — xiphi- 
plastra. Оригинал имеет в длину около 1 м. (По Эндрьюсу.)



пляет панцырь. В области шеи имеется восемь шейных позвонков; у совре
менных форм, голова которых втягивается в панцырь, эти позвонки имеют

очень сложное уст
ройство сочленений.

Конечности. Конеч
ности и пояса имеют 
довольно своеобразное 
строение; этого мы и 
должны были бы 
ожидать у животного, 
заключенного в броню.. 
Конечности растопыре
ны в стороны, вслед
ствие чего расстояние 
между стопами каж
дой пары велико, а 
шаг короток; этим че
репахи очень напоми
нают котилозавров. Не 

лишено вероятия предположение, что этот «старинный» способ хождения 
существовал у данной группы уже при первом появлении панцыря и 
прочно закрепился у нее. В деталях своего строения конечности, однако, 
далеко не примитивны.

В плечевом поясе кожные кости вошли в состав пластрона. Первичный 
пояс (рис. 116 В )  есть трехлучевое образование с гленоидной впадиной'

Рис. 117. Черепа черепах. А — вид сверху, В — сбоку, С — снизу черепа Amyda 
tritar, эоденовой черепахи из Trionyckidae, нижняя челюсть восстановлена по 
родственному виду. Длина черепа — около 15 см. В  — боковой вид Archelon, 
меловой морской черепахи. Длина черепа — около 75 см. Объяснение сокращений 

см. под рис. 86. (А  — С по Хей, В  — по Виланду.)

в месте соединения ветвей; лопатка имеет тонкую восходящую ветвь и 
длинный выступ, идущий вниз до соприкосновения с ключицами (epipla- 
stra); третьей (ветвью является одиночный коракоид. В тазовом поясе 
(рис. 116 О)  значительная часть вентральной области занята большим от
верстием (или fenestra), которое почти полностью отделяет лобковую кость 
от седалищной. Ноги обычно сильно специализированы; особешо замеча- 
1ае

Рис. 116. Пояса конечностей у черепах. А  — плечевой пояс 
примитивной Triassochelys. Пояс еще близок к примитивному 
типу пояса рептилий; имеется cleithrum, показаны кожные 
элементы, составляющие часть пластрона. В  — плечевой 
пояс Toxochelys (мел). С — тазовый пояс олигоценовой Testudo 
laticunea. Объяснение сокращений см. под рис. 107. (А  — по 

Иекелию, В  и С — по Хэй.)



тельна довольно необычайная среди пресмыкающихся общая редукция 
числа фаланг пальцев, так что фаланговая формула никогда не превышает 
2— 3— 3— 3— 3 .

Череп (рис. 117). Череп тоже является высокоспециализированным во 
многих отношениях. Современные черепахи совершенно лишены зубов, 
функцию которых берет на себя роговой «клюв» (роговой слой чехлом по
крывает края челюстей). Нёбные кости срослись и соединились, представляя 
прочное образование, совершенно отличное от такового у примитивных реп
тилий. Крышка черепа уже не прободена отверстием для пинеального глаза, 
и две наружные ноздри имеют общее костное отверстие. Исчез ряд элемен
тов: не только кожные supraoccipitalia и tabularia и два височных элемента, 
отсутствующих почти у всех описываемых далее типов, но также и postfron- 
talia, lacrimalia и обыкновенно даже nasalia. Довольно загадочным во мно
гих отношениях является строение височной области. У многих форм боль
шая часть этой области лишена кожных костей. Образующееся таким об
разом углубление не есть настоящая височная впадина, так как она не 
имеет задней дуги из поверхностной кожной кости. Повидимому, здесь 
имела место просто редукция задней' части- крышки черепа. С этой то^ки

Рис. 118. Череп Triassochelys, примитивной триасовой черепахи, еще сохраняющей 
зубы. Вид сбоку и снизу- Длина оригинала — около 13,3 см. Объяснение сокраще

ний см. под рис. 86. (По Иекелю.)

зрения черепахи являются по существу анапсидными рептилиями и 
должны быть связаны с котилозаврами. Высказывалось мнение, что эта 
впадина некогда была настоящим височным отверстием и что впоследствии 
ее задний край исчез; но некоторые нынешние черепахи имеют череп 
с сплошной крышкой и то же самое наблюдается у древнейших известных 
нам ископаемых. *

Примитивные черепахи. Предшествующее описание основано на черепа
хах сравнительно нормального строения. Древнейшие формы были найдены 
в триасовых отложениях; такая форма, как Triassochelys, представляет во 
многих отношениях более примитивный тип. Тут уже присутствовали все 
элементы брони черепах последующих времен, и расположение этих элемен
тов было в основном таким же, как у более новых форм. Кроме того, при
сутствовало несколько пар mesoplastra, — промежуточных элементов пла
строна, отсутствующих у современных черепах северных материков. Конеч
ности, вероятно, не мотли втягиваться в панцырь, но они до известной 
степени защищались рядом щитов,, выступающих за пределы нормальной 
краевой (маргинальной) области. Голова и хвост также были лишены спо
собности втягиваться и были покрыты шипами. Пояса конечностей были 
довольно примитивны, особенно плечевой пояс (рис. 116 Л). Ключицы и 
межключица уже вошли в состав пластрона, но ясно показывают свой 
первоначальный характер; может быть, имелось даже небольшое cleithrum. 
У большинства этих примитивных форм таз срастался как с карапаксом, 
так и с пластроном. В черепе (рис. 118) еще присутствовали носовые кости; 
височная область была полностью покрыта костями, а наиболее замечатель
ной особенностью является то, что на нёбе имелись крошечные зубы, хотя 
уже, повидимому, развился роговой «клюв».
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Эти триасовые формы были примитивными представителями древней
шей' группы черепах подотряда AmpMchelydia, который включает в себя' 
господствующие формы мезозоя. Сюда относится ряд семейств, которые во 
многих отношениях отличаются друг от друга. Зубы были обнаружены 
только у Triassochelys, а юрские формы были по многим признакам ближе 
к новейшим, но черепахи этой группы сохраняли mesoplastra до своего 
окончательного исчезновения в эоцене.

Pleurodira. Наиболее прямыми потомками этих архаических черепах 
являются члены подотряда Pleurodira («бокошейных» черепах). Отличитель
ной чертой мезозойских форм, входивших в предыдущий подотряд, была 
неспособность (указываемая строением шейных позвонков) втягивать голову 
внутрь ланцыря. Этой способностью обладают Pleurodira, но у них, в про
тивоположность большинству нынешних черепах, голова втягивается боко
вым сгибанием шеи.

Хотя Pleurodira существовали на северном полушарии в меловое и эо- 
ценовое времена, но ныне их распространение ограничено тремя южными 
материками. Они представляются во многих отношениях мало изменивши
мися преемниками мезозойских форм; например, они часто имеют mesopla
stra, а тазовый пояс у них срастается с панцырем. Здесь мы имеем случай 
переживания под тропиками архаических типов; подобные случаи наблю
даются и во многих других группах. Плейстоценовая австралийская форма 
Miolania достигала весьма значительной величины; череп ее изучен не
полно, но некоторое представление о нем дает тот факт, что он имел в ши
рину около 60 см.

Crypt odira. Более прогрессивным является отряд Cryptodira, у предста
вителей которого голова втягивается в панцырь прямо назад S-образным из
гибанием шейного отдела. У этих черепах никогда не бывает mesoplastra, 
а таз никогда не прикрепляется к панцырю. Формы, промежуточные между 
AmpMchelydia и Cryptodira, появились в юре, а к концу мела появились 
типичные Cryptodira, которые с этого времени становятся господствующими 
в северных областях и поселяются также и в морях.

Лучше всех известны в настоящее время группы, представителями 
которых могут служить Testudo (рис. 115) и Emys. Многие из этих форм 
являются вполне наземными, а другие — болотными черепахами. Спина 
может быть сильно выпуклой, особенно у  наземных форм; у всех очень 
хорошо окостеневают и карапакс и пластрон. Остатки этих форм весьма 
обычны в большинстве горизонтов третичных отложений. К этой группе от
носится ряд видов очень крупных черепах, которые были найдены на раз
ных изолированных островах, где отсутствие наземных врагов защищало 
черепах еще лучше,-чем панцйрь.

Болотные черепахи типа Dermatemys, ныне живущие лишь в Америке, 
но в ископаемом состоянии известные в третичных отложениях также и 
Старого Света, довольно близки к только что упомянутой группе и отли
чаются от этой последней преимущественно своим более водным образом 
жизни, своей более приплюснутой формой и своими несколько веслообраз
ными конечностями. Их тип местообитания, вероятно, является, типом ме
стообитания примитивных черепах вообще и указывает на начало приспо
собления к водному образу жизни, происходившего во многих семействах 
черепах.

Одна из ранних стадий приспособления к водной жизни иллюстрируется 
родом Chelydra и родственными ему черепахами, — речными формами, ныне 
живущими только в Северной Америке и Ост-Индии, но имевшими, повиди- 
мому, широкое распространение на северных материках в миоценовое время.

Вполне приспособились к водной жизни многие морские черепахи. Ряд 
таких форм появился в мелу; некоторые живут в океанах в настоящее 
время. Из ископаемых форм наилучше известны Protostega и родственный 
ей Archelon (рис. 117 D и 119) из меловых отложений. Эти древние морские 
черепахи "были крупными формами, достигавшими свыше 3,5 м в длину. 
Наземные черепахи редко бывают крупными; в водной же среде моментов, 
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не благоприятных для увеличения тела, конечно, меньше: в воде тяжелое 
тело поддерживать легче, чем в воздушной среде. Однако тяжелый панцырь 
черепахи сильно увеличивает удельный вес, а следовательно, и расход энер
гии, необходимой для поддержания тела в воде; было бы весьма вы
годно, если бы панцырь сделался легче и соответственно уменьшился бы 
общий вес тела. Такое изменение оказывается тем более возможным, что 
при переходе к жизни в море многие наземные враги остались позади, 
а крупная черепаха встречала мало врагов среди морских животных или 
вовсе не встречала их. Поэтому для морских черепах была возможна зна
чительная вторичная редукция панцыря, при которой сохранилась лишь 
небольшая доля прежнего костного остова.

Компактная форма тела черепахи и незначительная величина хвоста 
исключают возможность плавания посредством волнообразных движений, 
подобно рыбам. Поэтому ноги должны были развиться в мощные органы 
плавания, — ласты, работой которых черапаха может двигаться в воде. Про
ксимальная часть конечностей этих океанических форм коротка, но мощна, 
а пальцы удлинены и расширены, образуя большие перепончатые плавники.

Рис. 119. Archelon, меловая морская черепаха. Вид е дорзальной и е вентраль
ной стороны. Длина оригинала — около 3,6 м. (Из Виланда.)

Большинство подобных форм, развившихся в меловое время, вымерло, 
но Chelone и немногие родственные ей формы дожили до настоящего вре
мени. Этот современный род в общем сохраняет морфологическое сходство 
с древнейшими формами.

Другая морская форма, живущая теперь в океанах, но почти неизвест
ная в ископаемом состоянии, — Dermochelys, кожистая черепаха. Эта 
форма почти не имеет связного кожного скелета; у нее есть ряд неболь
ших костных пластинок в коже на спинной стороне. Высказывалось мне
ние, что это в действительности представляет примитивное для Chelonia со
стояние и что кожистая черепаха есть наиболее примитивный член всего 
отряда. Но это не подтверждается изучением ископаемых, так как полное 
развитие панцыря завершилось к триасу. Наоборот, как мы только что 
видели, у других морских черепах наблюдается эволюционный процесс ре
дукции щитов; и вполне вероятно, что Dermochelys есть просто морская 
форма, у которой такая редукция пошла гораздо дальше, чем это обычно 
наблюдается.

Эти океанические черепахи представляют первый встречающийся нам 
пример пресмыкающегося, возвратившегося к жизни в море. Далее, однако, 
мы увидим много примеров такого типа адаптации в других группах реп
тилий.

Trionyx, ныне живущая мягкокожая черепаха, — речная форма с очень 
плоским телом,, на .котором панцырь несколько редуцирован, а роговые 
щитки совершенно отсутствуют, причем пластинки покрыты лишь кожей.
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Они иногда выделяются в особый подотряд, но возможно, что они должны 
рассматриваться как представители особой ветви OryptocLira. Родственные 
формы развились уже к меловому времени. Amyda (рис. 117) — одна из 
обычных ископаемых форм.

Происхождение черепах. Изучеййе ископаемых представителей отряда 
черепах слабо освещает вопрос о его происхождении. Некоторые древние, 
триасовые формы, как Triassochelys, немного примитивнее большинства бо
лее новых форм, но уже в то время панцырь их был хорошо развит; здесь 
мы имеем дело определенно с настоящей черепахой, а не с переходным ти

пом. Предков группы надо 
искать в более древнем, перм
ском периоде.

Возможную связующую 
форму представляет собою 
Eunotosaurus (рис. 120) — не
большое пресмыкающееся из 
среднепермских отложений 
Южной Африки. Крыша че
репа. к сожалению; не из
вестна; мы не можем решить 
вопроса о присутствии или 
отсутствии височной впадины. 
Зубы еще присутствовали. 

Конечности известны также плохо, но пояса их, повидимому, имели при
митивный характер. Наиболее интересно строение туловища. Имеется лишь 
небольшое число позвонков — факт, указывающий на редукцию, которая 
характерна для черепах.

Особенно знаменательным представляется тот факт, что за маленьким 
первым ребром следует восемь чрезвычайно широких ребер, которые про
стираются далеко в латеральном направлении и почти касаются друг друга 
своими краями. Это можно сравнить с состоянием ребер у черепах, которые • 
имеют восемь ребер, поддерживающих реберные пластинки, составляющие 
большую часть карапакса. Есть, однако, значительное отличие: у Eunoto
saurus пластинки представляют собою расширение самого ребра, а у черепах 
имеются особое кожное окостенение. Но не лишено вероятия предположение, • 
что эта форма была близко родственна предкам черепах, а развитию от
дельных пластинок, быть может, предшествовала стадия, наблюдаемая 
в данном случае. Это животное, конечно, не было настоящей черепахой, но 
оно в то же время было далеко от типичных котилозавров. Быть может, мы 
вправе причислить его к Chelonia в широком смысле слова, но поместить 
его в особый подотряд Eunotosauria.

Рис. 120. Eunotosaurus, маленькое пермское пре
смыкающееся, возможный предок черепах. Вид 
с вентральной стороны. Около 2/з натуральной ве

личины. (Из Уотсона.)



Г Л А В  А VII

РАЗЛИЧНЫЕ ГРУППЫ РЕПТИЛИЙ

Переходя от анапсндных рептилий к рассмотрению более высоких групп 
этого класса, мы сразу же встречаем некоторые затруднения. В мезозое про
цветали многие группы рептилий: на суше — архозавры {включая сюда 
динозавров, летающих рептилий и крокодилов) вместе с ящерицами и 
клювоголовыми (представлявшими второстепенный элемент фауны), а в мо
рях — ихтиозавры, плезиозавры и родственные им формы.

Типичные представители всех этих групп хорошо известны, часто до 
мельчайших подробностей их строения, но когда мы пытаемся рассмотреть 
их взаимоотношения и проследить их эволюцию из примитивных рептилий, 
то встречаем серьезные затруднения. Большинство этих форм появи
лось в триасе, а начало их развития должно было иметь место в перми. Но 
известные нам ископаемые этого последнего периода состоят почти исклю
чительно из форм, ведущих к млекопитающим (кроме тех котилозавров*

которые имели уже слишком своеобразное строение для того, чтобы быть- 
родоначальниками этих последних). Из возможных предков других групп 
пресмыкающихся мы имеем лишь- немного небольших малоизвестных ти
пов, представленных в большинстве своем обломочными остатками н 
весьма недостаточно изученных.

Архозавров и звероподобных пресмыкающихся мы рассмотрим не
сколько позже. В этой главе мы познакомимся с различными другими 
группами рептилий, упомянутыми ранее, а также с некоторыми менее важ
ными, но, повидимому, близкими к этим группам формами. Мы попытаемся 
дать классификацию и указания относительно взаимоотношений, между от
дельными группами (срГ рис. ПО). Но следует помнить, что, делая это, мы 
во многих случаях вторгаемся в пока неизведанную область.

Мезозавры. Рептилии начали свое существование как наземные формы, 
но многие группы снова перешли в воду.. Древнейшими из водных типов 
являются Mesosaurus (рис. 121) и его родичи, составляющие отряд Mesosaa- 
ria (или Proganosauria). Это были легко построенные небольшие рептилии 
длиною около метра, — повидимому, активные, питавшиеся рыбой, формы, 
жившие в пресноводных бассейнах. Остатки их известны лишь из распро
страненных в Южной Африке и в Южной Америке отложений, повидимому,

127



верхнекаменноугольного возраста. Такое их распространение приводилось 
.как довод в пользу того, что прежде эти материки были соединены. Но 
это, может быть, указывает лишь на то, что они жили в более крупных 
водоемах, чем каменноугольные болота, — где существовали позвоночные, 
остатки которых были находимы в Европе и Америке, — и имели, воз
можно, широкое распространение.

Череп мезозавра был длинный и тонкий, шея и тело его удлиненные, 
з длинным и мощным, сжатым с боков, хвостом. Этот' последний был, по- 
видимому, главным органом плавания. Но в то время как передние ноги 
были не особенно длинны и функционировали, вероятно, лишь как органы 
управления, задние ноги были длинны и сильны, а это указывает на то, 
что они принимали значительное участие в локомоции.

Позвонки были примитивного типа, е широкими дугами, как у котило
завров. Спинные ребра были своеобразно утолщены, несколько банановид
ны; аналогичное строение наблюдается у некоторых морских сирен (из 
млекопитающих), и высказывалось мнение, что этот «пахиостоз» 1 происхо
дит вследствие какого-то физиологического изменения, связанного с вод
ным образом жизни.

Плечевой пояс содержит обычные для рептилий элементы: единствен
ный коракоид и лопатку, ключицу и межключицу. Как это было обычно 
у водных форм, лопатка была коротка и широка, а коракоид — велик. Таз 
был довольно примитивный и частично неокостеневавший. Конечности были 
не особенно сильно видоизменены для водной жизни; длинные кости были 
слабо укорочены. Расходящиеся пальцы ног были, как полагают, соеди
нены друг с другом перепонкой. Пальцы таких морских форм, как ихтио
завры и плезиозавры, развиваются в сторону увеличения числа фаланг. 
Здесь же фаланговая формула • была нормальная, за исключением одной 
или двух дополнительных фаланг в пятом пальце задней ноги.

Рыло было длинное, тонкое, рыбоядного типа; ноздри были отодвинуты 
далеко назад, — приспособление для облегчения дыхания при водном образе 
жизни; зубы — очень длинные и острые, тесно сидящие; несущее зубы нёбо 
происходит от «обобщенного» типа, который характерен для большинства 
примитивных пресмыкающихся. Височная область, к сожалению, плохо 
изучена. Полагают, что имелась лишь одна — верхняя впадина, но это еще 
не установлено.

Весьма раннее в геологической истории появление этой группы указы
вает на то, что она является чрезвычайно древней ветвью котилозавров.’ 
В типичных пермских отложениях они уже не появляются, а следовательно, 
они были весьма недолговечны. Некоторые ученые полагают, что мезозавры 
могли быть предками ихтиозавров. Это нельзя считать невероятным, хотя 
многие черты сходства могли возникнуть вследствие параллельного разви
тия, связанного с водной жизнью; кроме того, у ихтиозавров задние ноги 
были значительно редуцированы, а не увеличены, как у мезозавров.

Ихтиозавры. Из всех рептилий наиболее полное приспособление к вод
ной жизни обнаруживают ихтиозавры, которые вполне оправдывают свое 
название «рыбоящеров». Они, очевидно, занимали в природе то место, ко
торое ныне принадлежит дельфинам и их родичам из китообразных. Они

1 Мнение это было впервые выоказано Ф- Нопшей (F. Nopesa), который обратил внима
ние на своеобразное изменение костей у некоторых ископаемых четвероногих. Это изме
нение выражается в сильном утолщении костей и замыкании гаверсовых каналов, причем 
кости приобретают чрезвычайно плотное строение, напоминая слоновую кость (бивни 
слонов). Подобное изменение костей, наблюдаемое у человека и у животных как, несо
мненно, патологическое явление, известно под названием пахиостозиса. По мнению Нопши, 
„пахиостотические" изменения возникают у самых разнообразных представителей Tetra- 
poda при вторичном переходе от наземной жизни к морской и являются реакциями на 
раздражения, получаемые от окружающей среды. Здесь мы имеем особую разновидность 
ламаркистского понимания эволюции через „унаследование" болезненного состояния; 
согласно этому пониманию, наследственно закрепляются признаки, явно лишенные адап
тивного значения и даже невыгодные. Такое упрощенное объяснение эволюционного раз
вития нельзя не признать резко антидарвинидтеким. Л. Д.
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были особенно многочисленны в юре, но их век, повидимому, охватывал 
большую часть мезозоя.

Типичные юрские формы (рис. 122) представляются животными, весьма 
разнообразными по своему наружному виду. Имелся большой хвостовой 
плавник, похожий на рыбий. Тело было короткое, высокое, веретеновидное 
и несколько сжатое с боков. На экземплярах совершенной сохранности

Рис. 122. Один из юрских ихтиозавров. Сильно уменьшено. (Из Штромера,
упрощено.)

видны очертания тела и обнаруживается присутствие большого спинного 
плавника, не поддерживаемого какими-либо костными образованиями. 
Конечности были редуцированы (особенно задние) до состояния коротких 
ластов, действовавших в качестве органа управления движением; главное 
движение при плавания состояло в рыбообразной ундуляции (волнообразном 
изгибании) тела и хвостового плавника. Тела позвонков (рис. 123 А  и В )  
представляли собою короткие амфицельные диски; только к ним прикре-

, Рис. 123. Грудные позвонки различных рептилий. А, В  —  позвонки ихтиозавра 
Ophthalmosaurus. Вид сбоку и сзади. С, D — позвонки плезиозавра Cryptocleidus.
Вид сбоку и спереди. Е, F  — позвонки проторозавра Aracoscelis. Вид сбоку и спе
реди. G , H , I — позвонки меловой змеи Caniophis. Вид сбоку, спереди и сзади, 
а г— передняя зигапсфиза; с — capitulum ребра; гс — intercentrum; р з — задняя 
зигапсфиза; г — сочленение е ребром на centrum у Sguamata; t  — tuberculum 
ребра; tp — processus transversus невральной дуги; za, zs — zygantrum и zygo- 
sphene— дополнительные сочленовные отростки невральной дуги. (А  — D — по 

Эндрьюсу; Е, F — по Уиллпстону, G — I  — по Маршу.)

плелись снабженные двумя головками ребра. Хвостовой ряд позвонков 
был круто отклонен книзу. Раньше думали, что такое положение хвостового 
отдела позвоночника возникало после смерти; поэтому прежние реставра
ции представляли хвост в виде прямолинейного образования. Но теперь мы 
знаем, что этот кажущийся излом был естественным и что у ихтиозавров 
развился обратно-гетероцеркальный хвостовой плавник, в остальном похо
жий на хвостовой плавник акул (рис. 126).

9 Зак. 844. — А. Ш. Р о м е р .  Палеонтология позвоночных 129



Имелись все кости плечевого пояса, но ни одна из них не обнаружи
вает совершенного окостенения; эти элементы были невелики, особенно

дорзальные. Таз утратил свое соединение 
с  крестцовыми позвонками. Длинные кости 
конечностей были значительно укорочены 
и имели склонность делаться шестиуголь
ными или круглыми пластинками, диска
ми (за исключением плечевой и бедренной 
кости) так же, как и более дистальные 
элементы конечностей (рис. 124 В). Ласт 
двигался, видимо, как одно целое — гибкое 
по своему строению, но не обнаруживаю
щее большой подвижности между отдель
ными костями. Всегда наблюдается значи
тельная гилерфалангия, или присутствие 
дополнительных фаланг пальцев, как у 
многих морских форм. Кроме того, варь
ировало и число пальцев; в одних случаях 
оно уменьшалось до трех, в других имела 
место гипердактилия (увеличение числа 
пальцев), причем число пальцев доходило 
до семи или восьми; иногда палец разде
лялся на два на некотором расстоянии от 
своего проксимального конца.

Череп (рис. 125) был, конечно, значи
тельно видоизменен в связи с приспосо
блением к водной жизни. Рыло было вы
тянутое; наружные ноздри отодвинулись 
далеко назад. Глаза были очень велики, 
с хорошо развитыми склеротическими 
пластинками. Имелось пинеальное отвер
стие. В связи с чрезвычайным увеличе
нием глаз височная область была сильно 
укорочена. По обе стороны от теменных 
костей, в верхней части черепа, было по 

одной большой височной впадине. Таким образом, это были верхние височ
ные впадины (fenestrae). 'Однако, в противоположность прочим пресмыкаю
щимся, боковой край височной впадины был образован postfrontal©  и  tab u -

Л

Рис. 124. Конечности различных вод
ных рептилий. А — передняя конеч
ность триасового ихтиозавра Мег- 
riamia. В  — то же юрского Ophtlial- 
mosaurus. С — то же мелового пле
зиозавра JElasmosaurus. I) — задняя 
конечность нотозавра Lariosaurus. 
В  — передняя конечность мозазавра 
Clidastes. (А — по Мерриаму, В  — 

Е — по Уиллиетону.)

Рис. 125. Череп ихтиозавра. А, В  — череп Ophthalmosaurus с дорзальной п лате
ральной стороны. Длина черепа — около 1 м. С — задний край нёба Stenoplery- 
gius. Объяснение сокращений ем. под рис. 86. (А, В  — по Джильмору, С — из Абе

ля, по Оуэну и С-Вудварду.)
430



lare (или supratemporale), a postorbitale и squamosum располагались ниже и 
не участвовали в образовании краев этой впадины. Стремечко, у рептилий 
обычно топкое, имело зде&ь массивное строение, указывая на то, что у этих 
форм способ слуховых восприятий претерпел значительное изменение, как 
и у китов и других вторично-водных форм.

Эти животные представляют чрезвычайно высокую степень приспособле
ния к морской жизни, и конечности их явно не могли бы быть использо
ваны на суше. Давно указывалось, что размножение этих животных 
должно было происходить в воде (заметим, что у многих змей и ящериц 
яйца остаются в теле матери до вылупления из них детенышей). Предполо
жение, что ихтиозавры были живородящими животными, подтверждается 
находками скелетов детенышей внутри тела взрослой особи. Высказывалось 
мнение, что это были детеныши, съеденные по ошибке. Но недавно было 
найдено несколько образцов ископаемых, где детеныши частично высту
пают из той области взрослой особи, которая соответствует области клоаки 
живого ихтиозавра. Здесь мать, повидимому, погибла во время деторожде
ния или детеныши родились уже после смерти матери.

Данное нами выше описание соответствует одной типичной юрской 
форме. Типичные триасовые формы, как, например, Mixosaurus, были при
митивнее. Хвост (рис. 126) у них 
был гораздо прямее; рыбообразный 
хвостовой плавник был развит сла
бо. Конечности <были несколько ме
нее специализированными (рис.
124 А). Рыло было короче.

Эти формы встречаются в сред
нем и верхнем триасе Калифорнии 
и Шпицбергена. Из тех же самых 
отложений происходят обломочные 
остатки Omphalosaurus, который 
представлял собою недолговечную 
ветвь ихтиозавров, питавшихся ра
ковинами. Череп резко отличается 
от черепа обыкновенных ихтио
завров тем, что он короток, масси
вен и имеет уплощенные, похожие 
для раздробления моллюсков 
современным им

Рис. 126. Хвосты Mixosaurus (триас) и юрского 
ихтиозавра. Схематические рисунки, показы
вающие развитие акулоподобного хвоста. 

(Из Уиллистона, по Виману.)

на пуговицы, зубы, которые служили 
Эти формы были, повидимому, аналогичны 

плакодонтам, которые будут вскоре рассмотрены нами; 
подобно плакодонтам, эти ихтиозавры не пережили триаса.

Большинство более юных в геологическом смысле форм ихтиозавров 
обычно относилось к одному роду Ichthyosaurus. Существовало, однако, 
много различных типов: формы с высоким телом и формы с тонким телом, 
ряды форм с широкими плавниками (Eurypterygius) и ряды форм с узкими 
плавниками (Stenopterygius); был один ихтиозавр — Eurhinodelphis— с ко
роткой нижней и с длинной верхней челюстью наподобие меч-рыбы.

В мелу ихтиозавры становятся реже, — они совершенно не известны 
в хорошо изученной верхнемеловой фауне канзасского мела, где в изобилии 
встречаются плезиозавры и мозазавры. Повидимому, они вымерли задолго 
до конца мелового периода. Хотя триасовые формы ихтиозавров были не
много примитивнее их юрских потомков, но они были уже весьма высоко
специализированными морскими животными. Более древние формы не 
известны. Мы уже говорили о возможности происхождения ихтиозавров от 
более древних мезозавров. Против этой теории нет веских возражений, тем 
более, что для развития характерных черт строения ихтиозавров потребова
лось бы, повидимому, много времени, а это свидетельствует о весьма древ
нем происхождении рассматриваемой группы. •

Не говоря уже о чертах строения скелета, связанных с водной жизнью, 
своеобразный тип височной впадины показывает, что и ихтиозавры значи
тельно отдалились от прочих отрядов рептилий, даже от других рептилий 
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с верхней височной впадиной. Мы можем считать их (и, может быть, мезо
завров), но крайней мере условно, типами особого подкласса, который 
можно было бы назвать Ichthyopierygia.

Нроторозавры. У всех рептилий, за исключением Anapsida и зверопо
добных форм, развилась верхняя височная впадина, иногда единственная, 
а иногда сопровождаемая дополнительной нижней впадиной. У ихтиозавров 
имелась верхняя впадина, но необыкновенного типа. Теперь мы перейдем

к рассмотрению друго
го ряда форм с верх
ней впадиной, но бо
лее нормального строе
ния, —• ограниченной 
снизу заднеглазничной 
и чешуйчатой ко
стями.

Одним из немногих: 
более или менее хоро
шо изученных неболь
ших пермских пресмы
кающихся является 
Araeoscelis (рис. 127 И 
128) из нижнепермских 

Рис. 127. Araeoscelis, небольшой ннжнзпермский проторо- ОТЛОЖ6ЦИЙ Тексаса. 
завр. Около 1/i натуральной величины. (Из Уиллистона.) Это было небольшое

легко построенное жи
вотное, длиною немного более 30 см,' с тонкими конечностями; при жизни 
оно, быть может, имело облик, несколько напоминающий одну из более 
подвижных ящериц. Позвонки (рис. 123 Е и F) были еще амфицельные, 
как у примитивных форм; однако ребра в шейной области имели по одной 
головке, хотя ребра туловища были с двумя головками. Несмотря на строй
ность, конечности все еще сохраняли многие примитивные признаки; на
пример, лобковая и седалищная кости составляли сплошную пластинку и 
были лишены большого отверстия, которое там развивалось во многих 
группах пресмыкающихся.

Череп сохранял много примитивных черт, особенно в нёбе. Но в верхней 
части височной области развилась небольшая впадина, ограниченная сверху 
теменной костью, сзади — небольшой 
костью, которая, может быть, пред
ставляет собою tab u la re , а снизу — 
заднеглазничной (posto rb ita le) и че
шуйчатой (squam osum ) костями. Этот 
последний элемент был очень велик 
и занимал почти всю поверхность 
широкой щечной области, а квадрат- 
нюскуловая кость (quadrato-jugale), 
повидимому, исчезла.

Эта небольшая форма сильно отли
чается от лучше изученных современ
ных ей крупных форм, и ее следует рассматривать как тип особого отряда, 
который получил название Protorosauria. О этой формой исследователи 
связывали — то более, то менее обоснованно — другие редкие и древние типы 
рептилий. Так, например, Protorosaurus есть форма из верхней перми 
Европы, повидимому, несколько приспособленная к водному образу жизни; 
она в два раза больше Araeoscelis, но также довольно легко построена. Она 
имела определенно верхнюю височную впадину, а потому и было признано 
возможным связать ее с Araeoscelis. К той же группе были отнесены неко
торые юрские формы; связь эта, однако, подлежит сомнению.

Высказывалось мнение, что Araeoscelis есть предок ящериц, так как эти 
последние формы тоже имеют верхнюю височную впадину. Но, как мы

Рис. 128. Череп Araeoscelis сбоку. Длина 
оригинала — около 4,5 см. Объяснение со
кращений см. под рис. 86. (По Уиллистону.)
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увидим, возможно, что ящерицы в действительности произошли от форм 
с двумя дугами (от диансидных форм) с иной родословной. Согласно дру
гому и, невидимому, более правдоподобному мнению, Araeoscelis предста
вляет собою древнего наземного потомка плезиозавров, с которыми мы по
знакомимся в следующем разделе этой главы. В обоих случаях имеется 
одна лишь верхняя височная впадина, снизу ограниченная широкой височ
ной пластинкой, которая образована преимущественно чешуйчатой костью; 
этот тип строения не встречается в других группах; есть указания и на 
другие черты сходства в скелете. Araeoscelis не обнаруживает никаких при
знаков изменений в сторону приспособления к водной жизни, но Protoro- 
saurus жил в воде, а триасовые родичи плезиозавров были все еще слабо 
приспособлены к морскому образу жизни.

Sauropterygia. В отряд Sauropterygia можно отнести плезиозавров. — 
одну из важнейших групп морских рептилий, — и такие родственные им 
триасовые формы, как нотозавры и плакодонты.

Почти у всех этих рептилий развились приспособления к водному 
образу жизни, а кроме того, они имели ряд общих черт строения, которые 
говорят в пользу родственных отношений между ними. У них была лишь 
одна верхняя височная впадина, которая, как у Araeoscelis, находилась над 
широкой височной пластинкой, образованной преимущественно чешуйчатой 
костью; квадратноскуловая кость отсутствовала; пинеальный глаз сохра
нялся, а ноздри, как у многих морских форм, переместились значительно 
назад но дорзальной поверхности черепа. Вторичного нёба не было, но 
интерптериюидные впадины были почти или полностью замкнуты сраще
нием птеригоидов по срединной линии ниже прежней крыши рта. Позвонки 
(рис. 123 С и D) имели довольно примитивное строение — они были амфи- 
цельные или, в крайнем случае, платицельные (с плоскими концами тел). 
Ребра туловища имели лишь одну головку, которая, в противоположность 
большинству других групп, рассматриваемых в этой главе, сочленялась 
с поперечным отростком невральной дуги, а не с телом. Старая система 
брюшных ребер сохранилась (как у Araeoscelis) и мощно развилась, обра
зовав корзиновидную структуру в области брюха.

Конечности и пояса обычно сильно видоизменены в связи с водной 
жизнью. Дорзальные элементы поясов (лопатка, подвздошная кость) умень
шились, а вентральные же, наоборот, испытывали расширение. Крестцовое 
сочленение было редуцировано в связи с уменьшением потребности в под
держке тела после прекращения наземного образа жизни. У нотозавров и 
плакодонтов конечности были все еще более или менее примитивными по 
своему строению и могли неплохо служить для хождения так же, как и 
для плавания; у плезиозавров же они представляли длинные весловидные 
образования.

Плезиозавры. Плезиозавры — наилучше изученные представптели Sau
ropterygia; они вымерли позже всех остальных форм этого отряда и были 
наиболее специализированными в сторону приспособления к водной жизни. 
Они обычны в юрских и меловых отложениях многих местонахождений. 
Многие из них имели значительную величину, максимальная длина соста
вляла около 15 м. Хотя они были явно хорошо приспособлены к морской 
жизни, но адаптации их сильно отличались от адаптаций их соперников—- 
ихтиозавров. Эти последние плавали посредством волнообразного изгибания 
тела, плавники служили у них лишь для управления, и голова не могла дви
гаться независимо от тела, как единого целого. У плезиозавров же тело (рис. 
129 и 130) было сравнительно широкое и плоское, а хвост имел, повидимому, 
сравнительно небольшое значение; плавание совершалось, повидимому, греб
ными движениями хорошо развитых ластов. Голова, обычно небольшая, на
ходилась на конце гибкой шеи, и поэтому плезиозавры мокли быстро вы
брасывать свою голову вбок, чтобы схватить добычу. Один автор когда-то 
сравнивал плезиозавра со «змеей, продетой в туловище черепахи».

Форма черепа (рис. 131) изменчива; большинство плезиозавров имело 
короткое рыло, а у других короткость шеи компенсировалась удлиненным
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Рис. 129. Muruenosaurus, длинношейный юрский плезиозавр. Длина — около
6,4 м. (Из Эндрьюеа.)

Рис. 131. Черепа плезиозавров. А — иереи Muraenosamus, сверху. В — тож е, 
сбоку; длина черепа — около 35,5 см. С — череп Thaumatosaurus, вид со стороны 
неба; длина черепа — около 35,5 см. Объяснение сокращений см. под рис. 86. (А , 

В  — по Эндрьюсу, С — по Фраасу.)



рылом. Наружные носовые отверстия были отодвинуты назад, и их по по
ложению можно сравнить с наружными носовыми отверстиями ихтиозавров. 
Нёбо было сильно видоизменено; оба птеригоида встречались друг с другом 
под базисфеноидом, расходились, оставляя небольшую интерптеригоидную 
впадину, а затем снова сходились. Заостренные зубы, сидевшие в ячейках, 
помещались лишь вдоль края челюстей. Как у большинства водных форм, 
присутствовали хорошо развитые склеротические пластинки.

Лопатка (рис. 132 Л) имела лишь небольшую дорзальную лопасть, но 
вентрально она и коракоид расширялись в огромную вентральную пла
стинку, служившую для прикрепления сильных мускулов, которые произ
водили мощный удар ласта вниз и назад. В тазовом поясе (рис. 132 В) 
подвздошная кость была очень короткая и рыхло прикреплялась к концам 
крестцовых ребер. Однако лобковая и седалищная кости были развиты 
настолько, что представляли очень большую пластину с небольшой впа
диной^

Рис. 132. Вверху — плечевой пояс плезиозавра MicrocMdus. Лопатка разрослась книзу н 
кзади до вентрального контакта с коракоидом. Внизу — тазовый пояс Muraenosaurus. 
в — acetabulum; с — ключица; д — гленоидная впадина; И—ilium; is—ischium; рс—прокора

коид; s — лопатка. (A  — по Уотсону, В — по Эндрьюсу.)
Рис. 133. Череп нотозавра Simosaurus с дорзальной и вентральной стороны. Длина

оригинала — около 30 см. Объяснение сокращений см. под рис. 86. (По Иекелю.)

Плечевая и бедренная кости были длинные, а кости дистального сег
мента конечности были значительно укорочены. Ласты (рис. 124 С) 
были очень длинные, но менее специализированные, чем плавники ихтио
завров, так как при значительной гиперфалангии у плезиозавров никогда 
не бывало гипердактилии, и фаланги сохраняли вид нормальных элементов 
пальцев.

Впервые плезиозавры появляются в ретических слоях, отложившихся 
во время, переходное от триаса к юре. В морских лейасавых отложениях 
европейской юры многочисленны такие формы, как Plesiosaurus и Muraeno
saurus, длинношейный Thaumatosaurus и Pliosaurus с короткой шейной 
областью и длинным рылом. В верхнемеловую эпоху группа эта была все 
еще в расцвете, и она хорошо представлена в мелу меловой системы Кан
заса. В это время плезиозавры значительно варьировали по длине шеи и 
существовал разительный контраст между такими формами, как. Elasmo- 
saurus с хлыстовидной шеей из семидесяти шести позвонков и Brachauche- 
nius, шея которого содержала лишь тринадцать позвонков. Однако, формы, 
найденные в мелу, относятся к числу последних, по времени, представи
телей плезиозавров, которые, насколько это нам известно, совершенно вы
мирают к концу мезозоя.
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Нотозавры. Гораздо более примитивные Sauropterygia содержатся 
в триасовых пластах, особенно в морских отложениях европейского среднего 
триаса. N othosaurus, Simosaurus (рис. 133), Сeresiosaurus (рис. 134) и ряд 
других родов ‘этого времени были формами гораздо менее крупными, еще 
не вполне приспособленными к водной жизни. По общим пропорциям тела

и строению поясов конечностей они были вполне сходны с плезиозаврами, 
но конечности были мало специализированы для водной жизни, и только 
дистальные сегменты были уже несколько укорочены. Пальцы имели до
вольно нормальное строение, но, вероятно, соединялись перепонкой. В че
репе ноздри представляли «переход» между нормальным положением и по
ложением, наблюдаемым у плезиозавров. Нёбо обнаруживает во многом 
тот же тип строения, но являлось совершенно сплошным образованием, так

Рис. 135. Черзп плакодонтного пресмыкающегося Placodus. Длина ориги
н ал а— около 25 см. Объяснение сокращений см. под рис. S6. (По Бройли.)

как оба птеригоида на всем своем протяжении сходятся друг с другом по 
срединной линии, представляя непрерывающуюся пластинку. В этом отно
шении нотозавры были уже более специализированными, чем плезиозавры, 
а потому ни одна из описанных до сих пор форм нотозавров не могла 
быть предком этих геологически более юных форм. Однако такой нотозавр, 
у которого это смыкание птеригоидов еще не вполне завершилось, мог бы 
быть настоящим предком плезиозавров.
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Плакодояты. Placodus есть наилучше известный представитель неболь
шой боковой ветви своеобразных триасовых завроптеригий, которые приспо
собились к питанию моллюсками. С этим связана замечательнейшая специа
лизация Placodus (рис. 135) — развитие на нёбе и на нижней 'челюсти, 
огромных плоских зубов, способных к раздавливанию раковин моллюсков, 
Эти зубы имеют сходство с напоминающим «мостовую» зубами некоторых 
акул и в действительности долго принимались за остатки рыб. Для такой 
тяжелой работы имелись, надо полагать, весьма мощные челюстные мус
кулы, так как венечная кость нижней челюсти образует длинный, напра
вленный кверху, отросток для прикрепления мускулов. Это замечательное 
строение напоминает строение, на
блюдаемое у млекопитающих, а у 
обычных форм рептилий ничего 
подобного почти никогда не на
блюдалось. Передние зубы предста
вляли собою у Placodus массивные 
выступающие вперед долотца, иду
щие поперек широкого рыла; воз
можно, что они служили для от- 
дирания двухстворчатых раковин; 
у другой формы — Placochelys (рис.
136) — передних зубов вовсе не 
было, и острый «клюв», быть мо
жет, функционировал как щипцы.

Если оставить в стороне при
способления к этой своеобразной 
пище, Placodus более или менее похож на нотозавров; большое сходство, 
обнаруживают обе группы по широкому туловищу и лишь слабо видоиз
мененным конечностям; черепа тех и других также очень сходны по таким 
признакам, как положение ноздрей и сплошное нёбо; однако у Placodus 
нёбные кости, несущие зубы, расширялись кзади за счет птеригоидов.

Была, впрочем, еще одна особенность нлакодонтов: скопления их костей 
были много раз находимы совместно с некоторыми скелетами, которые, по- 
видимому, указывают на развитие панцыря как на верхней, так и на ниж
ней стороне тела, несколько аналогично черепахам. Высказывалась мысль,,, 
что плакодонты были родственны черепахам, хотя, конечно, первые не:

Рис. 136. Череп плакодонтного пресмыкаю
щегося Placochelys. Длина оригинала — 
около 15 см. Объяснение сокращений см. пол- 

рис. 86. (По Иекедю и Хюне.)

были прямыми предками вторых. Эта гипотеза, однако, предполагает значи
тельные изменения в строении крыши черепа, а для такого допущения 
у нас мало оснований.

Примитивные завроптеригии. Trachelosaurus из нижнего триаса Европы,, 
повидимому, представляет собою наземного предка завроптеригий. Это не
большое пресмыкающееся изучено неполно, но оно имеет ряд характерных 
для завроптеригий черт; шея была значительно удлинена, содержала около- 
двадцати позвонков. Конечности, насколько известно, указывают на то, что- 
это было чисто наземное животное.

Tanystropha&us (рис. 137) из европейского среднего триаса был неболь
шой формой, похожей на предыдущую по своему строению, но имевшей
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"чрезвычайно удлиненные шейные позвонки. Контраст между шейной 
областью, с одной стороны, и коротким туловищем и довольно нормальными 
конечностями, с другой, — настолько резок, что когда недавно был впервые 
найден полный скелет, то оказалось, что прежние авторы описали передний 

•отдел животного как часть летающего пресмыкающегося, а туловище — как 
туловище примитивного динозавра!

Изучение завролтеригий позволило установить существование с начала 
триаса ряда стадий, ведущих от наземных рептилий к чисто морским фор
мам, а также различные боковые ветви.

Здесь специализация в сторону водной жизни началась, повидимому, 
гораздо позже, чем у ихтиозавров; предков завроптеригий следует искать, 
вероятно, среди наземных животных пермского периода. Мы уже видели, 
что пермский Araeoscelis был наземной формой, которая вполне могла бы 
быть родоначальным их типом. Хотя такой вывод должен, конечно, счи
таться лишь предварительным, мы, пожалуй, вправе соединить Protoro- 
sauria с Sauropterygia в общий подкласс Synaptosauria.

"Рис. 138. Череп Tou/iyina, примитивного диапсидного пресмыкающегося из верхней 
перми Южной Америки: вид сверху, со стороны нёба и сбоку, со стороны затылка. Длина 
оригинала — около 6 см. Объяснение сокращений см. под рис. 86. (Г1о Бруму и Уотсону.)

Eosuchia. Формы, описанные в предыдущих разделах этой главы, были 
односкуловыми рептилиями, с одной единственной височной впадиной. 
Но подавляющее большинство мезозойских пресмыкающихся, за исклю
чением морских типов, состояло из двускуловых форм, с двумя височ
ными впадинами, из которых одна выше, а другая ниже дуги, образован
ной заднеглазничной и чешуйчатой костями.

Это — диапсидный тип (ср. рис. 109), и все формы с этими двумя впади
нами нередко объединялись в единый подкласс {Diapsida). Однако многие 
из диапсидных форм представляли собою прогрессивные типы, с призна
ками тесных взаимоотношений, но не столь близкие к более примитивным 
двускуловым типам. Мы объединяем прогрессивные формы — крокодилов, 
динозавров и птерозавров — в подкласс Archosauria, который будет рассмо
трен в дальнейших разделах. В этой же главе мы познакомимся лишь 
с некоторыми примитивными двускуловыми формами, а также с происхо
дящими, быть может, от этих последних типами; этих рептилий мы можем 
условно объединить в подкласс Lepidosauria.

Из нижнепермских отложений мы не знаем никаких двускуловых пре
смыкающихся. Первыми по времени появления двуокуловыми формами 
оказываются некоторые мелкие -рептилии из верхней перми и нижнего 
триаса Южной Африки; из них наилучше изучена Youngina (рис. 138). Эта 
форма имела, повидимому, сравнительно примитивный посткраниальный 
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скелет с умеренно тонкими конечностями, с нормальным для рептилий 
строением стопы и с пропорциями тела, близкими (насколько об этом можно 
судить по изученному материалу) к таковым типичных ящериц.

В черепе сохранились многие примитивные черты, резко отличающие 
эту форму от архозавров, которые будут описаны в следующей главе. Нёбо 
было весьма примитивного типа с птеригоидами, подвижно соединенными 
с мозговой коробкой, и с зубами на нёбных костях в дополнение к ряду 
зубов, сидевших в ямках вдоль края челюстей. Небольшие кожные sup ra- 
o ec ip ita lia  и ta b n la r ia  продолжали существовать в задней части черепа, со-

Рис. 139. Череп ныне живущего клювоголового Sphenodon. Объяснение сокра
щений см. под рис. 86.

хранялся пинеальный глаз, а между костями боковых сторон тонкого рыла 
не было (в противоположность многим архозаврам) никакого отверстия.

Youngina  имела, однако, две височные впадины: боковую, весьма низко 
расположенную на боковой стороне височной области, и верхнюю — на ши
рокой верхней стороне черепа. Здесь мы имеем перед собою диапсидное 
пресмыкающееся, но весьма примитивное, и кажется целесообразным вы
делить Youngina- и его малочисленных небольших и недостаточно изучен
ных родичей в отдельный отряд Eosuchia.

Rhynclioceplialia. Rhynchocephalia являются примитивными во многих 
отношениях формами, имеющими, однако, некоторые характерные черты 
своеобразной специализации. Впервые появились они в триасе; небольшой 
представитель их — гаттерия, или Sphenodon — сохраняется до настоящего 
времени, живя на некоторых островах у побережья Новой Зеландии. Sphe
nodon (рис. 1 3 9 )  очень напоминает ящерицу по облику и по многим морфо
логическим признакам; в то же время, сохраняя многие примитивные при
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знаки, он, повидимому, мало отклонился от строения Eosuchia. Присутствием 
двух височных впадин он резко отличается от ящериц, у которых височная 
область ниже верхней впадины и дуги является обнаженной. От Eosuchia 
она легко отличается двумя чертами специализации: зубы прирастают 
к краям челюстей, а не сидят в ямках, а на верхней челюсти есть неболь
шой свисающий клюв, — особенность, отмеченная названием группы.

Рио. 140. Romaeosaurus, юрское клювоголовое. Длина— около 19 см. (Из Уиллистона.)

По большинству характерных признаков клювовидные являются прими
тивной группой; на этих признаках нет надобности долго останавливаться. 
Нёбо так же примитивно, как у Youngina; сохраняется пинеальный глаз; 
позвонки амфицельные, в отличие от большинства наземных рептилий 
послетриасовых времен. Однако имеются некоторые изменения против при
митивного состояния: lac rim a le , su p ra tem p o ra le  и ta b u la re  исчезли; ребра 
прикрепляются и к дуге и к телу позвонка единственной широкой головкой,

Рис. 141. Черепа вымерших клювоголовых. А  — Hyperodapedon, триасовая форма 
с клювом. Длина черепа — около 19 см. В — дорзальный вид черепа Champsosaurus, 
верхнемеловой и верхнетретичной формы земноводного образа жизни. Длина — 

около 34 см. А — по Гекели и Хюне, В  — по Брауну.)

а не двойной головкой; в первоначально пластинковидной вентральной 
части таза развилось (как у многих других типов) большое отверстие.

Sphenodon является, повидимому, пережившим до нашего времени пред
ставителем древней группы, так как юрский Homaeosaurus (рис. 140), по
видимому, почти тождествен с ним по своему строению; родословную 
этого типа можно без сомнения вести через некоторые неполно изученные 
триасовые рода назад к таким формам, как Youngina. Для превращения 
эозухий в клювоголовых, нужны лишь очень немногие изменения.

Ранними, древними отпрысками этой ветви были ринхозавры триаса 
(рис. 141 А). Они достигали значительной величины, но посткраниальный 
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скелет и большая часть черепа были в основном сходны с таковыми gphe- 
notion. Однако пинеальное отверстие уже, исчезло, а клюв был очень вытя
нутый и беззубый, причем носовые отверстия слились в одно отверстие, 
расположенное выше него. Ehynchosaurus, Iiyperodapedon и их родичи 
были, повидимому, прибрежными формами, которые питались моллюсками; 
они были найдены на всех почти материках, кроме Северной Америки.

Champsosaurus (верхний мел — нижний эоцен) является представителем 
изолированной, но довольно интересной группы (рис. 141 Б). Ноздри поме
щались у него на кончике длинного тонкого черепа; внутренние носовые 
отверстия были отодвинуть! далеко назад, хотя настоящего вторичного 
нёба не было. Пинеальное 
отверстие отсутствовало. Ко
нечности были мало изме
нены; существовал длинный 
плоский хвост. Особенно
сти строения и характер 
отложений, в которых 
встречаются остатки этих 
форм, показывают, что эти 
последние жили в пресной 
воде, питались рыбой и не 
были в тесном родстве с 
другими формами клювого
ловых.

С весьма большим сом
нением причисляется сюда 
группа таллатозавров, — до
вольно небольших и плохо 
изученных водных репти
лий из морских верхнетриа- 
оовых отложений Калифор
нии. Конечности у TJicdla- 
tosaurus были весловидные, 
но в остальных отношениях 
лосткраниальный скелет из
вестен недостаточно. Череп 
был довольно длинный. В 
глазницах присутствовали 
склеротические пластинки.
В височной области, несом
ненно, имелась нижняя впа- Рис. Ш . Черепа мозазавров. А  — Tulosaurus, в и д е  
дина а присутствие ИЛИ ОТ- дорзальной стороны. Длина оригинала — око то 1*6 см.

■ ’ яргигттртг в п я т а н ы  B — Clidastes, вид сбоку. Длпна оригинала — околоСутсТВИе верхней впадины др c.ir. q — Platecctrpus, вид с вентральной стороны.
установить не удалось Длина оригинала — около Е6 см. D  — нижняя челюсть 
вследствие обломочного ха- Clidastes с внутренней стороны. (По Уиллистону.) 
рактера образцов.

Squamata. Отряд Squam-atci содержит ящериц и змей, — наиболее распро
страненных из нынешних рептилий. Ящерицы могут быть прослежены до 
юры, а в мелу они были представлены интересными морскими формами. 
Змеи — группа, развившаяся позже всех остальных групп рептилий, по
явилась лишь в мелу и произошла, несомненно, от ствола L a certilia  (яще
риц). Характерной чертой группы является присутствие лишь одной, верх
ней височной впадины, лежащей над дугой, образованной posto rb ita le  и 
squam osum  (рис. 142). Вместо нижней впадины мы видим, что височная 
область сбоку- позади глаза обнажена; квадратноскуловая кость исчезла, 
а чешуйчатая сильно редуцирована. В результате такого исчезновения 
костного покрова височной области квадратная кость стала свободно по
движной, обусловливая большую раскрываемость челюстей. У большинства 
ящериц продолжает существовать пинеальный глаз. Слезная кость мала
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или отсутствует, кожное supraoeeipital-e исчезло так же, как ta b u la re  supra? 
tem p o ra le  (есть одна единственная кость вместо только что названных 
двух). Но у некоторых ящериц развился целый ряд новых кожных костей, 
которые иногда покрывают всю крышу черепа.

Нёбо — того примитивного типа, который наблюдается у многих перм
ских рептилий и у Sphenodon. Зубы не находятся в ячейках, а прирастают 
к краю или ко внутренней стороне челюстей, и таким образом имеют спе
циализированный характер.

Примитивный амфицельный тип позвонков удержался у немногих ныне 
живущих ящериц, а у большинства Squamata ’ более совершенное сочлене
ние между телами позвонков было достигнуто вследствие развития процель- 
нсго состояния, при котором выпуклый задний конец одного позвонка вхо
дит в ямку другого (рис. 123 G). Ребра имеют только одну головку, как 
у Sphenodon, но, в отличие от последнего, здесь она узка и сочленяется 
только с телом. По остальным признакам общее строение напоминает 
строение только что описанных Rhynchocephalia и, быть может, не далеко 
от строения эозухий.

Происхождение. Относительно происхождения ящериц существует два 
резко противоположных друг другу взгляда. У этих животных имеется 
лишь одна височная впадина, и это многими авторитетами считалось прими
тивным признаком. Согласно этой гипотезе, ящерицы находятся лишь 
в отдаленном родстве с большинством остальных групп рептилий и должны 
были иметь длинную самостоятельную историю. Мы сказали, что перм
ский Araeoscelis имел лишь одну височную впадину; высказывалось мне
ние, что он то и мог быть предком ящериц. Но в виске этого небольшого 
пресмыкающегося совсем нет бокового углубления, характерного для яще
риц, а положительных черт сходства мало.

Мы указали многие черты сходства между ящерицами и Sphenodon. 
Важное отличие заключается в том, что Sphenodon имеет нижнюю височную 
впадину, а ящерица не имеет таковой. Это может показаться непреодоли
мым препятствием для признания родства. Однако оно, быть может, и не 
так серьезно, как это кажется сначала. Если бы мы допустили, что тонкая 
дуга под нижней впадиной у Sphenodon исчезла, то в результате этого ви
сочная область получила бы облик, почти тождественный таковой ящериц. 
Нет ничего невероятного в таком предположении и в том, что эти одно
скуловые формы в действительности являются потомками двускуловых, 
у которых нижняя дуга исчезла. Мы вправе считать вполне возможным, что 
ящерицы вместе с клювоголовыми произошли от примитивных эозухий. 
Поэтому мы можем условно объединить Squamata с только что упомяну
тыми отрядами в подкласс Lepidosauria.

Ящерицы. Squamata делятся на два подотряда: Lacertilia — ящерицы и 
Ophidia — змеи. Первые, конечно, более примитивны, чем вторые, и раньше 
появляются в палеонтологической летописи. Однако ящерицы появились 
сравнительно поздно, так как в породах древнее юрских нет несомненных 
ископаемых ящериц; расцвета же эта группа достигла лишь в конце мезо
зоя и в третичное время.

Существует большое число семейств ящериц, но из них лишь немногие 
нам следует разобрать подробно. Мы лишь кратко упомянем некоторые 
надсемейства, в которые могут быть соединены эти семейства, пользуясь 
простой системой классификации.

Крупнейшая из этих — группа есть Kionocrania, многие члены которой 
являются довольно примитивными ящерицами, как гекконы, агамиды и 
настоящие ящерицы Старого Света и игуаны Нового Света. К более укло
няющимся формам относятся ядозубы, желтопузики и сцинки. Эта группа, 
повидимому, была представлена уже в юре.

Надсемейство Amphisbaenia охватывает некоторое число червеобразных 
роющих форм, которые часто лишены конечностей, — с тупым хвостом 
и маленькими глазами. Височные дуги у них исчезли, но остальной 
череп представляет собою соединение плотно сросшихся между собою 
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костей, образуя роющий орган. В ископаемом состоянии мало из
вестны.

Хамелеоны, относящиеся к надсемейству RKiptoglossa, являются высоко- 
специализированной древесной группой, живущей в тропических областях 
Старого Света; в ископаемом состоянии известны с эоцена на северных ма
териках. Из признаков специализации наиболее бросаются в глаза длинный 
язык, служащий для ловли насекомых, хватательный хвост и сжимающая 
стопа, в которой два пальца противополагаются остальным трем. Череп 
имеет довольно своеобразное строение; многие кости срослись или стали 
рудиментарными.

Четвертую главную группу ящериц представляет надсемейство Р Ы у -  
nota, все современные формы которого относятся к семейству Varanidae. 
Эти формы, так называемые мониторы тропиков Старого Света, интересны 
в том отношении, что они близки к предкам как морских ящериц (моза
завров), так и змей. Сюда относятся крупнейшие из современных и иско-

Рис. 143. Adriosaurus, нижнемеловая полуводная ящерица. Длина оригинала — 
около 40 см. (Из Уиллистона.)

паемых наземных ящериц: одна из них, живущая в Ост-Индии, имеет- 
в длину метра три с половиной, a Megalania, ископаемая форма (из плей
стоцена Австралии), была, возможно, вдвое больше. На родство со змеями: 
указывает тот факт, что посредине челюстей развивается сочленение и что,, 
в отличие от большинства рептилий, передняя часть мозговой коробки 
почти сплошь окружена костью.

Морские ящерицы. Некоторое количество интересных меловых морских 
ящериц относится к тому надсемейству, что и Varanidae, и, новидимому, 
происходит от них {Varanidae, к сожалению, мало известны в ископаемом 
состоянии, хотя, надо думать, имеют древнее происхождение).

В нижнем мелу появляются две группы водных ящериц. Долихозавры, 
к которым относится Adriosaurus (рис. 143) и несколько позже появившийся- 
Dolichosaurus, были небольшими формами с весьма длинной шеей и с ко
нечностями почти нормального строения, которые показывают, что эти 
ящерицы не.были вполне приспособлены к морской жизни. Эти удлинен
ные формы не могли быть предками других водных ящериц. Айгиадозавры, 
представлявшие вторую нижнемеловую группу, были тоже довольно неболь
шими формами и вели, вероятно, также лишь полуводный образ жизни. 
Шея у них была короткая, хвост был мощным органом плавания.

От этих последних произошли, новидимому, мозазавры (рис. 142 и 144),— 
верхнемеловые морские ящерицы, имевшие всемирное распространение, но 
особенно обычные в мелу Канзаса; к числу наилучше изученных типов отно-
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«ятся Platecarpus и Tylosau-rus. Это были крупные животные, имевшие 
в среднем около 4,5—с .« в длину. Голова у них была длинная, шея корот
кая, туловище и хвост длинные, тонкие. Главным органом плавания был 
хвост, а конечности функционировали как органы управления. Прокси
мальные кости веслообра-зных конечностей были значительно укороченные, 
как это обычно бывает у водных форм; но пальцы были хорошо развитые, 
раздвинутые и, как полагают, соединенные между собою перепонкой. Число 
пальцев было нормальное, но число фаланг было немного увеличенное. 
Череп очень похож на череп ящериц из семейства Varanidae: как и у этих 
последних, существовало хорошо развитое подвижное соединение посредине 
нижней челюсти, между angulare и spleniaje. Зубы довольно мало похожи 
на зубы большинства ящериц в том отношении, что они сидели в ямках, 
.а не прирастали к челюстям.

Рис. 144. Tylosaurm dispar, мозазавр из Niobrara Chalk Канзаса. Длина ориги
нала— около 8 м. (Из Осборна.)

Мозазавры питались преимущественно рыбами; они, вероятно, пожирали 
разнообразных примитивных костистых рыб Teleostei, остатки которых 
встречаются в меловых отложениях меловой системы. Среди мозазавров 
были различные типы, как полагают, — ныряющие формы, глубоководные 
формы и обитатели поверхностных вод. Более сильно отклонившейся фор
мой был Globidens, скелет которого плохо известен, за исключением ниж
них челюстей. Зубы имели своеобразные шаровидные коронки, и можно 
думать, что эта форма питалась моллюсками.

Несмотря на обилие*разнообразных мозазавров в верхнемеловых поро- 
_дах, они погибли одновременно со своими современниками — плезиозав

рами, которые тоже питались рыбой.
Змеи. Ophidia — змеи — явля

ются самой молодой из групп реп
тилий. Произойдя, несомненно, от 
варанид, они появляются впервые 
в мелу, но мало известны в иско
паемом состоянии.

Змеи утратили почти все следы 
конечностей, как это наблюдается, 
впрочем, и у некоторых настоящих 
ящериц. Отсутствие конечностей, 
невидимому, связано с тем фактом, 

•что у всех рептилий с тонким телом передвижение, даже при наличии 
конечностей, совершалось до некоторой степени посредством волнообраз
ного изгибания тела (способность к этому изгибанию сохранилась еще 
с рыбьей стадии эволюции), ноги же просто упирались в землю. С по
явлением роговых чешуй, которые могли препятствовать скольжению назад, 
«стала возможной утрата ног; таким образом возник новый способ перед
вижения.

У змей число позвонков может возрастать до нескольких сотен; диферен- 
-цировка их по областям позвоночника была, конечно, незначительна; между 
позвонками имеются дополнительные сочленения (рис. 123 G — 7). Череп 
(рис. 145) значительно видоизменился в направлении большей подвижности 
•его составных частей в связи с приспособлением к проглатыванию крупной 
добычи. Отсутствует даже верхняя скуловая дуга, причем квадратная кость 
весьма свободно соединена с черепом. Квадратная кость имеет подвижное 
•44

Рис. 145. Череп современной примитивной 
змеи — питона. (По Уилли стону.)



соединение также и с нёбом, а нёбо и передняя чаеть черепа могут сво
бодно двигаться по мозговой коробке. Зубная кость в значительной сте
пени освобождается от расположенных позади ее элементов челюстей, а обе 
ветви нижней челюсти соединяются друг с другом лишь посредством свя
зок. Все эти особенности обусловливают возможность широкого разевания 
челюстей. Зубы обычно наклонены назад, так что последовательные дви
жения челюстей проталкивают добычу в глотку. Пинеальное отверстие 
исчезло. Теменная и лобная кости разрослись книзу так, что вместе с одним 
новым окостенением они совершенно окружают переднюю часть мозговой 
коробки; эта особенность нужна для защиты мозга при проглатывании 
больших объектов.

Древнейшие известные нам змеи верхнего мела 1 и эоцена, как P a l a e o p h i s , 
были, повидимому, довольно примитивными формами с более или менее 
коротким и толстым телом; удавы и питоны являются, очевидно, их срав
нительно мало изменившимися потомками. Безобидные, менее крупные змеи 
впервые появляются лишь в третичных отложениях. Сравнительно поздно 
появились, повидимому, ядовитые формы с полыми ядовитыми зубами.

У более примитивных ядовитых форм, как кобры, ядовитые зубы при
креплены неподвижно. Эволюция змей, повидимому, ведет в конце концов 
к гадюковым, американскими представителями которых являются грему
чие змеи, у которых кости нёба расположены так, что ядовитые зубы авто
матически поворачиваются книзу и внутрь при закрывании рта и поды
маются при его открывании.

1 Древнейшие из известных змей найдены в нижнем; мелу (неокоме) Западной 
Европы. Л. Д.

Ю Зак. 844. — А. Ш. Р о м е р .  Палеонтология позвоночных



Г Л А В А  VIII

АРХОЗАВРЫ

Мы уже видели, что взаимоотношения между многими типами рептилий 
далеко не ясны; надотряды и подклассы устанавливаются условно, и значе
ние этих групп, как единиц естественной классификации, остается сомни
тельным, Теперь мы приступаем к изучению группы отрядов, которые охва
тывают крокодилов, динозавров, летающих рептилий и родственные им 
примитивные формы; все эти рептилии могут быть объединены в подкласс 
Archosauria, или «господствующих рептилий» (рис. 1 6 2 ) .

Характерных признаков, которыми обладают все эти формы, — мало. 
Все они имеют две височные впадины, т. е. являются диапсидными, но две 
впадины имеются также у Rhynchocephalia  и у других пресмыкающихся, 
которые, повидимому, имеют мало общего с архозаврами. [Но все группы, 
относимые к архозаврам, произошли, повидимому, от общего предка, а по
тому мы вправе рассматривать этот подкласс как одну из единиц естествен
ной классификации пресмыкающихся.]

Хождение на двух ногах. Наиболее характерные эволюционные тенден
ции архозавров наблюдаются в строении конечностей и поясов конечностей 
и связаны с замечательными изменениями в способе передвижения боль
шинства членов этой группы.

Неуклюжее хождение примитивных котилозавров было усовершенство
вано у различных более новых рептилий различными способами. У  боль
шинства отрядов рептилий имело место просто улучшение хождения на че
тырех ногах; только среди архозавров были формы, характеризующиеся 
«двуногостью», при которой животное бегает в наполовину выпрямленном 
положении на своих задних ногах. У  некоторых из более примитивных 
архозавров мы видим лишь начальные стадии двуногости (бипедализма). 
В других группах двуногость совсем не развивается. Иные, однажды пере- 
шедши к бипедализму, потом вернулись назад к четвероногой позе, но и 
у таких форм история группы оставила следы в строении животного.

При бипедальной позе архозавра передняя часть тела от таза накло
няется кпереди под значительным углом. Такую позу нельзя было бы со
блюсти, если бы хвост не функционировал как балансирующий орган; 
в связи с этим хвост почти всегда является длинным и мощным.- В допол
нение к своей функции балансирования он вмещает в себе мощные мус
кулы, приводящие в движение задние конечности.

Такое изменение положения обусловило многие изменения в строении 
костей конечностей. У двуногих архозавров всю тяжесть тела несут бедра, 
и крестец у них мощный; к  первоначальным двум ребрам в его состав- 
обычно включается еще некоторое количество ребер. B ium — удлиненное, 
a a c e t a b u l u m  лежит высоко близ спинного хребта. У  ходящего на двух зад
них ногах животного тело не может, конечно, поддерживаться растопырен
ными в стороны ногами. В противоположность такой позе, задние ноги 
повернулись кпереди, приобрели передне-заднее движение и значительно 
выпрямились, так что они в сущности образуют теперь две высокие и мощ
ные колонны, тянущиеся от таза книзу, к  почве.

Головка бедренной кости лежит теперь под верхним краем ямки acetabu
lum и более не давит на нее, а дно ямки становится обычно открытым. На
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бедренной кости (рис. 147), первоначально прямой, развивается головка 
в верхнем конце этой кости, сбоку; эта головка входит в acetabulum 
(вертлужную ямку), а несколько ниже на той же кости часто разви
вается дополнительный отросток, четвертый трохантер, к которому прикре
пляются мускулы хвоста. Большая берцовая имеет склонность к удлине
нию, а значение малой берцовой уменьшается. Иногда путем удлинения

Рис. 146. Тазовый пояс архозавров. А — Aetosaurus (из Thecodontia). В  — юрский 
крокодил Steneosaurus. С— меловой птерозавр Pteranodon. И— Ilium; i s — ischium; 
р  — pubis; sac — sacrum (крестец). На С значение вентрального элемента не выя

снено. {А — по Бруму, В  — по Эндрьюсу, С— по Итону.)

метатарсальных элементов к голени присоединяется снизу дополнительный 
отдел конечности. Тарсальные кости, которые у этого нового типа конеч
ности могли бы стать слабым местом, имеют склонность редуцироваться,

причем проксимальные иногда срастаются с боль
шой и малой берцовыми костями, а дистальные 
соединяются столовками метатарсальных костей,

Рис. 147. Правая бед
ренная кость спереди; 
А  — крокодила, В  —  
динозавра из Tracho- 
dontidae. gt — боль
шой трохантер для 
прикрепления под
вздошных мускулов; 
h — головка, входя
щая в вертлужную 
ямку; ii — четвертый 
трохантер для при
крепления хвостовых 

мускулов.

Рис. 148. Плечевой пояс архозавров. А  — теко- 
донт Euparkeria. В — юрский крокодил Steneosa
urus. С — динозавр Morosaurus (из Sauropoda). 
cl — ключица; icl — interclavicula; pc — procora- 
coideum; s — лопатка ( A —по Бруму, В  — по 

Эндрьюсу, С — по Маршу.)

вследствие этого остается лишь одно подвижное сочленение в середине 
ta rsus. Теперь лапа совсем не вывернута в отношении ближайшего кверху 
отдела ноги, а центральные пальцы могут получать усиленное развитие. Са
мым длинным часто становится третий палец; второй и четвертый немного 
короче. Остальные пальцы обычно имеют сравнительно мало значения; пя
тый нередко совершенно исчезает, а первый иногда поворачивается назад, 
служа, повидимому, подпоркой. Хотя относительная длина пальцев может 
сильно изменяться, но число фаланг обычно остается постоянным: у столь
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далеко друг от друга стоящих форм, как хищные динозавры и птицы, 
стопы тождественны по своему строению и по фаланговой формуле.

Характерный ряд изменений происходит в лобковой и седалищной ко
стях (рис. 146 А ) .  Утрачивая примитивное пластиновидное строение, обе 
кости становятся удлиненными и направленными книзу, образуя вместе 
с подвздошной костью трехлучевой тип таза. Эта особенность строения, 
вероятно, связана с тем фактом, что бедренная кость движется назад и 
вперед вблизи от туловища, и мускулы, идущие к ней от этих костей, 
должны переместиться вперед или назад, чтобы иметь больший размах. 
Даже самые примитивные из архозавров обнаруживают признаки, по мень
шей мере, начала подобных изменений, а некоторые формы имеют еще бо
лее сложное строение таза.

С развитием двуногости передние ноги начали, конечно, терять свое зна
чение. Они обычно значительно короче и много слабее, чем задние ноги. 
У более прогрессивных форм наблюдается некоторая тенденция к потере 
пальцев, и иногда сохраняется лишь по два-три внутренних пальца. Не
которые формы, вновь перешедшие к четвероногому хождению, испытали, 
повидимому, вторичное развитие передних ног, но у большинства таких 
архозавров передние конечности все же гораздо короче задних. В плечевом

Р и с .  149. Позвонки юрского крокодила Steneosavrus. А  — спинные позвонки. В  — 
то же, спереди. С — шейные позвонки. В  — то же, сзади. Е — atlas и axis, az — пе
редняя зигапофиза; с — capitulum ребра; c l ,  с2 — тела первого и второго позвон
ков (atlas и axis); i d — intercentrum  атланта; па.1, па2 — невральные дуги atlas и 
axis; t  — tuberculum ребра; t p — processus transversus невральной дуги. (По

Эндрыосу.)

поясе (рис. 148) имеется лишь одна коракоидная кость, а лопатка обычно 
становится довольно длинной и тонкой. Cleithrum исчез, как у большинства 
прогрессивных рептилий; ключица или interclavicula, а иногда и ключица и 
interclavicula, могут исчезать.

Череп. Примитивные архозавры были плотоядные животные с простыми 
заостренными зубами, сидевшими в отдельных ячейках по краям челю
стей; в противоположность большинству других пресмыкающихся, на нёб
ных костях их никогда не было зубов. Иногда мы наблюдаем исчезновение 
некоторых или всех зубов и замещение их роговым клювом, а в некоторых 
случаях щечные зубы видоизменялись в соответствии с приспособлением 
к питанию растениями. Пинеальное отверстие всегда отсутствовало. Между 
глазницей и носовым отверстием обычно присутствовала предглазничная 
впадина, что уменьшало вес черепа. Квадратные кости были велики и про
стирались далеко вверх на задней стороне черепа. Оба птеригоида нередко 
составляли срединную пластинку в крыше рта, с нёбными впадинами но 
обе стороны от этой пластинки.

Ребра почти всегда были двуглавые (примитивное состояние). Но в про
цессе эволюции архозавров обе головки в дорзальной области обычно тесно 
сближаются друг с другом и вместе прикрепляются к поперечному отростку 
(рис. 149).

Th.ecodon.tia. Только что рассмотренные нами признаки замечаются у раз
личных прогрессивных типов архозавров: динозавров, птерозавров и кро
кодилов, а также и у примитивных птиц (строение которых, очевидно, мо
жет быть выведено из строения архозавров). Эти формы появляются в верх
нем триасе и в юре. Мы могли бы рассчитывать найти и в первом из 
только что упомянутых периодов предков всех позже появившихся архо-
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заврав— родоначальную группу, в которой впервые развились формы 
с признаками архозавров.

Такой является обширная группа, которая охватывает отряд Thecodontia 
(или Pseuclosuchia). Сюда относится ряд типов триасовых пресмыкающихся, 
которые представляют значитель
ное разнообразие, но которые в * 
общем характеризуются появле
нием у них характерных особен
ностей архозавров.

Двускуловой череп имели 
уже некоторые верхвенермские 
нептилии. Вполне возможно, что 
древние диапсидные рептилии, 
которых мы объединили под на
званием Eosuchia, являются пред
ками примитивных архозавров.
Youngina, например, нередко от
носят к Thecodontia. Но такие 
пермские типы не имеют почти 
никаких признаков, характерных 
для настоящих архозавров.

Примитивные Thecodontia. Со
вершенно иную картину предста
вляет ряд триасовых форм, как 
EuparJceria (рис. 150 А и Б),
Ornithosuchus (рис. 150 С) и Scil- 
toposuchus (рис. 151). Подобные 
формы хорошо известны как из 
Европы, так и из Южной Афри
ки и, повидимому, были распро
странены по всему земному ша
ру. В большинстве своем это 
были небольшие рептилии, варьи
ровавшие по величине примерно в 
тех же пределах, как и ныне жи
вущие ящерицы, на которых они, 
вполне возможно, были несколь
ко похожи и по общему своему 
облику. Но на этом сходство и
заканчивается; не только уже развившаяся двуногость, но и многие при
знаки внутреннего строения этих триасовых форм определенно указывают 
на то, что эти последние были поедками позднее появившихся отрядов 
архозавров.

Рис. 150. Череп у примитивных Thecodontia. 
А  — череп Euparkeria с дорзальной стороны, 
В  — то же, сбоку. Длина черепа — около 15 см. 
С — нёбо Ornithosuchus. Объяснение сокращений 
см. под рис. 86. (А, В  — по Бруму, С — по Нью

тону и Хюне.)

Рис. 151. Saltoposuchus, легко построенная триасовая форма из Thecodontia. Длина—
около 114 см. (И8 Хюне.)
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Эти формы были маленькими подвижными плотоядными животными 
с острыми зубами, которые сидели в ячейках, представляя текодонтный 
тип, характерный для всего подкласса. Череп был длинный и тонкий, 
с носовыми отверстиями, находившимися близ переднего конца. В проти
воположность тем двускуловым рептилиям, которые были рассмотрены в пре
дыдущей главе, у этих форм развилась предглазничная впадина; верхняя 
височная впадина была относительно мала, пинеальный глаз исчез, tabu- 
la r ia  и кожные su p rao cc ip ita lia  отсутствуют, на нижней стороне черепа  ̂
исчезли нёбные зубы, имеются нёбные впадины, а оба птеригоида нахо
дятся в тесном контакте друг с другом. По всем этим особенностям черепа 
члены рассматриваемой группы были типичными архозаврами.

Посткраниальный скелет обнаруживает начавшееся приспособление к дву- 
ногости. Задние ноги были гораздо длиннее, чем передние. Таз (рис. 146 А),

все еще оставаясь несколько пла
стиновидным, обнаруживает не
которое удлинение и поворот 
книзу как лобковой, так и седа
лищной кости; m o ta ta rsa lia  были 
несколько удлинены, третий па
лец имел склонность становиться 
длиннее остальных, а пятый 
был, повидимому, значительно 
редуцирован. Эти маленькие пре
смыкающиеся, надо полагать, 
подвергались нападению со сто
роны более крупных врагов, так 
как почти все они имеют ряды 
небольших костных пластинок, 
идущих вдоль спины.

Подобные формы были, пови
димому, многочисленны в ниж
нетриасовые времена и продол
жали существовать до конца триа
са. Они занимают явно централь
ное место в эволюции архозавров. 
Для того, чтобы некоторые из. 
этих форм превратились в при
митивных. плотоядных динозав
ров, не нужно было почти ника

ких изменений в строении, а другие, близкие к ним рода, повидимому, обна
руживают начавшееся развитие вторичного нёба, которое характерно для кро
кодилов. Несколько дальше отстоят эти формы от других типов архозавров, 
но в их строении нет ничего такого, что не позволяло бы нам смотреть на них, 
как на возможных предков птерозавров, птиц и «птицеобразных» динозавров.

Другие типы отряда Theccdontia. Среди триасовых Thecodontia разви
лось несколько боковых ветвей. Так, например, Aetosaurus является пред
ставителем группы небольших рептилий, вполне сходных с только что опи
санными по большинству особенностей строения,’ но покрытых на верхней 
стороне тела и по его бокам расширенными костными пластинками. Кроме 
того, развился ряд крупных своеобразных представителей отряда.

P h y to s a u r ia  относятся к числу наиболее часто встречающихся ископае
мых рептилий среднего и верхнего триаса. Они, повидимому, вполне сходны 
по образу жизни и облику с нынешними крокодилами и были в экологи
ческом отношении предшественниками этих последних, хотя и не являлись 
их прямыми предками. Череп (рис. 152) у них был значительно удлинен 
в связи, вероятно, с питанием рыбой, а челюсти были вооружены мощной 
«батареей» острых зубосв. Положение ноздрей у них было такое же, как у 
некоторых других, знакомых уже нам водных типов, причем наружные, от
верстия были отодвинуты далеко назад, находясь 'почти между глазами. 
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Рис. 152. Боковой вид черепа и задняя часть нё
ба питозавра Macfiaeroproso'pus. Длина черепа — 
около 106 см. Объяснения сокращений см. под 

рис. 86. (По Кэмпу.)



Оба отверстия были тесно сближены друг с другом у верхушки черепа и 
в некоторых случаях располагались в некоторого рода «чашке», возвышав
шейся над верхней стороной черепа; это, повидимому, было приспособлением 
для дыхания при погружении большей части тела в воду.

Тело (рис. 153) по общей форме было крокодилообразным. Конечности 
были короткие, а таз имел совершенно примитивное строение. Но задние 
ноги были значительно длиннее передних, хотя с переходом к водной жизни 
развитие двуногости должно было совершенно прекратиться.

В Европе и Северной Америке эти формы представляли значительное 
разнообразие (Phytosaurus, Mystriosuchus, Machaeroprosopus и многие другие

Риг. 1?3. Mystriosuchus, триасовый питсзавр. Оригинал имеет в длину около
3,5 м. (Из Мак-Грегори.)

рода), хотя они, очевидно, отсутствовали в южном полушарии. В свое время 
фитозавры развивались довольно успешно, но они, очевидно, не выдержали 
конкуренции крокодилов и исчезли в конце триаса.

Desmatosuchus (рис. 154) был крупной формой из отряда Thecodontia, най
денной в американском триасе. По некоторым особенностям он, повиди
мому, родствен фитозаврам, и подобно этим последним он вел в значитель
ной степени водный образ жизни. Но у него были своеобразные черты спе
циализации. Панцырь, в некоторой степени развитый у фитозавров, был 
сильно развит у Desmatosuchus. Широкие пластинки сплошь покрывали 
спину, а конечности были защищены рогообразными костными выростами, 
которые загибались- вниз над ними и должны были служить защитой от

Рис. 154. Desmatosuchus, панцырный текодонт из североамериканского триаса, 
вид со спины. Изображенная часть тела имеет в длину около 3,6 .и. (Из Кейза.)

хищников. Череп был короткий, и истолкование его строения встречает 
затруднения; он нисколько не был похож на череп фитозавров.

Значительно увеличившимся отпрыском древнейшей группы отряда 
Thecodontia был Erythrosuchus — крупная южноафриканская "нижнетриасо
вая форма, у которой наиболее бросающейся в глаза чертой строения была 
объемистость тела. Тело было толстое, хвост короткий, конечности — сравни
тельно массивные, а задние ноги лишь немного длиннее передних. Череп 
был сравнительно короткий, хотя и довольно высокий. Высказывалось 
предположение, что это животное было обитателем болот. Сильно заострен
ные зубы заставляют нас предположить, что это было плотоядное животное, 
но при его неуклюжести трудно представить, что могло служить ему пищей.

Thecodontia существовали исключительно в триасе, и история их" коротка, 
но развитие этих форм было событием величайшей важности для эволюции
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животного мира мезозоя — необходимой прелюдией к последовавшей затем 
экспансии типов архозавров.

Из форм, происходящих от этой группы, динозавры и птицы будут рас
смотрены в дальнейших главах; здесь же мы дадим описание других отря
дов архозавров: крокодилов и летающих рептилий.

К р о к о д и л ы .  Крокодилы, аллигаторы и их родичи, составляющие отряд 
Crocodilia, являются наименее прогрессивными из архозавров; тем не менее 
они представляют единственную группу архозавров, пережившую конец века

Рис. 155. Черепа крокодилов. А —  череп юрского Steneosaurus 
сверху. В — то же, снизу. Длина черепа — около 75 см. С— часть 
нёба эоценового Crocodilus affinis, изображенная для того, чтобы 
показать перемещение внутренних носовых отверстий назад. Т> — 
череп юрского морского крокодила Geosaurus длиною около 38 см.
Объяснения сокращений см. под рис. 86. (А, В — по Эндрьюсу,

С — по Муку, В — по Фраасу.)

пресмыкающихся (мезозоя). Ответвившись от одного из триасовых семейств 
Thecodontia, они появились в юре; в последующие . времена они испытали 
сравнительно незначительные изменения. По общей форме тела и по мно
гим особенностям строения они недалеки от примитивного типа архозавроз, 
а по своему земноводному образу жизни они очень похожи на своих не
сколько отдаленно родственных предшественников — фитозавров.

Череп (рис. 155) имеет во многих отношениях примитивное для архо
завров строение; он всегда имеет довольно удлиненную форму; чрезвычайно 
вытянут в длину череп у питающихся рыбой форм, например — у ныне жи
вущего индийского гавиала. Но зато нёбо сильно изменено. У фитозавров, 
как мы видели, приспособление к дыханию, в связи с пребыванием в воде, 
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было осуществлено в значительной степени перемещением наружного но
сового отверстия назад, вследствие чего внутреннее отверстие помещалось 
в задней части рта. У крокодилов наружные носовые отверстия находятся 
на кончике рыла, так что дыхание может осуществляться даже тогда, когда 
над поверхностью воды выступает лишь этот кончик, а с внутренней сто
роны опасность проникновения воды в дыхательные пути предотвращается 
развитием вторичного нёба. Ниже первоначального внутреннего отверстия 
ноздрей praem ax illae , m ax illae  и p a la tin a  образовали вторичную крышу под 
первоначальным уровнем крыши рта, оставляя над собою трубку, через ко
торую воздух проходит назад, к расположенным позади внутренним носовым 
отверстиям. У новейших форм Даже птеригоиды сомкнулись, образовав 
дальнейшее продолжение вторичного нёба. В результате таких изменений 
вдыхаемый воздух уже вовсе не поступает в рот, а прямо проходит назад 
в горло, которое иногда отгорожено особым кожистым язычком. Подобное 
вторичное нёбо образовалось и у млекопитающих, но у этих последних опо 
почти никогда не бывает 
развито в такой степени, как 
у крокодилов.

По общему виду тела кро
кодил несколько похож на 
ящерицу. Имеется длинный 
уплощенный хвост, являю
щийся главным плаватель
ным органом. У новейших 
форм позвонки уже не амфи- 
цельные и не платицельные, 
а продельные. Всегда су
ществует хорошо развитый 
набор вожно-панцырных 
пластинок, располагающих
ся вдоль спины под роговы
ми чешуями, а иногда и на 
брюшной стороне, — черта, 
унаследованная от прими
тивных Thecodontia.

Новейшие крокодилы — четвероногие, и при медленном хождении они, 
как это обычно наблюдается, широко растопыривают свои ноги; но при бы
стром передвижении, как у всех прогрессивных архозавров, тело высоко 
поднято над почвой, а конечности' находятся прямо под телом. При этом сле
дует отметить, что, хотя крокодилы ходят не на двух ногах, передние ноги 
у них всегда значительно короче задних. Контраст в длине передних и зад
них конечностей был весьма сильно выражен у древнейших лейаоовых 
форм, и очень вероятно, что у архозавровых предков рассматриваемой 
группы, до того как они начали приспособляться к водной жизни, была 
в некоторой степени развита двуногость. В плечевом поясе (рис. 148 В) 
сохранилась межключица, но исчезли ключицы. Два наружных пальца пе
редней ноги редуцированы обычным у архозавров образом, a carpalia 
сильно редуцированы, как у динозавров, причем сохраняются лишь два 
проксимальных элемента и один дистальный; проксимальные обычно сильно 
удлинены (рис. 156 А). Имеется лишь два крестцовых ребра, — признак 
примитивный. Таз (рис. 146 Б) имеет трехлучевое строение. Лобковая и се
далищная кости отдельно тянутся вниз, расходясь от вертлужной области, 
в значительной степени подобно динозаврам Saurischia. Таз у крокодилов, 
однако, своеобразен в том отношении, что лобковая кость оттесняется у них 
от acetabulum седалищной костью. Задние ноги имеют значительную длину; 
как у большинства архозавров, здесь наблюдается некоторое удлинение 
metatarsalia, а пятый палец редуцирован настолько, что от него сохраняется 
лишь укороченное metatarsale, но стопа (рис. 156 В) несколько отклоняется 
о г стопы многих других архозавров в том отношении, что первый палец все
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Рис. 156. Конечности крокодилов. А — manus. и В — 
рев юрсксго Alligatorellus. С, D  — задняя и передняя 
нога юрского морского крокодила Geosaunis. Пальцы 
перенумерованы с4 — четвертое дистальное carpale; 
f — fibula; fe — fibulare; fern — femur; h — humerus;! — 
intermedium; p  — pisiforme; r — radius; re — radiate; 
t — tibia; w— ulna; «e — ulnar e. (A, В — по Лорте;

C, D — по Фраасу.)



еще развит наравне с другими, четвертый палец слабо редуцирован и 
ta rsu s  имеет сочленение скорее у своего проксимального конца, чем посре
дине.

„Древние" крокодилы. Впервые мы встречаем крокодилов в отложениях 
юрского периода, когда они уже представляли собою группу, достигшую 
своего расцвета. Юрские формы являются несомненными представителями 
этого отряда, но они были несколько примитивнее, чем третичные и нынеш
ние крокодилы. Верхняя височная впадина у этих древних форм была не 
такая маленькая, как у ныне живущих; внутренние носовые отверстия на
ходились все еще между нёбными костями, так как птеригоиды пока еще 
не образовали продолжения вторичного нёба; позвонки сохраняли плоские 
или даже слегка вогнутые концы, и во многих случаях еще сохранялось 
предглазничное отверстие, наблюдаемое у многих других архозавров (оно 
отсутствует у всех крокодилов последующих времен).

В это время существовало уже несколько различных типов крокодилов. 
Среда них обращают на себя внимание многие довольно легко построенные 
крокодилы с длинным рылом и с тяжелым панцырем, как Steneosaurus 
(рис. 155 А и В) и Teleosaums, — невидимому, подвижные рыбоядные 
формы; были также и мелкие формы с коротким рылом, как Atoposaurus и 
Alligatorellus (последний имел менее 30 см в длину).

Замечательны морские крокодилы юры. Это — единственная группа из 
всех архозавров, представители которой сделались чисто водными живот
ными, так как, несмотря на то, что архозавры господствовали в продолже
ние мезозоя и на суше и в воздухе, большинство морских рептилий при
надлежало к другим группам. Geosaurus (рис. 155 D и 156 О и D) и Metrio- 
rhynclius были лишенные панцыря крокодилы, у которых конечности зна
чительно видоизменялись и работали как весла. Главным органом плава
ния был хвост, который развился в рыбообразный хвостовой плавник, до
вольно похожий на хвостовой плавник древних ихтиозавров; задний конец 
позвоночника отклонялся в нижнюю лопасть этого плавника, верхняя ло
пасть которого поддерживалась, надо полагать, жесткой кожей. Эти водные 
крокодилы были нередки в верхнеюрских морях, но по какой-то причине 
они, в противоположность многим другим морским типам рептилий, скоро 
вымерли.

„ Н о в ы е "  к р о к о д и л ы .  В юре имеются, кроме различных упоминавшихся 
уже типов, крокодилы, находящиеся в более прямых родственных отноше
ниях к позднее появившимся формам. Подобные типы, представленные ро
дом Goniopholis и другими, были обычны в мелу. Происходившая в течение 
этого периода эволюция значительно приблизила строение крокодилов к тому 
типу строения, который характерен для новейших крокодилов; в частно
сти— завершилось образование вторичного нёба (рис. 155 С) и развились 
процельные позвонки. В начале третичного времени строение крокодилов и 
аллигаторов в основном достигло своего теперешнего состояния.

Крокодилы были наименее прогрессивными из архозавров, но они до
жили до наших дней, в то время как их прогрессивные родичи вымерли.

Л е т а ю щ и е  р е п т и л и и .  Если архозавры не завоевали моря, то в воздухе 
они имели больше успеха, так как, во-первых, они дали начало птицам, во- 
вторых, среда них были летающие животные иного типа, — летающие 
ящеры, составляющие отряд Pterosauria. Эти формы достигли большого 
расцвета в юре, а некоторые крупные типы дожили до верхнего мела. Хотя 
птерозавры могли бы существовать и на материках, тем не менее почти все 
известные находки их остатков были сделаны в. отложениях соленых бас
сейнов, а это указывает на то, что птерозавры вели образ жизни рыболо
вов, несколько напоминая этим нынешних крачек.

Строение птерозавров, пожалуй, лучше всего уясняется на примере до
вольно характерной, но несколько примитивной юрской формы Bhampho- 
rhynchus (рис. 157 и 158). Это — небольшое пресмыкающееся (около 45 см 
в длину) с длинным черепом, коротким телом, длинным хвостом; но самой 
замечательной чертой его является развитие передних конечностей в удли- 
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ненные крылья. Тело было, повидимому, почти голым; некоторые образцы, 
находимые в осадках, где сохраняются многие хрупкие части, не обнару
живают никаких следов чешуй 
(или перьев), хотя имеются при
знаки мелких образований, не
сколько похожих на волосы.
Крылья состояли из кожной пе
репонки (как у летучих мышей), 
но эта перепонка поддержива
лась лишь единственным вытя
нутым пальцем, к которому она 
прикреплялась.

Скелет. Голова (рис. 158) бы
ла по своему строению типичной 
для архозавра, хотя, как у птип 
кости имели склонность сра
статься, а швы между ними — ста
новиться неясными. Имелись две 
височные впадины, ниже кото
рых квадратные кости шли на
искось вперед, так что челюст
ное сочленение лежало под гла
зами. Глазницы были большие, 
а глаза были защищены (как у 
многих летающих или ныряющих 
форм) кольцом склеротических 
пластинок. Ноздри были отодви
нуты значительно назад на длин
ном рыле. Зубы были острые и 
тонкие, так как эти формы были, 
повидимому, рыбоядными; у 
Rhampliorhynchus зубы предста
вляли ту особенность, что они 
были наклонены вперед, а не на
зад, как у большинства плотояд
ных рептилий. Шея была удли
ненная, а шейные ребра были 
маленькие, что обусловливало 
Значительную свободу движения 
головы. Туловище же было очень 
короткое, в нем было лишь около десяти дорзальных сегментов. Длин
ная крестцовая область содержала более полдюжины позвонков; хвост

был длинный. Это последнее образо
вание упрочивалось сильными связка
ми и заканчивалось, как это мы 
узнаём по отпечаткам, небольшим ко
жистым «рулем».

Конечности были, разумеется, весь
ма значительно изменены, особенно 
передние. Многие кости были полые 
и воздухоносные, как у птиц, вслед

ствие чего уменьшалась тяжесть живот
ного. На брюшной поверхностп груд
ной клетки была очень большая гру
дина (sternum ), к которой прикрепля
лись (как у птиц) главные мускулы, 
приводящие в движение крылья. 

Кожные элементы плечевого пояса отсутствовали, но лопатка п коракоид 
были хорошо развиты. Во время полета плечевой пояс испытывал, конечно,

155

1-ис. 157. Bhampfiorhynchus, длиннохвостый юр
ский птерозавр. Около Vi натуральной величи

ны. (Из Уиллистона.)

Рис. 158. Череп птерозавра ffliamphorfiyn- 
chus. Длина оригинала—около 13 см. Объя
снения сокращений см. под рис. 86. (По 

Иекелго.)



значительное напряжение; в связи с этим он должен был более прочно 
прикрепляться к телу, чем это обычно наблюдается; коракоид упирался своим 
основанием в край грудины, а верхний край лопатки у некоторых птеро
завров (ср. рис. 161) вставлялся в выемку на боку сросшегося ряда спин
ных позвонков.

Плечевая кость была короткая и мощная, обычно с большим отростком 
для прикрепления грудных мускулов; лучевая и локтевая были длинные и 
тесно сближенные друг с другом. Запястье было сильно укорочено и реду
цировано; в нем значительные движения были, повидимому, невозможны. 
К его переднему краю прикреплялась маленькая тонкая косточка, которая, 
кажется, поддерживала полосу кожи, идущую к шее. Следов пятого пальца 
нет. Четыре пястные кости, идущие к основаниям пальцев, тесно сближены 
друг с другом. Три пальца, очень короткие, но с нормальным числом фа
ланг, имели когти на своих концах. Четвертый же палец был чрезвычайно’ 
удлинен и состоял из четырех длинных фаланг; только этот палец поддер
живал перепонку крыла, которая, продолжаясь кзади, прикреплялась к бо
ковой стороне тела и к бедру.

Задняя конечность имела тоже своеобразное строение. Длинная под
вздошная кость, обычного для архозавров типа, плотно прикреплялась 
к многочисленным крестцовым позвонкам (ср. рис. 146 С ) .  Ниже лежала 
широкая пластинка, которая, как иногда принимают, представляет не только 
седалищную кость, но и лобковую. Однако к этой пластинке спереди при
креплялся Т-образный элемент, который по срединной линии сходился 
с таким же элементом противоположной стороны. Некоторые считают его 
за дополнительный элемент — предлобковую кость (p raepub is); другие же 
видят в нем самую лобковую кость. Задние ноги имели умеренную длину, 
но были тонки и так сочленялись, что какой-либо обычный способ хожде
ния на таких ногах кажется затруднительным.

Полет. Нормальным способом передвижения был, несомненно, полет; на 
многих экземплярах прекрасно сохранилась, в виде отпечатка, перепонка 
крыла. Но работа крыльев должна была быть механически гораздо менее 
совершенной, чем у птиц. Эти образования поддерживались лишь одним 
удлиненным пальцем, а так как перепонка была, вероятно, довольно мяг
кой, то исключалась возможность каких-либо частичных движений: возмо
жен был лишь взмах всего крыла, как целого. Представляется весьма ве
роятным, что формы эти не махали крыльями столько, сколько это обычно 
делают летающие птицы, а продвигались главным образом парящим поле
том. Определенный недостаток строения заключается, очевидно, в том, что, 
в силу отсутствия внутренних опорных элементов в перепонке крыла, 
всякий разрыв или порез должен был повлечь за собою гибель всего 
крыла. В этом отношении птерозавры представляют контраст птицам, кото
рые могут потерять несколько перьев без серьезных для себя последствий, 
а также и летучим мышам, у которых перепонка поддерживается несколь
кими пальцами.

Трудно представить себе, каким способом птерозавры могли передви
гаться помимо полета. Прежние попытки реставрации изображали их ходя
щими на четвереньках, с отвернутыми назад крыльями и с упирающимися 
в почву первыми тремя маленькими пальцами передней конечности, но 
строение задних конечностей делает почти невозможной такую позу. Совер
шенно исключается возможность двуногого хождения. Представляется оче
видным, что маленькие передние пальцы служили для хватания, и, воз
можно, что животное отдыхало, повиснув на ветке дерева или выступе 
скалы. Возможно, что тело могло подвешиваться на ветке, как это наблю
дается у летучих мышей, вниз головой, а в таком случае задние ноги 
могли бы служить хорошими органами хватания. Но трудно думать, что 
никогда не бывало необходимости в «вынужденных посадках», и трудно 
представить себе, каким образом животное могло вновь подняться в воздух 
с ровного места.

Данные о головном мозге птерозавров удалось получить путем изучения 
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слепков. Он был чрезвычайно велик для пресмыкающихся; весьма развиты 
области, связанные со зрением; наоборот, части, связанные с обонянием, 
ничтожны, а это указывает на то, что у птерозавров, как и у птиц, зрение 
играло роль первостепенной важности, а обоняние было почти утрачено. 
Многие другие аналогии с птицами наводят на 
мысль о возможности и других «птичьих» при
знаков у птерозавров. Вполне вероятно, что эти 
последние были в некоторой степени теплокров
ными, так как для полета необходимо непре
рывное снабжение энергией; вполне возможно, 
что у этих животных были уже признаки «усо
вершенствования» кровеносной системы, наблю
даемые у птиц (они намечаются у крокодилов — 
единственных ныне живущих архозавров).

Rhamphorhynclioidea. Птерозавры делятся на 
два подотряда: Rhamopliorhynchoidea и Pteroda- 
ctylaidca. Первый является более примитивной 
группой, существовавшей только в юре. Типич
ным представителем этого подотряда является 
Rkamphorhynchus. Члены^подотряда имеют ряд 
общих примитивных черт. У них сохранялся 
длинный хвост; обычно хорошо были развиты 
зубы; пястные кости в крыле были сравнитель
но коротки (рис. 159 А); последний палец зад
ней ноги не подвергся редукции; имелась малая

Рие. 159. Передняя конечность 
птерозавров. А  — Rhampho- 
rhynchus. В —Pterodactylas. Ди
стальные фаланги пальца кры
ла не изображены, p t — эле
менты, поддерживающие пе
репонку между рукой и шеей; 
г — radius; и — ulna; 1—4 — 
пальцы от первого до четвер

того. (По Уиллистону.)

берцовая кость, правда, маленькая.
Pterodaetyloidea. Но в юре же появилась и вто

рая — более новая группа, Pterodaetyloidea, Pte
rodactylus (рис. 160) был небольшой формой, 
некоторые экземпляры были не более воробья. Наиболее заметное отличие 
от примитивных типов заключается в том, что от первоначально длинного 
хвоста здесь сохранился лишь сильно укороченный рудимент. Пятый палец 
задней ноги подвергся редукции; пястные кости крыла были сильно удли
нены (рис. 159 В). В этой группе наблюдается эволюционный процесс исчез

новения зубов, по крайней мере, в задней части рта; их, как полагают, заме
нял покрытый роговым слоем клюв. Маленькие птеродактили были, пови- 
димому, обычны у берегов юрских морей. В меловом периоде группа была 
представлена уже лишь немногими формами, но среди них были замеча
тельные типы. У этих форм мы наблюдаем увеличение тела и удлинение
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черепа; на этом последнем развивался гребень, тянувшийся назад от заты
лочной области. Зубы совершенно исчезли. Развитие этих признаков до
стигло высшей точки в роде Pteranodon (рис. 161) из верхнего мела Канзаса. 
Эта форма имела в размахе крыльев 7,5 м . У нее был длинный, лишенный 
зубов, клюв и гребень, имевший такую же длину, как и главная часть 
черепа, и тянувшийся назад от этой последней.

Птерозавры совершенно вымерли до окончания мелового периода.
История птерозавров. Строение этих форм с ясностью указывает на то, 

что они, как и другие архозавры, произошли от каких-то T h e c o d o n t i a ,  у ко
торых развилась двуногость. Передние конечности были освобождены от 
необходимости функционировать в качестве органов передвижения по земле, 
и возникла возможность приспособления их к выполнению другой функ
ции. Возможно, что птерозавры были небольшие лазающие формы, а пере
понка могла развиться (как у ряда других позвоночных, ведущих древес-

Рис. 161. Pteranodon, гигантский меловой птерозавр. Максимальный размах крыльев 
составляет 7,5—8 м. (Из Итона.)

ный образ жизни) как приспособление, помогающее планирующему полету 
с дерева на дерево и облегчающее прыжки на землю. Пятый палец кисти 
у архозавров нередко редуцировался; четвертый же, длиннейший из всех, 
был хорошо приспособлен к поддерживанию летательной перепонки. 
Однако остается неясным, почему должна была иметь место утрата способ
ности обычного хождения. Этот и другие вопросы получат освещение в том 
случае, если в ископаемом состоянии будут найдены недостающие теперь 
связующие типы, которые должны были существовать в триасе.

Все определенно говорит в пользу того, что эти формы не были так 
хорошо приспособлены для «воздушного» образа жизни, как птицы.
■*> Снабженное перьями крыло птицы, очевидно, гораздо совершеннее 

летательной перепонки птерозавра. Птерозавры появились раньше птиц: 
когда появились в юре первые примитивные птицы, эволюционное развитие 
летающих ящеров достигло уже высшей точки. Но к верхнему мелу появи
лись высокоразвитые летающие птицы; возможно, что конкуренция со сто
роны этих последних была одной из причин исчезновения последних 
птерозавров.



Г Л А В А  IX

ДИНОЗАВРЫ

Наиболее любопытными из архозавров и, пожалуй, из всех ископаемых 
животных вообще, были динозавры. Динозавры, обособившись от прими
тивного ствола Thecodontia в нижнем триасе, к концу этого периода были 
уже весьма многочисленны, а на протяжении всей остальной части мезо
зоя динозавры были господствующими наземными формами. Почти все 
крупные наземные позвоночные юры относятся к динозаврам.

В обычном представлении, динозавры — единая группа крупных репти
лий. Но это неверно. В большинстве своем динозавры были крупные жи
вотные — некоторые достигали 
веса в 40—50 г, но существо
вали также динозавры величи
ной не более петуха. Далее, 
динозавры не были единой 
группой: при самом своем по
явлении они были уже разде
лены на две различные груп
пы, связь между которыми за
ключалась лишь в том, что в 
обоих случаях это были архо
завры, происходящие от при
митивных архозавров отряда 
Thecodontia. Таким образом, 
термин «динозавр» может упо
требляться лишь условно, в на
учной же классификации ди
нозавры распределяются меж
ду двумя отрядами, которые
МЫ рассмотрим В ЭТОЙ главе. Рис. 162. Филогения пресмыкающихся подкласса

Некоторые динозавры бы- ’ Archosauna.
ли плотоядными, подобно
своим предкам из Thecodontia, но большинство оставило этот образ жизни и 
стало травоядными. Все древнейшие и более примитивные члены обоих 
отрядов были животными, ходившими на двух ногах, подобно более про
грессивным текодонтам, от которых они произошли. Хотя у большинства 
двуногое хождение сохранилось до самого конца истории динозавров, мно
гие травоядные формы обоих отрядов вернулись, однако, к  четвероногому 
хождению. Но если даже мы ничего не знаем о родословной этих форм, 
ходивших на четырех ногах, все же многие черты строения их конечно
стей указывают нам на их происхождение от ходивших на двух ногах 
предков.

Динозавры делятся на два отряда: Saurhchia п Omithischia. Оба эти 
отряда входят в подкласс Archosauria, но они не более близки друг к другу, 
чем к другим членам или потомкам группы архозавров, — к крокодилам, 
птерозаврам и даже, в некоторых отношениях, к  птицам. Два отряда дино-

♦  завров четко отличаются один от другого уже в самом начале их истории 
(рис. 162). Основное отличие (выражаемое самими названиями отрядов) за-
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ключается в том, что у Saurischia (ящеротазовые) таз имеет трехлучевую 
форму (рис. 163), наблюдаемую у многих текодонтов, a Ornithischia (птице
тазовые) имеют двураздельную лобковую кость, что обусловливает четы-

рехлучевое строение таза 
(рис. 164). Ящеротазовые бы
ли первоначально хищни
ками, и к этому отряду 
относятся все хищные ди
нозавры. Однако некоторые 
ящеротазовые сделались 
«четвероногими» травоядны
ми животными и развились 
в крупные земноводные фор
мы, среди которых имеются 
крупнейшие из всех пресмы
кающихся. Птицетазовые же 
были с самого начала тра
воядными. Многие из них 
остались «двуногими»; хо
рошо известные утконосые 
динозавры мела являются 
конечными формами этой 

линии. Но и в этом отряде имел место возврат к четвероногому хождению 
у различных панцырных форм и у рогатых динозавров мела.

Saurischia. Сначала, пожалуй, следует рассмотреть отряд Saurischia, так 
как многие члены его были все еще чрезвычайно близки по строению к ма
леньким двуногим текодонтам. от которых, как думают, произошли все дино
завры. У представите
лей этого отряда имеет
ся типичный трехлуче- 
вый таз. Большинство 
форм этой группы, в 
том числе все более 
примитивные, ходили 
на двух ногах и были 
хищниками. Почти все 
они (в противополож
ность птицетазовым) 
имели зубы на всем про
тяжении челюстей. Зу
бы были обычно про
стые, — примитивные 
острые конические об
разования, — но у не
которых хищных сжа
тые с боков ножевид
ные, а у травоядных— 
притупленные. В свя
зи с обычно хищным
образом ЖИЗНИ конеч- sawrus, примитивный птицетазовый динозавр. В — Stego- 
нктр <Ья ттятп’и лбытттп sauries. С — Monoclonius, рогатый динозавр. D  — Aiikylo- 
' -  saurus, меловая панцырная форма, а — acetabulum; ар—
ОЫЛИ сжаты С ооков И передний отросток лобковой кости; И — ilium; is — ischium; 
Изогнуты, ЧТО указы- р  — основная часть лобковой кости. (В, С — по Джиль- 
вает на присутствие мору, В  — по Брауну.)
сильных когтей.

Предлагались различные схемы классификации этого отряда. Мы бу
дем здесь пользоваться более или менее укоренившейся классификацией, 
подразделяющей ящеротазовых на два подотряда; Theropoda, включающий 
все формы, ходившие на двух ногах и ведшие плотоядный образ жизни, и 
160

Рис. 164. Таз у птицетазовых динозавров. А  — Thescelo-

а —acetabulum (прободенное); И— ilium; is — ischium; 
р  -—pubis. (А  — по Джильнору, В  — по Маршу.)



подотряд Sauropoda, являющийся боковой ветвью, представленной круп
ными «четвероногими» земноводными формами.

Примитивные Theropoda. Theropoda (в широком смысле) включают 
всех характерных наземных хищных рептилий верхнего триаса, юры и 
мела. Эти рептилии были плотоядными преемниками хищных Synapsida 
перми и нижнего триаса (этих последних мы опишем в одной из дальней
ших глав) и экологическими предшественниками плотоядных млекопитаю-

Рис. 164/. Procompsognathus, небольшой ящеротазовый динозавр 
из верхнего триаса. 1/8 нат. вел. (Из Буля и Пивето.)

щих кайнозоя. Все они ходили на двух ногах, причем задние ноги были 
длинные и по своему строению приближались к птичьим, а передние ко
нечности были короткие, и наружные пальцы у них обычно были сильно 
редуцированы.

Самыми примитивными из ящеротазовых были некоторые формы из 
верхнего триаса и юры. Типичными родами являются Procompsognathus

Рис. 165. Ornitholestes, небольшой верхнеюрский динозавр (детурозавр;. Длина —
около 1,8 м. (Из Осборна )

(рис. 164') из верхнего триаса Европы, американский PodoJcesaurus, жив
ший в ту же эпоху, Compsognatlius из верхней юры Европы и Ornitho- 
Icstes (рис. 1 6 5  и 1 6 6 )  из верхней юры Америки. Все эти формы были не
большие: длина Podokesaurus, даже вместе с длинным хвостом, составляла 
около метра, a Compsognathus был еще меньше. Эти небольшие формы 
были, несомненно, активными, быстро бегающими «двуногими» животными. 
Легкость их строения подчеркивается тем фактом, что многие из позвонков 
и из костей конечностей были у них полые и были, надо полагать, залол-

11 Зак. 844. — А. Ш. Р о м е р .  Палеонтология позвоночны х 161



нены воздухом (как у птиц). В связи с этим рассматриваемые здесь формы 
нередко называются целурозаврами (это слово означает: «ящеры с долым 
хвостом»),

У древних Theropoda череп (рис. 166 и 167) был обычно невелик по 
сравнению с величиной тела и легко построен. Строение черепа во многих

отношениях было очень похоже на 
строение черепа у таких Thecodontia, 
как Omithosuchus и EuparJceria. Здесь, 
как и у позднее появившихся и более 
специализированных ящеротазовых, 
имелись такие характерные для архо
завров образования, как предглазнич- 
ная впадина и отверстие на наружной 
стороне нижней челюсти. Текодонтные 
зубы были длинные, острые, часто не
сколько сжатые с боков, согнутые и 
обычно хорошо приспособленные для 
плотоядной пищи.

Позвонки либо сохраняли прими
тивный амфицельный характер, либо 
становились платицельными (тела лла- 
тицелъных позвонков имеют плоские 

концы), а у юрских и меловых ящеротазовых обычное явление представляли 
опистоцелыные позвонки, особенно на переднем конце позвоночного столба. 
Позвоночник содержал около десяти довольно удлиненных шейных позвон-

Рис. 167. Череп триасового динозавра Plateosaurus из отряда Saurischia. Оригинал 
имеет около 33 см в длину. Объяснение сокращений см. под рис. 86. (По Хюне.)

Рис. 166. Черен Ornitholestes, небольшо
го представителя Theropoda. Мозговая ко
робка несовершенной сохранности. Ори
гинал имеет около 13 см в длину. Объ
яснение сокращений см. под рис. 86. (По 

Осборну, изменено.)

ков, около тринадцати туловищных, обычно четыре крестцовых,- соединен
ных с расширенной подвздошной костью, и длинный тонкий хвост. Шея 
держалась, повидимому, довольно вертикально, а голова применялась 
к ней под прямым углом. Хвост служил для балансирования и (как на это 
указывают многие образцы хищных динозавров) не касался почвы. У мно
гих Theropoda хвост приобретал жесткость благодаря длинным отросткам, 
тянувшимся вперед от каждого переднего сочленовного отростка (praezyga- 
pophysis) на соединение с позвонком, лежащим кпереди. У многих экзем
пляров в брюшной области были находимы тонкие брюшные ребра.
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Тазовый пояс теропод (рис. 163 А) имел простое трехлучевое строение. 
У большинства примитивных предков теропод лобковая кость была, надо 
думать, довольно широкой, но обычно она имела удлиненную форму, не
сколько расширяясь на дистальном конце; седалищная кость была удли-

Рис. 168. Задние конечности (pes) динозавров из отряда Saurischia. 
А — Anchisaurus. В — Struthiomimus. С — Allosaurus. D  —  Сатага- 
saurus. (А  — по Маршу, В — по Осборну, С, D  — по Джильмору.)

назад, обнаруживая высоко- 
А

йена подобно лобковой. Задние ноги были длинные и тонкие и, как пола
гают, могли двигаться лишь прямо вперед и 
развитые приспособления к  двуногому хожде
нию, о котором мы говорили в предыдущей 
главе. У примитивных теропод бедренная 
кость была несколько короче большой берцо
вой; это должно было обусловить значитель
ную быстроту передвижения, причем корот
кое быстрое движение мышц бедра сопрово
ждалось длинным размахом большой берцо
вой (у медленно двигающихся и тяжеловес
ных четвероногих .бедренная кость—длинная, 
а большая берцовая — короткая). В задней 
ноге (рис. 168) пятый палец (как у большин
ства архозавров) редуцировался так, что оста
лось лишь короткое metatarsale, к которому 
присоединялись, в крайнем случае, одна-две 
рудиментарных косточки — остатки фаланг.
Первый' палец задней ноги у многих теропод 
был тоже значительно укорочен и имел склон
ность противопоставляться остальным трем 
под углом. Metatarsalia пальцев второго, 
третьего и четвертого нередко сильно удлиня
лись и тесно сближались, а средний палец 
был несколько длиннее соседних, что обу
словливало весьма птицеобразное строение 
•ноги. Задние ноги теропод так похожи на 
птичьи, что, когда столетие тому назад были 
открыты в триасовых породах долины Кон
нектикут многочисленные отпечатки ног дино
завров, они были приняты за отпечатки древ
нейших птиц.

Плечевой пояс у этих и у других динозавров (рис. 148 С и 16S') состоял 
лишь из удлиненной лопатки и одиночного округленного коракоида. Ни 
у одного динозавра не сохранилось никаких следов первоначальных кож
ных элементов плечевого пояса; это — один из немногих характерных при
знаков, по которым древнейших плотоядных динозавров можно отличать от 
их более примитивных текодонтных родичей. Передняя конечность была 
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Рис. 168'. Плечевой пояс у дино
завров. А  — Deinodon (из ящеро
тазовых), Via нат. вел. В — Trice- 
ratops (изптицетазовых).Вверху— 
coracoideum; внизу—scapula, Vsa 
нат. вел. (Я.—по Дамбу, В  — по 

Маршу, из С. Суинтона.)



много короче задней. Пятый палец Оыл сильно редуцирован у всех изучен
ных форм (рис. 169). Все остальные четыре были еще хорошо развиты 
у Procompsognathus, но у PodoTcesaurus и у юрских родов четвертый был 
тоже редуцирован, так что функционирующими оставались лишь три вну
тренних пальца (первый, второй и третий). Как полагают, передние конеч
ности мало участвовали или вовсе не участвовали в поддержании тела (за 
исключением положения, которое животное, может быть, принимало во 
время отдыха), но они, быть может, играли некоторую роль во время про 
цесса еды.

В верхнем триасе было некоторое количество теропод такого типа. По 
большинству признаков строения они, невидимому, были недалеки от 
своих предков из Thecodontia, а в некоторых случаях их едва ли можно 
отличить от членов только что названного отряда. В юре небольшие «целуро- 
завры» были сравнительно редки и испытывали процесс специализации 
в различных направлениях. Единственной формой из юры Европы является 
Compsognathus, известный по одному скелету, найденному в литографском 
камне южной Германии. Это был очень небольшой и стройного сложения

Рис: 169. Передние конечности (manus) динозавров из отряда Sau- 
rischia. А — Anchiscntrus. В — Struthiomimvs. С — Allosaunts. I) —
Deinodon. E — Diplodocus. (A  — по Маршу, В  — по Осборну,

С — по Джильмору, D — по Ламбу.)

динозавр, величиною с курицу. На передней конечности он имел три хо
рошо развитых пальца почти одинаковой длины и рудименты двух наруж
ных пальцев. Ornitholestes из верхнеюрских сдоев Моррисон (Morrison) 
был гораздо более крупной формой, несколько более грузного сложения; 
общая длина его составляла около 1,8 м. У него сохранялись лишь три вну
тренних пальца передней конечности: самый внутренний был короче дру
гих и несколько отклонялся от остальных; у этой формы была, повиди
мому, развита «рука» хватательного типа. Подвижность этого небольшого 
динозавра и «хватательная» способность руки привели к предположению, 
что эта форма могла охотиться на современных ей примитивных птиц (это 
выражается в родовом названии данной формы). Такое предположение, 
однако, невероятно: это животное и другие небольшие динозавры питались, 
надо думать, преимущественно мелкими пресмыкающимися, например яще
рицами, а также, быть может, маленькими первобытными млекопитающими.

Страусообразные динозавры. В меловых отложениях такие мелкие теро- 
поды почти не встречаются, но потомков целурозавров следует видеть 
в Omithomimus и Struthiomimkis (рис. 170) из североамериканского мела и 
в их родичах, живших в то же время в Старом Свете. Strutliiomimus был 
величиною со страуса; на эту птицу он похож по общим пропорциям тела 
с весьма длинными тонкими задними ногами, длинной шеей и маленькой 
головой. Задние ноги (рис. 168 В) были трехпалы и очень птицеобразны. 
Три m e ta ta rsa lia  были очень длинные и тесно сжатые; среднее из них было 
сильно редуцировано в проксимальной части, а соседние m e ta ta rsa lia  взяли 
на себя его функцию несения тяжести тела. Несмотря на то, что эти формы, 
несомненно, ходили лишь на двух ногах, передние ноги были у них до
вольно длинные. Все три пальца были хорошо развиты, причем первый, 
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повидимому, противопоставлялся остальным двум, и таким образом полу
чался эффективный орган зажимания (рис. 169,В). Череп недостаточно изу
чен, но он был совсем небольшой величины и очень легко построен; обра
щает на себя внимание поверхностное сходство с птичьим черепом. Это 
сходство усиливается благодаря тому обстоятельству, что Struthiomimus  п 
его родичи относятся к числу очень немногих динозавров, совершенно 
утративших зубы, которые, как полагают, были у них функционально за
мещены роговым клювом. Нижние челюсти у них были короткие и слабые.

Странная комбинация признаков специализации, наблюдаемая у этих 
страусоподобных форм, — большая быстрота, хватательная способность хо

рошо развитых рук и слабые и беззубые челюсти — является причиной 
значительных разногласий относительно их образа жизни. Согласно наи
более удачному из высказанных по этому поводу предположений, этп 
формы питались яйцами, которые они таскали из гнезд других динозавров. 
Для пожирания яиц зубы не нужны, а скорлупа может быть с успехом 
разбита роговым клювом; «руки» должны были быть очень полезны при 
захватывании яиц, а быстрота бега необходима для того, чтобы похититель 
мог убежать от разгневанных родителей. Как бы в подтверждение этого 
предположения, в Монголии был впоследствии найден раздавленный череп 
страусообразного динозавра в гнезде с ископаемыми яйцами, принадлежа
щими динозавру другой группы. Все это дает, пожалуй, право полагать, 
что это пресмыкающееся было поймано при совершении кражи .яиц из 
гнезда.

Более крупные плотоядные тппы. Родоначальные тероподы были, надо 
полагать, маленькими формами вроде описанных выше; более мощные хищ
ные формы начали появляться позже, но тоже очень давно. Так, ряд хищ
ников, гораздо более крупных и более тяжело построенных, был описан из 
верхнего триаса Южной Америки, а в Европе и в Северной’ Америке в слоях 
того же возраста были находимы многочисленные отпечатки ног (но удо
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влетворительно сохранившихся скелетных остатков встречалось, к сожале
нию, мало). Многие из этих типов были, вероятно, предками завропод. 
Однако Zanclodon — недостаточно изученная крупная форма из европей
ского триаса — отличался от большинства своих современников своим чере
пом, который был очень велик в сравнении с его телом, а также большими, 
сжатыми с боков, согнутыми зубами. От какой-то из подобных форм про
изошли большие плотоядные юрские динозавры, так называемые мегало
завры.

В многочисленных пунктах Европы, в отложениях почти всех ярусов 
юры были находимы отдельные ископаемые, которые обычно объединяются

под родовым названием Megalosaurus. 
Однако большинство этих остатков 
представляет собою обломки, по кото
рым можно узнать лишь немногим бо
лее того, что в те времена на суше жи
ли большие плотоядные формы. Хо
рошо сохранившиеся образцы мегало
завров встречаются «лишь в верхне
юрских 'слоях толщи Моррисон (M o rri
son) в Северной Америке, оттуда были 
извлечены почти полные скелеты 
двух больших хищников — Allosau
rus  и Ceratosaurus.

Allosaurus  был животным е общей 
длиною около 10 м; он, невидимому, 
был достаточно силен, чтобы нападать 
на любого из своих травоядных совре
менников, даже на гигантских завро
под. В отличие от большинства менее 
крупных или более древних теролод, 
череп (рис. 171 А)  у него был доволь
но большой сравнительно с телом, зу
бы были большие и острые, а нижние 
челюсти— длинные и высокие. Любо
пытен тот факт, что квадратная кость 
рыхло прикреплялась к другим эле
ментам черепа, а кроме того, суще
ствовала, ловидимому, некоторая воз
можность движения между лобными 
и теменными костями. Это было, не
видимому, приспособлением к  загла
тыванию больших кусков мяса, — тип 
изменения строения, который, как мы 

видели, доведен до своего крайнего выражения у змей и который в извест
ной степени наблюдается и у птиц.

Тело имело довольно массивное строение. Шейные позвонки были опи- 
стоцельные; добавочные сочленения, развитые в дополнение к нормальным 
зигапофизам, увеличивали прочность позвоночника. В соответствии с вели
чиной животного, задние ноги были массивные и имели лишь умеренную 
длину, а бедренная кость была несколько длиннее большой берцовой. Meta- 
ta r s a lia  были довольно короткие, но в остальном задняя нога (рис. 168 С) 
была вполне похожа на птичью с тремя хорошо развитыми пальцами (вто
рым, третьим и четвертым) и маленьким первым пальцем, отвернутым на
зад и служившим подпоркою, как у многих птиц. Передняя конечность 
была коротка, но довольно массивного строения, имела три расходящихся 
пальца, оканчивавшихся когтями (рис. 169 С); она, конечно, не служила 
опорою, но могла иметь значительную роль в процессе принятия пищи.

Ceratosaurus был несколько менее крупным родичем только что рассмо
тренной формы; самой заметной чертой' Ceratosaurus является развитие не- 
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Рис. 171. А  — череп крупного верхнеюр
ского динозавра. Allosaurus. Оригинал 
имеет около 70 см в длину. В — Tyran
nosaurus, верхнемеловая форма. Длина 
черепа — около 1,75 м. Объяснения сокра
щений см. под рис. 86. (А  — по Джильмо- 

ру, В  — по Осборну.)



•большого срединного рога на носовых костях. Задние ноги этой формы 
представляли несколько более прогрессивное состояние, так как все три 
m e ta ta rsa lia  частично срослись, образовав одну сплошную кость. Эта осо
бенность представляет параллель тому развитию, которое наблюдается 
у птиц, где эти элементы совсем срастаются; но ни у одного из изученных 
до сих пор динозавров этот процесс сращения не идет дальше. Передняя 
нога у Ceratosaurus была, наоборот, сравнительно примитивной, так как 
наружные два пальца у него мало редуцированы.

Мы мало знаем о хищниках нижней части мела; происхождение типич
ных крупных плотоядных верхнего мела от юрских мегалозавров предста
вляется оомнительным. От этих последних, впрочем, произошел, может 
быть, Spinosaurus, найденный в меловых отложениях Египта. Эта крупная 
плотоядная форма плохо изучена, но она замечательна тем, что у нее 
невральные остистые отростки были сильно удлинены, напоминая этим 
некоторых пермских пеликозавров, которые будут описаны в одной из по
следующих глав; некоторые из этих отростков достигали около 1,8 м 
в длину.

Меловые хищники. В верхней части мела преемниками мегалозавров 
были еще более крупные и сильные хищники группы дейнодонтов, из ко-

Рис. 172. Demotion (Gorgosaurus), гигантский меловой днновавр из подотряда Theropoda.
Длина — около 10 м. (По Дамбу.)

торых наилучше изучены Tyrannosaurus (рис. 1 7 1  Б) И  Deinodon  ( Gorgo
saurus) (рис. 1 7 2 )  запада Северной Америки. Tyrannosaurus  достигал в длину 
около 1 4  л, а в высоту, в позе спокойного хождения, около 5 ,7 5  м; почти 
таким же крупным животным был и Deinodon. Эти пресмыкающиеся 
были крупнейшими из всех известных наземных плотоядных животных, 
когда-либо существовавших на земном шаре. Тело их было тяжело по
строено; задние ноги были массивные, m e ta ta rsa lia  имели умеренную длину, 
и (как у современных им Ornithomimidae) величина среднего m eta ta rsa le  
была сильно уменьшена. Передние ноги были изумительно малы и слабы 
и, видимо, почти бесполезны; они были слишком коротки для того, чтобы 
дотянуться до рта и, повидимому, были слишком слабы, чтобы сколько- 
нибудь участвовать в схватывании и раздирании добычи. У Deinodon  на 
передней ноге было лишь два маленьких пальца (рис. 1 6 9  D); то же самое 
можно, вероятно, сказать и о Tyrannosaurus.

Череп был очень большой и массивного строения, с небольшими впади
нами. Челюсти были вооружены мощными саблевидными зубами, длиною 
около 1 5  см, согнутыми и зазубренными по краям. Шейные позвонки, нес
шие тяжесть массивной головы, были короткие и широкие.

Хотя эти формы сходны С мегалозаврами по многим адаптивным чер
там строения, тем не менее некоторые исследователи отказываются считать 
их потомками мегалозавров. Некоторые черты строения, как, например, 
упомянутое выше строение метатарсалий, указывает на то, что эти формы 
представляют пример аналогичного развития из примитивной группы
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небольших, ходивших на двух ногах, форм. Некоторые сравнительно не
большие верхнемеловые дейнодонты (у одного из них череп имеет только 
20 см в длину) представляются довольно примитивными и, быть может, 
являются переходными формами.

Господство дейнодонтов было кратковременное, так как они исчезлй 
в конце мелового периода. Их вымирание, несомненно, последовало за 
истреблением травоядных динозавров, которые, надо полагать, служили им 
пищей.

Предки завропод. Мы должны проследить историю завропод, юрских и 
меловых ящеротазовых, которые сделались травоядными, вернулись к че
тырехногому хождению и достигли гигантских размеров. Предков этих 
форм следует искать среди сравнительно крупных триасовых теропод.

Первый шаг эволюционного развития завропод иллюстрируется, быть 
может, родом A n c h is a u r u s  из верхнего триаса Северной Америки. Это был 
небольшой динозавр (крупнейший образец имеет лишь около 2—2,4 зе

Рис. 173. Plateosaurus, триасовый предок динозавров Sauropoda. Длина— около б м.
(По Хюне.)

в длину); многие кости его были все еще полые, как у целурозавров. Мно
гое, однако, указывает на родственные связи с завроподами. Зубы были 
относительно тупые и прямые; нижняя челюсть была короткая, квадратная 
кость спускалась косо вперед к челюстному сочленению; это — признаки 
завропод. Весьма показательно постоянно примитивное строение конечно
стей. Несмотря на малую величину этого животного, задние ноги были 
сравнительно коротки и неуклюжи, а мета-подии не были сильно удлинены 
(рис. 168 А). Пятый палец был редуцирован, но все остальные четыре были 
хорошо развиты; первый палец (hallux) не был, как у большинства хищ- 

. ников, повернут назад и не был отделен от трех средних пальцев. Перед
ние ноги были сравнительно мало укорочены; длина их составляла около 
двух третей длины задних конечностей, и они имели массивное строение. 
Пятый палец передней конечности (рис. 169 А) был значительно редуциро
ван, до некоторой степени был редуцирован и четвертый. Эти формы были, 
вероятно, не вполне «двуногими» по своему образу жизни, и возможно, что 
они немало ходили на четырех ногах.

Ближе к завроподам стоит P la te o s a u r u s  (рис. 167 и 173) из верхнего триаса 
Германии, гораздо более крупная форма, некоторые полные скелеты кото
рой имеют в длину 6 м. Строение тела его было неуклюжее и тяжеловесное, 
по многим чертам близкое к строению A n c h is a u r u s . В сравнении с объеми
стым телом, голова была очень мала, как это наблюдается у настоящих 
завропод.
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Sauropoda. От таких форм, повидимому, произошли завроподы юры и 
мела, — ряд форм, включающий не только крупнейших из всех рептилий, 
но и крупнейших из всех вообще четвероногих животных всех времен. 
К  наилучше изученным завроподам относятся Brontosaurus,  Diplodocus 
(рис. 174 И 176) И Camarasaurus (рис. 175 И 177), — формы, остатки которых 
принадлежат к числу наиболее эффектных экспонатов многих музеев.

Наиболее заметное отличие завропод от их плотоядных родичей заклю
чается в «четвероногом» положении тела и в пропорциях частей этого- 
последнего. Завроподы имели массивное тело, мощ
ные конечности (передние почти всегда значительно 
короче задних), длинный хвост и длинную шею, за
канчивающуюся маленькой головой.

Череп (рис. 176 и 177) завропод кажется до неле
пости малым, по сравнению с величиной животного.
Он обычно совсем легко построен, имеет большие ви
сочные «окна» и большую предглазничную впадину 
(у Diplodocus была и вторая, меньшая). Глазницы 
были довольно большие и находились высоко на бо
ковой стороне головы. У Camarasaurus наружные но
совые отверстия были очень велики и были располо
жены высоко на коротком черепе; у Diplodocus оба 
отверстия слились и располагались на верхушке че
репа между глазами. Такое положение этих органов, 
аналогичное их положению у заведомо водных четве
роногих, указывает на земноводный образ жизни 
завропод; животное могло дышать и смотреть, вы
ставляя над поверхностью воды, лишь верхушку че
репа. Челюсти были короткие и слабые, квадратная 
кость шла наклонно вниз и вперед к нижнечелюстно
му 'сочленению. Зубы были маленькие и тонкие, похо
жие на долотца или ложковидные; в каждой половине 
челюсти их редко бывало больше дюжины. Чрезвы
чайно трудно представить себе, что такой зубной и 
челюстной аппарат мог быть в состоянии захватить 
корма В1 количестве, достаточном для питания столь 

’ огромного тела, хотя пища могла состоять из какой-то 
мягкой водной растительности, которую животное 
могло пожирать без больших усилий.

Мозг был мал у всех динозавров, но он был осо
бенно мал, в сравнении с телом, у завропод, эндо- 
краниальная полость которых была лишь неболь
шой впадиной в задней части маленького черепа.
Надо думать, что функции мозга мало выходили за 
пределы приведения в движение челюстей, восприя
тия впечатлений через органы чувств и передачи 
импульсов назад по спинному мозгу к тазовой обла
сти, где начинались нервы, управлявшие задними 
ногами. Здесь находилось расширение спинного мозга, 
несколько раз превосходившее по величине весь го
ловной мозг.

Для несения тяжести огромного тела и передачи 
монументальная конструкция позвоночника. Передние позвонки,' которым 
приходилось поддерживать лишь крошечную голову, были малы, но в обла
сти туловища тела позвонков становятся все массивнее и массивнее, по 
мере того, как мы переходим через свод спины к области таза. Верхние 
остистые отростки, короткие впереди, быстро становятся выше и достигают 
максимальной высоты у вершины свода перед самым тазом. Между этпмп 
остистыми отростками проходили, как полагают, переплетающиеся ряды 
связок и сухожилий, способствовавшие упрочению спины. У многих завро-
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Рис. 175. Camarasaurus, сравнительно Небольшой верхнеюрский динозавр 
подотряда Sauropoda. Длина оригинала — около 5,5 м. (По Джильмору.)

Рис. 176. Череп динозавра Diplodocus из подотряда Sauropoda. Вид с боковой, 
дорзальной и нёбной стороны. Длина — более 0,5 м. Объяснение сокращений 

см. под рис. 86. (По Голэнду.)

Рис. 177. Череп Camarasmrus, динозавра из подотряда Sauropoda. Вид с дор
зальной и боковой стороны. Длина — около 30 см. Объяснение сокращений 

см. под рио. 86. (По Джильмору.)



под верхние остистые отростки передних позвонков были раздвоены на 
своих верхних концах, и между двумя зубцами, вероятно, проходила тол
стая продольная связка.

Но «мертвый вес» самого позвоночника был большим бременем; в соот
ветствии с этим развились приспособления, которые значительно умень
шали вес увеличивавшихся позвонков (рис. 178). Эти образования обычно 
бывали пещеристые; по бокам тел и дуг образовались обширные углубле
ния; эти углубления, как полагают, были заняты воздухоносными меш
ками, сообщавшимися, как у птиц, с легкими. Это сильно уменьшало вес, 
а весь остов позвонка оставался в основном ненарушенным.

Элементы тазового пояса (рис. 163 Б) были короткие, но они были мас
сивно построены; вентральные элементы сохранили примитивный пластино
видный облик в большей степени, чем у большинства те- 
ропод. Кости задних конечностей были массивные; бедренная 
кость была значительно длиннее большой берцовой. Конеч
ности, как полагают, спускались от тела прямо вниз, как 
у  слонов. Передние ноги были обычно много короче задних, — 
особенность, указывающая на вероятное происхождение зав- 
ропод от «двуногих» предков. Они несли меньше тяжести, 
чем задние конечности и могли быть менее выпрямленными, 
с несколько выступающими локтями. Как в передней, так 
и в задней стопе (рис. 168 D  и 169 Е) метаподии и фаланги 
были короткие, массивные и расходящиеся. Конечности, ве
роятно, оканчивались, как у слонов, широкой подушкой, 
в которой помещались пальцы. Подробности строения стопы 
в большинстве случаев плохо известны, но от одного до трех 
пальцев каждой ноги были снабжены большим когтем, ко
торый, как полагают, служил для противодействия сколь
жению.

Положение конечностей завропод вызывало много спо
ров. Высказывалось мнение, что так как у большинства ре
птилий бедренная кость выступает в сторону от тела, то и 
завропод следует монтировать в таком же положении. Однако это невоз
можно сделать без повреждения сочленовных поверхностей костей. Но бо
лее того, животное было бы не в состоянии поддерживать огромную тя
жесть туловища на ногах иного типа, чем тип прямой колонны. При раз
двинутых в стороны конечностях никакие мускулы не могли бы выдер
жать прямого давления груза в двадцать или более тонн, который должны 
нести задние ноги крупного динозавра из Sauropoda', животное было бы 
прижато к  земле.

Но если даже принять столбовидное положение ног, трудно представить 
себе, как эти динозавры могли вообще ходить.

Слон не может иметь тонкие ноги газели; Deinodon  и Tyrannosaurus не 
могли иметь стройных задних ног маленьких целурозавров. Вес животного 
изменяется пропорционально кубу линейного измерения. Но сила ноги, как 
и всякого опорного элемента строения, пропорциональна ее поперечному се
чению, которое увеличивается лишь пропорционально квадрату диаметра 
этого сечения. Если пресмыкающееся становится вдвое длиннее, то вес его 
увеличивается приблизительно в восемь раз, а ноги усиливаются лишь 
в четыре раза. Отсюда у больших животных объем ног должен возрастать 
больше, чем объем всего остального тела.

Ноги завропод были велики, по все-таки вряд ли могли поддерживать 
столько тонн груза. По этой причине, а также в силу уже отмеченных осо
бенностей строения черепа, представляется вероятным, "что завроподы были 
земноводными формами, проводившими большую часть своей жизни в низ
менных болотах и лагунах, где задачи несения тела и передвижения сильно 
упрощались вследствие потери веса тела в воде.

В триасовых отложениях завроподы не были встречены, хотя мы отме
тили некоторые, повидимому, предковые тины и некоторые формы из верх
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ней части южноафриканского триаса, которые кажутся еще более близкими 
к завроподам. В средней юре встречаются, преимущественно в Европе, обло
мочные остатки, которые в большинстве случаев фигурируют под назва
нием C e tio sa u ru s . Значительное количество хорошо сохранившихся образцов 
различных завропод было найдено в толще Моррисон (M orrison ) Северной 
Америки и в слоях соответствующего возраста в Восточной Африке. Северо
американский C a m a r a s a u r u s  был сравнительно небольшой и неспециализи
рованной формой. B r o n to s a u r u s  был более крупным родичем этой' послед
ней; один экземпляр достигал в длину около 20 м и имел, по подсчетам, 
вес, быть может, в 30 т. D ip lo d o c u s  был легко построенной формой, которая 
была, возможно, менее тяжелой, но его длина, измеренная до кончика 
хвоста, достигала рекордной величины — 26,5 м. Настоящим гигантом в рас
сматриваемой группе был B r a c h io s a u r u s , известный и из Северной Америки, 
и из Восточной Африки. Он имел сравнительно короткий хвост, но, несмотря 
на это, тело достигало, быть может, почти 24 ж в длину. Тело было чрезвы
чайно массивное и, в противоположность почти всем прочим завроподам, 
передние ноги были длинные. Над плечами тянулась длинная шея, которая 
могла бы поднять голову выше уровня крыши трехэтажного дома; такое 
сложение было, как полагают, приспособлением к жизни в глубокой воде. 
По грубому подсчету вес этого крупного животного должен был быть до
вольно близок к 50 т.

В меловых отложениях завроподы сравнительно редки. Во всей Север
ной Америке отмечаются лишь очень немногие находки обломков меловых 
завропод. Однако в Южном полушарии завроподы были более многочис
ленны, и возможно, что они были там обычными элементами наземной 
фауны на всем протяжении мела. Большинство их, включая и род T i ta n  о- 
sa u r u s , было формами сравнительно небольшими, хотя один гигант найден 
в Южной Африке.

Упадок и затем полное исчезновение этих крупных пресмыкающихся 
были, может быть, связаны с геологическими событиями. Жили они, пови- 
димому, в определенных условиях среды, и если, как это представляется 
вероятным, поднятие материков к концу мезозоя сильно сократило пло
щадь низменных болотистых областей, где жили завроподы, их вымирание 
было почти неизбежным; большую роль могли сыграть также и изменения 
растительности, которые происходили в то время.

Ornithisehia. Члены второго отряда динозавров — O rn ith isc J iia  — ни
когда не достигали величины некоторых своих родичей из 8 a u r is c h ia \  но 
все же птицетазовые динозавры представляют, может быть, более значи
тельный интерес, так как среди них были различные причудливые формы. 
Самой характерной чертой отряда, по которой скелеты этих форм узнаются 
при первом же взгляде, является четырехлучевое строение таза (рис. 164). 
Подвздошная и седалищная кости по форме и по положению в общем срав
нимы с теми же элементами ящеротазовых, но лобковая кость построена 
своеобразно. Основная, главная часть ее отогнулась не только вниз, но и 
зазад, так что она приняла положение, параллельное седалищной кости, 
в тесном соседстве с этой последней; в то же время образовался, вероятно, 
в связи с необходимостью поддержания брюха, новый широкий отросток 
лобковой кости, который выступал вперед и наружу вдоль края живота.

Конечности у птицетазовых никогда не были так эффективно приспо
соблены к двуногому хождению, как у теропод, а передние ноги никогда 
не были так сильно редуцированы, как у этих последних. Вероятно, лишь 
немногие птицетазовые были вполне «двуногими» по способу передвиже
ния: даже наиболее легко построенные формы, по всей вероятности, време
нами пользовались передними ногами для передвижения. Очень многие 
птицетазовые, представляющие, видимо, несколько самостоятельных фило
генетических линий, полностью вернулись к четвероногому хождению.

Уже в самый ранний момент своей истории птицетазовые были травояд
ными формами. Зубы их были всегда листовидные, тонкие, с тонко зазу
бренными краями. В передней части рта зубы имелись лишь у немногих из
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известных нам родов; у подавляющего большинства эта область была без
зубой и, как полагают, была покрыта клювовидным роговым образованием. 
В нижней челюсти клювовидное образование покрывало срединную пред- 
зубную кость — p raeden ta le , — элемент, не найденный ни в одной из других 
групп рептилий.

Птицетазовые могут быть подразделены на следующие подотряды: 
1 )  Omitliopoda  — «двуногие» формы; 2) Stegosauria— «четвероногие» формы 
с двойным рядом защитных пластинок и шипов вдоль спины и хвоста; 

3 )  Ankylosauria  — несколько черепаховидные с тяжелым панцырем «четве
роногие» и 4) Ceratopsia — рогатые динозавры.

П р и м и т и в н ы е  о р н и т о п о д ы .  Camptosaurus (рис. 179 и 180). Для ознако
мления с Ornithopoda— самым примитивным подотрядом птицетазовых —

Рис. 180. Дорзальная и боковая стороны черэпа динозавра Camptosaurus из подотряда 
Ornithopoda. Длина черепа — свыше 40 см. Объяснение сокращений см. под рис. 86. (По

Джильмору.) >

мы рассмотрим представителя этого подотряда— Camptosaurus (рис. 179 
и 180), остатки которого обычны в верхах юры и в низах мела Европы п 
Северной Америки; некоторые из его современников были меньше и не
сколько примитивнее по своему строению, но они изучены менее удовлетво
рительно. Различные образцы этого рода имеют длину от 2 до 5 м.

Череп был длинный и низкий; по сравнению с черепами ящеротазовых 
соответствующей величины, он был довольно тяжело построен. Существо
вала предглазничная впадина, но она была маленькая. Наружные носовые 
отверстия представляли собою овальные дыры гораздо больших размеров,
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чем носовые отверстия большинства рептилий: они были почти полностью 
окружены расширенными p r a e m a x i l l a e ;  носовые кости, которые ограничи
вали их сверху, были тоже удлинены и тянулись назад вдоль верхней сто
роны черепа до уровня орбит. У верхнего переднего края орбиты находился 
добавочный элемент, s u p r a o r b i t a l e  (надглазничная кость).

Как у зашропод (но в противоположность хищным динозаврам), челюсти 
были довольно короткие и не достигали полной длины черепа. Нижняя че
люсть была тяжело построена: на мощную мускулатуру указывает тот 
факт, что под краем щечной области черепа кверху протягивался венечный 
отросток (который среди рептилий имеют еще только Placodontia  и зверо
подобные формы) для прикрепления височных мускулов, а кроме того, раз
вился отросток, выступающий назад от сочленовной' области, служивший 
для прикрепления мускулов, открывавших челюсти. В нижней челюсти 
была хорошо развитая предзубная кость — p r a e d e n t a l e .  Передняя часть рта

была лишена зубов и, как полагают, 
представляла покрытый роговым обра
зованием клюв. Зубы ограничивались 
единственным рядом в щечной обла- 

■£v, сти. Однако у одного менее крупного 
■ современника рассматриваемого рода 

зубы продолжали существовать в обла
сти предчелюстных костей.

Нормально животное стояло, надо 
полагать, на двух ногах, с круто по
дымавшейся шеей, так как затылоч
ный мыщелок выступал скорее вниз, 
чем назад, указывая этим на то, что 
голова держалась под прямым утлом 
к позвоночнику. Шейные позвонки 
у Gamptosaurus  были опистоцельные, 
какими были также и передние туло
вищные позвонки у многих более про
грессивных форм. Спинной свод у 
орнитопод упрочивался сплетением су
хожилий, которые (в особенности 
у  утконосых динозавров) часто окосте
невали и таким образом сохранялись 
в ископаемом состоянии.

Таз у примитивных орнитопод был 1

Рис. 181. А, Б, С — manus и I), Е, F — рез 
динозавров из отряда Ornithischia. A , D  — 
Hypsilophodon, В  — Iguanodon. С , F  — Мо- 
noclonius. Е  — Trachodon. (A, D  — по Хол
ку и Абелю; В  — по Долло; С, Е , F — по 

Брауну.)
настоящего четырехлучевого типа, уже 

знакомого читателю (рис. 1 6 4  А).  Подвздошная кость была значительно 
удлинена. Лобковая и седалищная кости, были сильно вытянуты и почти 
равны друг другу по длине; у лобковой был длинный передний отросток. 
Конечности у Gamptosaurus, как вообще у орнитопод, были несколько мас
сивнее и короче, чем у ящеротазовых динозавров такой же величины: 
можно думать, что у этих травоядных форм потребность в быстроте пере
движения была, не так велика, как у хищных b Большая берцовая никогда 
не превосходила по длине бедренную кость, и хотя орнитоподы были паль
цеходящие формы, ходившие на пальцах, а не на стопе, все же метаподии 
были у них лишь слабо удлинены. У примитивных птицетазовых пятый 
палец задней ноги был рудиментарный, а первый — укорочен (рис. 1 8 1  D). 
Когти, повидимому, существовали, но были обычно довольно тупыми.

Передние ноги были не так коротки, как у большинства «двуногих» 
ящеротазовых: у Gamptosaurus  их длина составляла около двух третей

1 Это соображение автора едва ли, однако, убедительно. Вообще говоря, травоядное 
так же нуждается в быстром беге для спасения от врагов, как хищник для налета на 
жертву и т. д. По данным экспедиций Американского музея в Центральную Азию, дикая 
лошадь пустыни — kiang— достигает максимума скорости в беге до 50—65 км в час, 
а газель пустыни (Gazella subgutturosa) достигает скорости бега до 95 км в час. Ж. Д.
174



длины задних конечностей. Присутствовали все пять пальцев, но даже у са
мых примитивных из известных нам птицетазовых два наружных пальца 
были редуцированы (рис. 181 А), представляя значительную аналогию древ
ним тероподам. Конечные фаланги кисти у Oamptosaurus и более прогрес
сивных форм были расширены и, можно думать, были покрыты скорее 
небольшими копытовидными образованиями, чем когтями. Передними но
гами животные пользовались, по всей' вероятности, в качестве опоры во 
время еды или при медленном хождении.

В начале истории динозавров лтицетазовые были, в противоположность 
ящеротазовым, редки. Мы не знаем никаких промежуточных форм, которые 
связывали бы их с какими бы то ни было из сравнительно хорошо изучен

ных семейств Thecodontia. Из триасовых отложений имеется только два 
обломка, которые кажутся принадлежащими к  рассмотренному отряду; 
о юрских птицетазовых мы почти ничего не знаем. Некоторые формы, впро
чем, появляются в верхнеюрских и нижнемеловых отложениях как в Ввропег 
так и в Америке.

К наиболее примитивным из известных нам орнитопод надо отнести 
Hypsilophodon  из нижнемеловых вельдских слоев Европы. Это животное 
имело в длину меньше 1 м\ некоторые черты строения указывают на дре
весный образ жизни, аналогичный образу жизни древесного кенгуру 
Австралии. У Hypsilophodon  в p r a e m a x i l l a  еще имеются зубы; интересно 
то обстоятельство, что вдоль средней линии спины, повидимому, располага
лись два ряда небольших костных пластинок, вполне аналогично тому, что 
наблюдается у многих Thecodontia. Имеется еще несколько других недоста
точно изученных маленьких форм такого же в общем типа строения, най
денных в толще Моррисон ( M o r r i s o n )  Северной Америки и даже в верхнем 
мелу. Описанный уже нами Oamptosaurus был несколько более крупной и 
более прогрессивной формой.

Наилучше изученным европейским представителем орнитопод является
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Iguanodon, из вельдских отложений, — форма, вдвое крупнее Campio- 
.saurus. Многочисленные остатки этой формы были найдены в Англии 
и на материке. Самой замечательной находкой динозавров в Европе было 
открытие свыше двух десятков особей этого рода при проходке одной ка
менноугольной шахты в Бельгии. Повидимому, стадо этих крупных пресмы
кающихся провалилось в трещину, рассекавшую более древние каменно
угольные породы, и было там засыпано осадками У Iguanodon была одна 
своеобразная черта специализации, заключавшаяся в том, что конечная 
фаланга его короткого большого пальца передней ноги была толста, но 
имела заостренный конец, который мог служить прекрасным оборонитель
ным оружием (рис. 181 В).

Утконосыо динозавры. Самыми замечательными орнитоподами верхнего 
мела были траходонты, или утконосые динозавры, которые были распро
странены, повидимому, почти по всему земному шару и которые предста
влены в современных музеях многочисленными скелетами с востока Север
ной Америки.

Строение черепа у этих форм варьировало в огромной степени, но осталь
ной скелет у различных типов был построен одинаково. Тело имело в сред
нем около 9 л В! длину. Они были похожи по многим морфологическим при
знакам на Cam.ptosaurus, жившего в предыдущем периоде, но были более 
тяжело построены. В тазовом поясе сильно укорочена основная часть лоб
ковой кости. Задняя нога {рис. 181 Е) имела лишь три пальца, которые 
оканчивались скорее копытами, чем когтями. В кисти исчез пятый палец, 
а первый был редуцированный; остальные три пальца оканчивались ма
ленькими копытами.

. На западе Северной Америки в нескольких случаях находили мумии 
граходонтов. Эти мумии, повидимому, представляют собою экземпляры, ко
торые высохли и мумифицировались до погребения под осадками, так что 
сохранился слепок кожи (наружное ядро). Эти образцы показывают, что 
траходонты были лишены панцыря, хотя кожа их была покрыта мозаикой 
мелких чешуй. Между пальцами передней конечности была кожная пере
понка и то же, повидимому, было на задних ногах. Это указывает на земно
водный образ жизни траходонтов, которые, по всей вероятности, находили 
себе пищу в болотах или у их краев. Задние ноги и массивный хвост были, 
вероятно, хорошими органами плавания.

Череп у таких форм, как Trachodon и Edmontosaurus (рис. 182 А), легко 
поддается сравнению с черепом камптозавра, несмотря на некоторые черты 
■специализации. Беззубый' «клюв» был плоский, но сильно расширенный; 
как полагают, он был покрыт роговым веществом и представлял подобие 
«утиного» клюва. В области морды ноздри были отодвинуты далеко назад; 
■они были полностью окружены praemaxillae и носовыми костями.

Зубы сохраняли характер простых листовидных образований, но число 
их увеличилось в огромной степени, так что образовался хороший, повиди
мому, аппарат для пережевывания жесткой растительной пищи. В каждой 
половине челюсти траходонт имел не один, а несколько параллельных про
дольных рядов зубов, тесно прижатых друг к другу, а под каждым зубом 
каждого ряда был уже сформирован его преемник, готовый к работе. Было 
подсчитано, что в некоторых случаях в одной ветви челюсти было пять 
сотен тесно усаженных зубов, так что у каждого животного было в общей 
сложности около двух тысяч зубов.

[К траходонтам относится Mandscliurosaurus (рис. 18Г), остатки кото
рого встречаются в верхнемеловых отложениях на р. Амуре, а также в Мон
голии.]

Своеобразную черту истории траходонтов представляет появление мно
гочисленных форм, снабженных гребнем. У некоторых, например у Grypo- 
saurus, над наружными носовыми отверстиями развилось своеобразное 
.вздутие — горбинка, в данном случае расположенная на лбу. У Corytho- 
saurus мы видим тонкую полую куполовидную структуру, покрывающую 
череп. Она напоминает по виду петушиный гребень, но образована костями, 
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а именно praemaxillae и носовыми. Такой же гребень, но только меньшей 
величины, был у Lambeosaurus (рис. 182 В); кроме того, те же кости образо- 
вали продолжение, направленное назад. У Parasaurolophus гребня не было, 
но направленный назад выступ был очень длинным трубчатым образова
нием, составленным целиком ргаетахШае и носовыми костями, которые, 
таким образом, вытянулись во всю длину черепа.

Подробности строения этих своеобразных гребней и выступов изучены 
недостаточно, но они, повидимому, входили в состав какого-то необычного

7

С

Рис. 182. Черепа различных динозавров из отряда Ornithischia. A -E d m o n -  
tosaurus, верхнемеловой утконосый динозавр из подотряда Ornithopoda; 
длина черепа — около 1 -в. В — Lambeosaurus, тогда же живший, снабженный 
гребнем, утконосый динозавр; длина черепа — свыше 80 см. С — Stegosaurus: 
длин а черепа—бо лее 40 см. В  — Triceratops, верхнемеловой рогатый динозавр; 
длина черепа (включая воротник) — около 1,76 м. Объяснение сокращений 
см. под рис. 86. {А, В  — по Ламбу, С — по Джильмору, D — но Маршу и Тэт

черу.)

дыхательного аппарата: мы видим, что они состоят исключительно из ко
стей, первоначально окружавших ноздри. Вполне возможно, что гребни слу
жили камерами для запасов воздуха, которые позволяли этим земноводным 
формам погружать голову в воду на некоторое время, когда животное при
нимало пищу. Направленный назад «рог» некоторых из этих форм содер
жал пару трубок, и нет ничего невозможного в том, что эти последние 
открывались на своих дистальных концах, давая животному возможность 
дышать в то время, когда голова была целиком погружена в воду.

Траходонты были чрезвычайно многочисленны в верхней части мела, 
но они совершенно вымерли в конце этого периода. Возможно, что их исчез
новение, как и исчезновение завропод, частично зависело от поднятия мате
риков и от вызванного этим высыхания болотистых местообитаний этих 
животных. Но не лишено вероятия предположение, что главной причиной 
вымирания было происходившее тогда вытеснение растений мезозойских

12 Зак. 84-1. — А .  Ш. Р о м е р .  Палеонтология позвоночных 1-7-7



тилов новейшими типами растительности, к которым они не были доста
точно приспособлены.

Стегозавры. Большинство орнитопод, вероятно, в известной степени 
пользовалось при передвижении передними ногами; поэтому возврат 
к «четвероногому» положению тела представляется вполне возможным. Это 
мы видим у многих птицетазовых форм. Эти медленно двигавшиеся четве
роногие, на которых легко могли нападать хищники, всегда приобретали 
какие-нибудь защитительные приспособления вроде панцыря или рогов.

Прежде всех других четвероногих птицетазовых появились представи
тели подотряда Stegosauria, из которых наиболее широко известным 
является Stegosaurus (рис. 182(7 и 183) — верхнеюрская форма из толщи 
Моррисон ( M o r r i s o n ) .  Это был довольно крупный динозавр длиною в 6 м 
и более. Череп у пего был’ маленький, передние ноги короткие, а спина

Р и с . 113. Stegosaurus, ю рский  п а н ц ы р н ы й  д и н о за в р . Д л и н а  —  около 5,5 м. (П о  
М ар ш у и  Д ж и л ь м о р у , и з м е н е н о .)

выгибалась высоко кверху над длинными задними конечностями. Наиболее 
заметная особенность этого «четвероногого» динозавра заключалась в су
ществовании двух рядов пластин и шипов, которгле, чередуясь друг с дру
гом, располагались на всем протяжении шеи, туловища и хвоста. Кончик 
хвоста нес две пары длинных остроконечий, которые, вполне возможно, 
были хорошим оружием против врагов. Остальная часть тела была защи
щена двойным рядом уплощенных пластин, которые почти вертикально 
выступали над спиною. Эти пластины имели приблизительно треугольные 
очертания, у них были утолщенные основания [которыми они, повидимому, 
углублялись в необыкновенно толстую кожу спины; самые большие пла
стины лежали непосредственно выше основания хвоста, а кпереди и кзади 
от этого места пластинки уменьшались]. Эти образования, повидимому, за
щищали животное против нападения сверху. Но относительно какого-либо 
панцыря на остальной поверхности указаний имеется мало, и можно пола
гать, что при нападении сбоку стегозавра было нетрудно изувечить.

Позвонки были все- еще несколько амфицельные или, в крайнем слу
чае, с плоскими концами тел. В тазовом поясе (рис. 164 В) согнутая под
вздошная кость тянулась далеко вперед; лобковая и седалищная были 
совсем плоские и широкие. Задние ноги были чрезвычайно длинные; 
поэтому в области бедра высота животного была весьма значительной; кости 
задних конечностей были прямые, колонновидного строения. Передние ноги 
были, наоборот, очень короткие, что, повидимому, указывает на вероятное 
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происхождение стегозавров от «двуногих» предков. В передне» конечности 
было пять пальцев, но два наружных были уменьшены; задняя нога была 
трехпалая. Пальцы оканчивались уплощенными копытовидными образо
ваниями.

Череп был очень маленький, длинный и низкий; здесь, как у завропод, 
головной мозг был совсем крошечный, и он был совершенно незначителен 
в сравнении со вздутием спинного мозга в области крестца. В каждой по
ловине челюсти было около двух дюжин зубов, расположенных в один 
единственный ряд.

Несколько менее крупным и более примитивным родичем стегозавра был 
Kentrurosaurus из верхней юры Восточной Африки. У этой формы пла
стины были лишь на средней части спины; они были сравнительно неболь
шие, шипы же присутствовали не только на хвосте, но и на передней1 
части тела. Думают, что это животное было, может быть, все еще несколько 
«двуногим» но способу передвижения. Еще более древним родичем (и в сущ
ности одним из древнейших птицетазовых вообще) был Scelidosaurus из 
лейаса (нижней юры) Англии — пресмыкающееся, имевшее в длину около 
4 м. [Панцырь, по Суинтону, сильно отличается от панцыря стегозавра: 
вместо двойного ряда пластин, идущих у стегозавра вдоль позвоночника, 
у Scelidosaurus вдоль спины тянулось много рядов маленьких бугорков и 
снабженных килями щитков. Вообще говоря, у птицетазовых развитие та
кого типа панцыря, какой мы видим у стегозавра, не представляет редкого 
явления.]

Анкилозавры. В мелу стегозавров заменила совершенно другая группа 
панцырных форм — Ankylosauria. Эти динозавры имели панцырь совер-

Рпс. 184. Nodosaurus, ' м ел о в о й  п ан ц ы р н ы й  д и н о за в р . Д л и н а  —  5,3 м. П ока-, 
за н о  н зск о л ь к о  с а г я е н г о в  п ан ц ы р я . (Д о  Д о л л у .)

шенно иного характера и произошли они, вероятно, в значительно более 
позднее время от примитивных орнитопод. Верхнемеловые Ankylosaurus. 
Palaeoscincus и Nodosaurus (рис. 184) относятся к числу наилучше изучен
ных представителей этой группы. Эти формы были названы, не без основа
ния, «пресмыкающимися-танками», так как из всех рептилий, исключая 
черепах, они были наиболее полно защищены панцырем; по многим при
знакам своего строения они представляют аналогию панцырньш млекопи
тающим — глиптодонтам — кайнозойской эры.

Тело было широкое и уплощенное. Вся спина была покрыта прочной 
мозаикой более крупных и сравнительно маленьких костных пластинок, 
которые составляли надежную, повидимому, броню. Несколько выступав
шие вбок передние ноги были защищены длинными, вытянутыми наружу, 
шипами, отходившими от плечевой области. Хвост был заключен в костные 
кольца, а иногда он был вооружен длинными костными остроконечиямн.

Череп был сравнительно большой и широкий, но довольно короткий. 
Височные впадины закрылись, и образовавшаяся таким образом плоская 
крыша черепа была еще более укреплена добавочным слоем многоугольных 
костных пластин. Озубление было слабое, а в некоторых случаях зубов не 
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было вовсе. Конечности были короткие, но массивные. В тазовой области 
(рис. 164 J9) подвздошная кость была сильно расширена над областью бедер 
н, будучи укреплена лежащими на ее верхней поверхности костными пла
стинками, хорошо защищала находившуюся под ней1 часть тела. Лобковая 
кость была редуцирована до размеров лишь некоторой части acetabulum.

Как в нижнем, так и в верхнем мелу Европы были находимы несколько 
менее крупные панцырные формы, как Acanthopolis, Stndhiosaurus и Pola- 
canthus, которые, кажется, были более примитивными членами той же са
мой группы. Вместе с остатками этих форм были встречены многочислен
ные пластинки и шипы, указывающие на панцырь, подобный панцырю 
описанных нами крупных форм. В черепе существовали еще височные впа
дины, которые, однако, были совсем малы.

Troodon, из верхнего мела Северной Америки, был небольшой формой 
с широким, но своеобразно вздутым черепом, который обнаруживает сход
ство с черепом анкилозавров. Вместе с таким черепом был однажды найден 
довольно легко построенный скелет «двуногого» типа.

Принадлежность черепа и скелета одной и той же форме оспарива
лась; если череп и скелет, действительно, принадлежали одной форме, то 
возможно, что Troodon был намного пережившим своих родичей отпры
ском «двуногой» группы, от которой произошли анкилозавры.

Рогатые динозавры. Последней по времени появления группой птицета
зовых был подотряд Ceratopsia (рогатых динозавров). История этой группы 
целиком ограничивается, насколько это нам известно, верхним мелом. Почти

все известные нам формы найдены в Северной Америке. Triceratops 
(рис. 182 Л) и Monoclonius (рис. 185) являются характерными представите
лями подотряда. Это были «четвероногие» динозавры средней величины. 
У Triceratops, например, длина колебалась приблизительно от 5 до 6 м.

У этих форм наиболее интересно строение черепа. Голова кажется чрез
вычайно большой; длина ее составляет Приблизительно треть длины всего 
тела. Однако половина этой «головы» в действительности не входит в состав 
настоящей головы, а  представляет собою костный «воротник», образован
ный продолжением теменных и чешуйчатых костей и тянувшийся назад 
над шеей почти до плеч. Этот «воротник» должен был,’конечно, в значи
тельной степени защищать область шеи, — то место, на которое особенно 
охотно набрасываются хищники. - Иногда этот «воротник» представляет со
бою сплошную костную пластинку, как, например, у Triceratops. В других 
случаях эта пластинка имеет широкие отверстия, симметрично расположен
ные по одну и по другую сторону от сагиттальной плоскости.

Второй любопытной особенностью черепа является развитие рогов. Кост
ные рога по облику несколько похожи на рога современного бизона; когда 
1£0



в первый раз были найдены рога цератопсий, они были приняты за рога 
бизона. У Triceratops была пара, больших рогов на лобных костях над глаз
ницами и один срединный рог над носовой областью. Степень развития этих 

-рогов значительно варьировала. Например, у Monoclonius носовой рог был 
очень велик, а лобные не были развиты; у одного из представителей под
отряда имело место как раз обратное отношение.

В связи с развитием этих органов сильно изменилась остальная часть 
черепа. Височные впадины редуцировались почти до исчезновения. Носо
вая область черепа сильно расширилась, а вновь развившаяся ростральная 
кость (rostrale) вместе с соответствующей ей предзубной костью нижней 
челюсти образовала мощный 
«клюв». В щечной области суще
ствовал лишь один ряд зубов.

Позвонки были платицельные.
Шея была короткая. В тазовом 
поясе (рис. 1 6 4  С) основная часть 
лобковой кости редуцировалась 
до состояния короткого остроко
нечна, хотя передний ее ко
нец был хорошо развит. Зад
ние ноги были, как во всех груп
пам птицетазовых, значительно 
длиннее передних и оканчива
лись четырьмя короткими паль
цами, которые были покрыты 
копытами (рис. 1 8 1  У); внутрен
ний палец в некоторых случаях, 
повидимому, испытал редукцию.
В передней конечности присут
ствовали все пальцы, но наруж
ные два были редуцированные 
(рис. 1 8 1  С).

Еще сбвсем недавно о родословной этих форм не было известно ничего. 
Однако недавние исследования в Монголии открыли небольшого примитив
ного представителя рассматриваемого подотряда, — Protoceratops (рис. 1 8 6 ) ;  
были найдены многочисленные образцы этой формы от невылупившихся 
еще зародышей до взрослых особей' и даже несколько «гнезд» с яйцами. 
Protoceratops не оправдывает своего названия, так как он не имеет ни ма
лейших признаков рогов, но зато у него был хорошо развитый «воротник», 
правда, с окнами. Строение «воротника» у этой формы показывает, что он 
возник первоначально вследствие втягивания задней части височной обла
сти, связанного с усилением челюстных мускулов; защитная же функция 
«воротника» была вторичной. Весьма примитивной чертой Protoceratops 
является присутствие зубов на praemaxilla.

О более ранних стадиях истории Ceratopsia мы не знаем ничего опреде
ленного. Однако найденный в более древних меловых слоях Монголии Psit- 
tacosaurus— маленький двуногий динозавр, — не обнаруживающий никаких 
признаков рогов или «воротника», имел большой клюв (самое название 
указывает на сходство с попугаями) и другие признаки, которые говорят 
в пользу родства с Ceratopsia.

Как ни многочисленны были рогатые  ̂динозавры в верхнемеловую эпоху, 
они совершенно исчезли к концу периода, подобно всем другим" группам 
динозавров.

Все крупные группы динозавров, за исключением стегозавров, продол
жали существовать в конце мезозоя, но к началу кайнозоя все они исчезли. 
Закончилось господство динозавров; век пресмыкающихся пришел к своему 
концу.

Р и с. 186. В и д  ч е р е п а  Protoceratops с  д о р за л ь 
ной стор он ы  (прим и тивны й п р ед с т а в и т ел ь  п о д 
о т р я д а  Ceratopsia и з  М онголии). М олодой эк зем 
пл яр . О ри гинал  и м еет  в д л и н у  в м е с т е  е  „ворот
н и к ом ” около 35 см. О б ъ я с н е н и е  со к р а щ ен и й  

см . п о д  р и с. 86. (По Г р ег о р и  и М уку.)



Г Л А В А  X

З В Е Р О П О Д О Б Н Ы Е  П Р Е С М Ы К А Ю Щ И Е С Я

Млекопитающие отвоевали у рептилий господство над землей в сравни
тельной поздний' геологический момент; это может привести к предположе
нию, что та ветвь, от которой произошли млекопитающие, развилась в отно
сительно недавний момент истории пресмыкающихся. В действительности 
же имело место как раз обратное. Звероподобные рептилии, объединяемые 
в подкласс Synapsida, были одной из древнейших по времени появления 
групп рептилий и прошли высшую точку своего развития до появления на 
земле первого динозавра.

Примитивные синапсиды существовали уже в верхней части верхнего 
карбона и им принадлежала главная роль в адаптивной радиации архаиче
ских рептилий в пермском периоде. Центральные типы были плотоядные, 
но развились также и травоядные и формы, питавшиеся беспозвоночными 
животными. К этой группе принадлежало большинство всех известных нам 
пермских рептилий; в это время все ветви пресмыкающихся, за исключе
нием котилозавров, были представлены лишь небольшими и, повидимому, 
редкими формами.

В триасе, однако, условия изменились. Быстро исчезли травоядные 
типы, а плотоядные формы были замещены развивавшейся группой дино
завров. В течение этого периода количество Synapsida быстро сокращалось, 
а к  концу его они исчезли. Много миллионов лет прошло до того' момента, 
когда происшедшие от Synapsida млекопитающие заняли господствующей 
положение.

Разнообразные синапсиды покрывают весь тот огромный, в морфологи
ческом смысле, пробел, который существует между родоначальными пре
смыкающимися, с одной стороны, и формами, крайне похожими на млеко
питающих, с другой; поэтому едва ли можно ожидать, что у всех членов 
подкласса окажется много общих характерных признаков. Центральную 
часть группы, как мы уже сказали, представляли плотоядные формы. За
мечается развитие озубления в сторону диференциации зубного ряда, —раз
витие различных типов зубов, соответствующих различным функциям; этот 
процесс достиг наивысшего выражения у млекопитающих. Кроме того, 
у Synapsida наблюдается развитие в сторону совершенствования примитив
ного неуклюжего строения конечностей1, наблюдаемого у котилозавров. 
Здесь, однако, развитие шло исключительно в сторону улучшения четверо
ногой локомоции; развитие в сторону двуногости или бипедализма, т. е. дву
ногого хождения, здесь (в противоположность архозаврам) не наблюдается.

Характерным признаком группы является присутствие единственной бо
ковой впадины в височной области — черта, которая не наблюдается ни 
в одной из остальных групп рептилий. Первоначально эта впадина зани
мала низкое положение на черепе и была мала; над ней смыкались задне- 
глазничная и чешуйчатая кости; у более прогрессивных форм, однако, она 
увеличилась и распространилась наверх, до теменной кости. Пинеальное 
отверстие сохранилось почти у всех Synapsidae. Какой бы то ни было ушной 
вырезки не было, а стремечко выступало наружу и сочленялось с квадрат
ной костью, как у капторинид (см. стр. 121). Барабанная перепонка, пови- 
димоцу, переместилась значительно книзу по боковой стороне головы и 
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у многих синалсид помещалась в  вырезке угловой кости (angulare) близ 
задней стороны нижней челюсти. Редукция черепных элементов была срав
нительно незначительная, но коясные supraoccipitalia {в большинстве слу
чаев сросшиеся в одну кость) были вместе с tabularia оттеснены вниз к зад
ней стороне черепа, а у прогрессивных форм сократилось число элементов, 
окружающих глазницу. Позвонки были первоначально амфицельные. На 
всем протяжении туловища ребра были двуглавые (имели двойное соедине
ние с позвоночником). В плечевом поясе обычно было два каракоидных 
элемента (рис. 187); появился новый, задний элемент в дополнение к перед
нему, который у большинства прочих рептилий является единственным.

Р и с . 187. П л ея ев ы е п о я са  Synapsida и  Mammalia. А  — Ophiacodon и з  
о т р я д а  Pelycosauria. В  —  Каппетеуегга и з  о т р я д а  Therapsida. С —  Огпг- 
thorhynchus и з  о т р я д а  Monotremata. D  —  Didelplvys и з о т р я д а  Marsu- 
pialia. ас —  acrom ion; с — coraco id eu m ; cl —  c la v ic u la ;  cth—e le ith ru m ;  
g — г л е н о и д н а я  ям ка; pr  — procoraco id eu m ; s —  sc a p u la . (Л  —  по У ил- 

л и ст о н у , В — по П и р со н у .)

Р и с . 18S. Varanops, м ал ен ь к и й  н и ж н еп ер м ек н й  п е л и к о за в р . Д л и н а  —  ок ол о
0.5 м. (П о У и л л п стон у .)

Всегда сохранялся кожный плечевой пояс, у более древних форм обычно 
содержавший e l e i t h r u m .

Всю эту группу, быть может, следовало бы разделить на значительное 
число равноценных групп. Однако примитивные нижнепермские формы 
в обилии встречаются лишь в красноцветных толщах штата Тексас Север
ной Америки (реже в Европе), а более поздние пермские и триасовые типы 
были находимы почти исключительно в южноафриканской толще Карру 

( K a r r o o )  и в СССР. Такое распределение может быть положено в основу не 
совсем правильного, но практически довольно удобного подразделения на 
два отряда: Pelycosauria (или Theromorplia) — примитивные формы и Thera
psida — прогрессивные южноафриканские формы.

Пеликозавры. Примитивные синапсиды относятся к числу самых обык
новенных ископаемых животных красноцветной толщи Тексаса, относя
щейся к верхнему карбону и нижней перми. Одним из наиболее примитив
ных представителей группы был Varanops (рис. 188) — небольшая форма 
длиною менее 1 .if вместе с хорошо развитым хвостом. По пропорциям 
тела эта форма напоминает многих ящериц. По внутреннему же своему 
строению она во многом сходна с котилозаврами, от которых она произошла 
Конечности, правда, были длиннее и тоньше, чем у котилозавров, но все же
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они были похожи на конечности этих последних по большинству своих 
признаков. Второй коракоидный элемент плечевого пояса у примитивных 
пеликозавров варьировал по своему строению; у Varanops он был еще пе- 
окостеневающим. Невральные дуги у пеликозавров (рис. 189) были (как 
у большинства рептилий) уже, чем у котилозавров, а верхние остистые от
ростки несколько выше. In tercentra  продолжали еще существовать на всем 
протяжении позвоночного столба. У большинства пеликозавров из чешуй,

покрывавших брюшную 
сторону их предков, раз
вились брюшные ребра. 
Рыло было довольно 
длинное, а череп, пожа
луй выше и уже, чем у 
котилозавров. У Vara
nops, Mycterosaurus (рис. 
190) и у других при
митивных пеликозавров 
вдоль краев челюсти тя
нулся ряд почти одина
ковых заостренных зу
бов. Схема строения нёба 
у пеликозавров (рис. 191) 
примитивная, напоми
нающая строение нёба у 
ящериц и Sphenodon', на 
птеригоидах были хоро
шо развиты краевые зо
ны с зубами.

Ophiacodon из красноцветной толщи Новой Мексики немного крупнее 
только что рассмотренных форм, представляет собою несколько более про
грессивный тип (рис. 192, 187 А, 189, 203 А, 204 А, 205 А). Череп у него был 
очень высокий! и узкий; зубы у переднего конца верхнечелюстной кости 
(maxilla) немного крупнее своих со
седей.

Следующую стадию представляет 
Sphenacodon (рис. 193) из тех же от
ложений. У этой формы, так же как 
у описанной ниже, в зубном ряду про
изошла значительная диференциация.
В верхней челюсти впереди распола
гались умеренной величины «захваты
вающие» зубы, а далее, позади свобод
ного от зубов промежутка, в который 
входил большой зуб нижней челюсти, 
помещались у переднего конца верх
нечелюстной кости один-два увеличенных колющих клыка и ряд более мел
ких щечных зубов. Такая диференциация зубов напоминает развитие зубов, 
наблюдаемое у родственных, но геологически более молодых южноафрикан
ских типов и их потомков — млекопитающих.

Dimetrodon (рис. 191, 194, 200 А, 201 А И 202 А) был животным, по 
большинству признаков вполне схожим с только что рассмотренной фор
мой, хотя он достигал несколько большей величины; у некоторых экземпля
ром череп имел почти 0,5 м длины. Он является одним из наиболее обыч
ных ископаемых животных пермских отложений Тексаеа, где он в свое 
время был самым крупным и самым сильным плотоядным. Мы видим 
у него замечательную специализацию, которая показывает, что диметродон 
отклонился от главной линии эволюции синапсид: невральные шины по
лучили у него огромное развитие, возвышаясь над позвоночным хребтом 
почти на 1 м. При жизни эти шипы были, несомненно, соединены кожей,. 
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Р и с . 190 . Ч е р е п  н е б о л ь ш о го  п е л и к о за в р а  
Mycterosaurus. Д л и н а — ок о л о  8 см. О б ъ я с 
н е н и е  с о к р а щ е н и й  см . п о д  р и с . 86. (П о  

У и л л и с т о н у .)

Р и с . 189. П озв он к и  п р и м и т и в н о г о  п е л и к о за в р а  Ophia
codon. А , В  —  з а д н и е  ш ей н ы е  п о зв о н к и . В и д  с б о к у  и  
о п е р е д и , аг—  п е р е д н я я  зи г а п о ф и за ; с —  c a p itu lu m  р ебр а;  
гс —  in te r c e n tr u m ; pz  —  з а д н я я  зи га п о ф и за ; t —tu b e r c n lu m  
р е б р а ;  tp  —  p r o c e s s u s  t r a v e r s u s ;  С— a t la s  и  a x is ;  м ы щ е 
л о к  ч е р е п а  о б о зн а ч е н  п р ер ы в и с т о й  л и н и е й , cl, с2 —  т е л а  
a t la s  и a x is ;  Н, ii2 —  in te r c e n tr a  a t la s  и  a x is ;  nal, na2 —- 
н е в р а л ь н ы е  д у г и ; рг  —  p r o a t la s ,—  н е в р а л ь н а я  д у г а ,  т ел о  
к о т о р о й , п о в и д и м о м у , вош ло в  с о с т а в  о сн о в н о й  за т ы 

л о ч н о й  к о ст и . (П о К э й з у  и  У и л л и с т о н у .)



образуя парусовидную структуру; функция этого образования остается: 
пока неизвестной.

Кроме этих плотоядных, в красноцветной толще были и другие пелико
завры. Eclaphosaurus (рис. 195 и 196) имел, как и диметродон, длинные

Р и о . 191. Ч ер еп  н и ж н еп ер м ск о го  п ел и к озав р а  Dimetroden (ком п ози ц и я). О б ъ я с
н е н и е  со к р а щ ен и й  см . п о д  рис. 86.

Р и с . 192. Ophiacodon, п е л и к о за в р  и з  п ер м о-к ар бон а  С ев ер н о й  А м епики . 
Д л и н а  —  п оч ти  2 м. (По К эй зу  и У и л л и ст о н у .)

Р и с . 193. SpJienacodon, к р уп н ы й  н и ж н еп ер м ск и й  п ел и к о за в р . Д л и н а  ориги
н а л а —  почти 2  м. (По У и л л и с т о н у .)

шипы, но на них были и поперечные отростки. У этого животного шипьг 
развились независимо от диметродона, от которого оно заметно, отличалось 
во многих отношениях, в особенности своим озублением. Нёбо и внутренняя 
сторона нижней челюсти покрыты многочисленными мелкими зубами; пища
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■его состояла быть может из каких-то беспозвоночных. Oasea (рис. 197) была 
небольшая форма, которая имела мало общего с остальными пеликозаврами, 
за исключением характера височной впадины. Тело было толстое и бочен- 
кообразное; череп был очень короткий' и широкий, с большим пинеальным 
глазом. Нёбо было покрыто мозаикой мелких зубов, что говорит за траво- 
яднссть этого животного.

Эти разнообразные пеликозавры существовали только в верхней части 
верхнего карбона и в нижней перми; в обилии они встречаются только

Р п с . 194. Dimetrodon, н и ж н е п е р м с к и й  п е л и к о за в р  с  д л и н н ы м и  о с т и 
сты м и  о т р о стк а м и . Д л и н а  о р и ги н а л а  —  почти 2 м

в Тексасе, но известно, что они жили также в Европе, и возможно, что они 
имели широкое распространение 1 (мы почти ничего не- знаем о нижнеперм
ских пресмыкающихся других областей). Dimetrodon и большинство других 
форм из красноцветной толщи были, несомненно, специализированными 
формами и скоро исчезли. Но от каких-то менее крупных и более примитив
ных пеликозавров произошли, надо полагать, более прогрессивные и более 
подобные млекопитающим синапсиды, которые переживали расцвет на 
всем протяжении следующего периода.

Therapsida. В этот отряд могут быть объединены многочисленные звере
образные формы, которые лучше всего известны из богатых окаменелостями 
пластов Карру (Karroo); эти формы переживали расцвет от средней перми

1 С л е д у е т  о тм ети ть  н а х о д к у  п ел и к о за в р о в  (Mesenosaurus) в п е р м ск и х  о т л о ж ен и я х  
■Сев 'ри ого  кр ая . Л. Д.
18В



до нижнего триаса, ограниченное число их дожило до конца триаса. К этой 
группе принадлежат все плотоядные пресмыкающиеся нижней перми, 
а также множество травоядных 
форм. Эти формы настолько раино- 
образны, что их нередко группи
руют в несколько самостоятельных 
(хотя и тесно связанных) отрядов.

Абсолютных отличительных при
знаков всей группы — мало, так 
как эта последняя испытала значи
тельную радиацию. Эволюция глав
ной линии терапсид хороню иллю
стрируется строением одной из позд
нее появившихся и более прогрес
сивных форм.

Строение Cynoiriiatluis (рис. 198 и 
199). Cynognathus — нижнетриасо
вый представитель терапсид, кото
рый, как мы заметим в дальнейшем, 
является членом группы весьма по
добных млекопитающим цинодонтов.
Это пресмыкающееся было довольно 
легко построенным и, повидимому, 
активным четвероногим плотояд
ным длиною до 1,5 .V.

В черепе еще присутствует ма
ленькое пинеальное отверстие. Мно
гие терапсиды имеют небольшой 
срединный костный элемент, пред- 
тсменную кость, которая связана 
с этим отверстием; у циногнатуса, 
однако, эта кость отсутствует. Ви
сочная впадина сильно расширена
и подымается до теменной кости, заднеглазничная и чешуйчатая кости уже 
не соприкасаются друг,с другом над этой впадиной. Окологла-зничный ряд

Р п с. 196. Ч ер еп  п ел и к о за в р а  Ednphosavrus. 
Д л и н а  ор и ги н а л а  (ч ер еп а ) около 15 см. О бъ 
я с н е н и е  сок р ащ ен и й  см . п о д  ри с. 86. (П о  

У и л л н стон у .)

' Р н с . 197. C'asea, н ебольш ой  с в о ео б р а зн ы й  н и ж н еп ер м ск и й  п ел и к озавр . Д л и н а —
около 1 м. (П о У и ллн стон у.)

костей редуцировался; предлобная и слезная кости малы, а заднелобная 
исчезла. Квадратноскуловая кость мала и тесно прирастает ко столь же 
редуцированной квадратной; обе эти кости довольно слабо соединены
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с остальным черепом. На нижней стороне черепа прежде всего бросается 
в глаза развитие вторичного нёба. Оба предсошника срастаются в единое 
образование, от которого по срединной линии отходит отросток. Продолже
ниями предчелюстных, верхнечелюстных и нёбных костей образована пла-

Р и с . 199 . Ч ереп  Cynognathus (и з  Cynodontia). Д л и н а  о р и г и н а л а  —  около 45 см. 
О б ъ я с н е н и е  с о к р а щ е н и й  см . п о д  р и с . 8 6 . (П о С и лею , Б р у м у  и У о т со н у .)

Р и о . 200 . Н и ж н и е  ч ел ю сти  Synapsida с  в н у т р е н н е й  стороны ; А  —  п ел и 
к о з а в р а  Dimetrodon; В — -п р и м и т и в н о го  ц и н о д о н т а  Cynarioides; С —  ц и н о -  
д о н т а  Cynognathus. О б ъ я с н е н и е  с о к р а щ е н и й  см . п о д  р и с. 86 . (А  —  по  

У и л л и ст о н у , Б  — по Б р у м у , С —  по Б р у м у  и У о т со н у .)

стинка, которая лежит горизонтально ниже прежнего уровня крыши рта, так 
что образуется твердое вторичное нёбо, а хоаны (внутренние 1|оздри) пере
мещаются назад через пространство, находящееся над этим вторым нёбом, 
йнтерптеригоидных впадин уже нет, так как оба птеригонда срослись друг 
с другом в одно сплошное образование под передним концом черепной ко
робки; парасфеноид сохраняется в своем старом положении выше них и 
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между ними. Птеригоиды укоротились и больше уже не протягиваются на
зад к квадратным костям, хотя расположенные выше них эпиптеригоиды 
могут продолжаться назад до этих последних.

Затылочный мыщелок разделился и представляет двойное образование, 
в противоположность примитивному одиночному мыщелку. Затылочная по
верхность черепа является почти сплошной пластинкой, состоящей из сое
диненных затылочных костей и opisthotica вместе с лежащими выше кож
ным supraoccipitale и tabularia. В дополнение к обычным костям черепной 
коробки эпиптеригоид образует плоскую пластинку, примыкающую к череп
ной коробке впереди prootieimi, а в более передней части имеется, повиди- 
мому, пара костей, соответствующая орбитосфеноидам млекопитающих. 
Стремечко тянется в виде тонкой палочки от отверстия внутреннего уха 
к квадратной кости.

Присутствуют все кости примитивной нижней челюсти (рис. 200 С); но 
зубная кость сильно увеличилась за счет других элементов, и от нее отхо
дит большой отросток назад и 
вверх, почти касающийся че
шуйчатой кости. Зубная си
стема диференцированная: она 
состоит из небольшого числа 
захватывающих зубов, — кото
рые можно сравнить с чело
веческими резцами,—в предче
люстной кости и в передней 
части зубной кости, очень 
большого клыка и ряда щеч
ных зубов, большинство кото
рых имеет по нескольку бугор
ков. Зубы, находившиеся на 
внутренней части челюсти и 
на нёбе, исчезли. Изучение об
разцов некоторых других те- 
рапсид указывает, что зубы у 
них не замещались неограни
ченное число раз, как это бывает 
у обыкновенных рептилий, и что у этих форм зубы сменялись только один 
раз; условия смены зубов у Cynoqnatlms еще не изучены. Подобной сменой 
зубов формы эти напоминают млекопитающих, у которых молочные зубы 
сменяются одной только серией постоянных зубов.

В  позвоночнике исчезли i n t e r c e n t r a ,  хотя тела позвонков остаются амфи- 
цельными. Свободно подвижные двуглавые ребра имеются на всем протя
жении от шеи до основания хвоста.

Примитивная растопыренная постановка ног (рис. 201) сильно измени
лась у прогрессивных тералсид. Локоть переместился назад, а колено впе
ред, так что ноги начали занимать положение под туловищем, — при таком- 
положении им легче поддерживать это последнее. С этим связаны многие 
изменения в мускулатуре и в форме отдельных костей. Плечевой' пояс 
(рис. 187 В) продолжает состоять из кожного пояса, в который входят меж- 
ключица и ключицы (клейтрум исчез), и первичного пояса из лопатки и 
двух коракоидных элементов. Передний край лопатки отвернут кнаружи 
(начало возникновения гребня, свойственного млекопитающим), и ключица 
прикрепляется к отростку, выступающему у нижнего конца гребня. В тазо
вом поясе (рис. 202 С) подвздошная кость вытягивается скорее вперед, чем 
назад (последнее положение является примитивным), в связи с изменением 
положения мускулов, и прикрепляется к. возросшему числу крестцовых ре
бер. Лобковая и седалищная кости передвинулись назад (что также связано 
с изменением в положении мускулов); между ними появилось отверстие, 
которое частично разделяет их. На бедренной кости (рис. 203 В) головка раз
вивается скорее сбоку, чем на конце этой кости, в связи с тем, что она по-
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Р и с. 201. П л еч ев ая  кость  у  Synapsida п у  Mammalia. 
В и д  с  д о р за л ь н о й  стороны . А  —  п ел и к озав р  Bime- 
trodon. В  —  пели к озавр  Edaphosaurus. С—  ц и н о д о н т  
(IBiademodon). В  —  оли гоценовы й Baphoenus из  
Canidae. ent —  foram en  e n te p ic o n d y la r e ;  ер —  fo r a 
m en e c te p ic o n d y la r e ;  h —  головк а; м —  су ст а в н а я  
(со ч л ен о в а н н а я ) п о в ер х н о сть  д л я  л ок тевой  к ости  

(u ln a ). (С —  по У о т со н у , В — по Т эт ч ер у .)



вернута кпереди; а на наружной стороне имеется большой трохантер для 
мускулов, которые идут от подвздошной кости. Пальцы, за исключением 
первого, имеют почти одинаковую длину в связи с тем, что конечностям

Р и с . 2С2. Т а зо в ы й  п о я с  у  Synapsida и  у  Mammalia. А — п ел и к о за в р  Dimetrodon. В —  Ly- 
cacnops и з Gorgonopsia. С — Cynognathus its Cynodontia. D —  Ornithorhynchus. и з  м л ек о
п и т а ю щ и х  о т р я д а  Monotremata. F —  Didelphys и з  Marsupialia. F — м и оц ен овы й  Daphoeno- 
do/i и з  Canidae. a —  a c e ta b u lu m : il —  iliu m ; m -— с у м ч а т а я  к ость ; dbt —  fo ra m en  o b tu ra to -  
rium , у в ел и ч и в аю щ и й ся  д о  р а зм ер о в  о к н а  у  Therapsida и Mammalia-, р  —  p u b is . (В  —  по

Б р у м у . С — по Г р ег о р и  и  К э м п у , F  —  по П е т е р с о н у .)

Р и с . 203. Б е д р е н н а я  к о ст ь  (fem u r) у  
зв е р о п о д о б н ы х  р еп ти л и й  и м л ек оп и 
та ю щ и х . А  —  п е л и к о за в р  Ophiaco- 
don\ В  —  ц и н о д о н т; С — о д и го ц ен о -  
вы й Daplioenus и з  Canidae. g t —-боль, 
ш ой т р о х а н т е р ; h —  гол о в к а  бедр ен ,. 
ной  кости; It —  м ен ьш и й  т р о х а н т е р .( 
t3 —  т р ети й  т р о х а н т е р . (А  —  по К эй 
ву и У и л л и ет о н у , В  —  по У о т со н у , 

С —  по Т эт ч ер у .)

Р и с . 204 . M anus у  зв е р о п о д о б н ы х  р еп ти л и й . А  —  п е
л и к о за в р  Ophiacodon. В — Lycaenops и з  Gorgonopsia 
С—Ericiolaeerta и з  Bauriamorpha. (А  —  п о  К эйву и 

У и л л и е т о н у , В  —  по Б р у м у , С —  по У 'отсону).

свойственно передне-заднее движение; каж
дый имеет лишь по три функционально 

•самостоятельных фаланги. В этом нельзя 
не видеть сходства с млекопитающими, но
у Cynognathus и родственных ему форм 

сохраняется прежняя, характерная для рептилий, фаланговая формула 
2—3—4—5—3, так как в третьем и в четвертом пальце сохраняются руди
менты лишних фаланг (рис. 204 В и 205 В).
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Скелет такого пресмыкающегося во многих отношениях приближается 
к скелету млекопитающих. Было бы интересно выяснить, не похожи ли эти 
формы на млекопитающих в такой же степени и по другим признакам; но
мы почти ничего не знаем о других системах органов этих животных, за ис
ключением лишь того, что головной мозг у них продолжал быть маленьким 
и, повидимому, имел строение, характерное для рептилий. Теплокровность 
млекопитающих связана, повидимому, с их активным образом жизни. Ак
тивность была, кажется, основным моментом в эволюционном развитии этих 
плотоядных терапсид, и возможно, что это физиологическое изменение уже 
началось. Холоднокровное 
пресмыкающееся может без 
вреда для себя на время пре
кратить дыхание, но млекопи
тающее не может делать этого.
Вторичное нёбо млекопитаю
щих, повидимому, является 
приспособлением, устраняю
щим возможность задержки 
дыхания во время процесса 
жевания; с этой точки зрения 
заслуживает внимания присут
ствие вторичного нёба и у про
грессивных терапсид. Мы, ко
нечно, не знаем, не начали ли 
у них чешуи .заменяться волосами. Не знаем мы также ничего и о процес
сах размножения, существовавших у этих ископаемых форм, но поскольку 
наиболее примитивные из современных млекопитающих остаются еще яйце
кладущими формами, это последний способ размножения был, повидимому.

Рио. 206. Ч ер еп  у  н ек отор ы х п р им и тивны х Therapsida. А  —  Anningia. Д л и н а  
ч ер еп а  окол о 7,5 см. В —  д р о м а за в р  Galepus. Д л и н а  ч ер еп а — около 4  см. О б ъ я с- ч 

н ен и е со к р а щ ен и й  см . п од  рис. 86. (По Б р у м у .)

свойствен также и Cynognatlius. Забота о потомстве представляется при
способлением более древнего происхождения, но мы не знаем, была ли она 
уже у прогрессивных терапсид.

Примитивные терапсищы. Рассмотренный нами циногнатус является од
ной из прогрессивных форм звероподобных рептилий; теперь мы можем 
обозреть ранние стадии истории этих последних, а также познакомиться 
с разными боковыми ветвями, отходящими от основной ветви терапсид.

Anningia (рис. 206 А) — маленькая форма, которая, к сожалению, из
вестна лишь по одному неполному черепу. Она была найдена в среднеперм
ских отложениях Южной Африки; это — один из древнейших и, повиди
мому, самый примитивный из терапсид. Форма эта во многих отношениях 
напоминает мелких пеликозавров. Все зубы были почти одной и той же 
длины, зубная кость была не очень велика, квадратноскуловая н квадрат
ная кости были еще хорошо развиты, присутствовала заднелобная кость; 
заднеглазничная и чешуйчатая кости еще сходились над височной впади-
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Р ис. 205. P e s  у  зв ер о п о д о б н ы х  рептилий . А  —  п е 
ли к озавр  Ophiacodon. В  —  Lycaenops и з  Gorgonopsto.. 
С — Whaitsia и з Therocephalia. (А —  по К эй зу  и  У и л -  

л и ет о и у ; В, С —  по Б р у м у .)



ной, а затылочный мыщелок был одиночный. Присутствие отдельной пред- 
теменной кости в области пинеального отверстия указывает на то, что мы 
имеем перед собою настоящего, хотя и примитивного, представителя терап- 
сид.

В Южной Африке найдено несколько маленьких пермских форм, объеди
няемых под названием Dromamuria; это были, повидимому, представители 
очень древней боковой ветви терансид. Череп такого дромазавра, как Gale- 

pus (рис. 206 В), имеет многие из примитивных признаков аннингии, напри-

Рго.' 207. С к ел ет  д и н о ц е ф а л а  Jonkeria. О р и ги н ал  и м е е т  д л и н у  ок о л о  4  м. (П о Б р ум у .)

Р и с . 203. Ч ер еп а  д и н о ц еф а л о в . А  —  Jonkeria. В и д  с б о к у . Д л и н а  ч е р е п а  —  окол о 73 ем.
В  —  В  inophoneus. В и д  с о  с т о р о н ы  н ё б а . Д л и н а  ч е р е п а — ок ол о 7 1  см. С —  Delphinognathus.
В и д  ч ер еп а  с  боковой стор он ы . Д л и н а — ок о л о  38  см. О б ъ я с н е н и е  со к р а щ ен и й  ем . п о д

р и с. 86. (П о Б р у м у .)

мер — маленькую височную впадину. Зубы не обнаруживают никаких при
знаков диференциации, а у одного рода они даже исчезли. Посткраниальный 
скелет (у аннингии он не известен) у этих маленьких рептилий был совсем 
примитивный и в некоторых отношениях похожий на скелет пеликозавров. 
Была, однако, одна прогрессивная особенность, которая заключается в сле
дующей редуцированной фаланговой формуле: 2—3—3—3—3.

Диноцефалы. Подотряд Dinocephalia является древнейшей из групп те- 
рапсид, занявших выдающееся положение. Это были крупные формы, из
вестные главным образом из средней перми Южной Африки, но найденные 
также на востоке Европейской части OGCP. Название подотряда указывает 
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на характерное куполовидное костное утолщение крыши головы. Если 
оставить в стороне эту своеобразную особенность, то в остальном череп был 
довольно примитивным и похожим на череп пеликозавров; такими прими
тивными чертами являются: одиночный затылочный мыщелок, отсутствие 
вторичного нёба, примитивные парные предсошники и довольно маленькая 
зубная кость. Произошел, однако, ряд изменений, характерных для терап- 
сид, например — сращение птеригоидов и редукция квадратноскуловой 
кости. Конечности были заметно повернуты кнутри, под туловище, но пояса 
конечностей были еще совсем при
митивными. Фаланговая формула 
неизвестна, но, по всей вероятности, 
была примитивной.

Известны два основных типа 
диноцефалов. К первому типу, пред
ставителями которого являются Т%- 
tanosuchus, Dinophoneus (рис. 208 В)
И Jonleeria (рис. 207 и 208 А), отно
сятся плотоядные формы едиферен- 
цированной зубной системой, вклю
чающей большие клыки; ко второму 
типу, представленному такими фор
мами, как Tapinocephalus, Moschops,
Belphinognathus (рис. 208 (7), при
надлежат травоядные животные 
с маленькими зубами. Обе группы 
довольно обычны в среднепермских 
пластах Карру. Почти все были 
крупными формами; диноцефалы — 
крупнейшие звероподобные репти
лии. Они являются самыми круп
ными из известных нам пермских 
животных; из их современников 
только парейазавры соперничали 
с ними по величине. Парейазавры 
являлись, по всей вероятности, глав
ным источником питания плотояд
ных диноцефалов, травоядные же 
диноцефалы, вероятно, соперничали 
с парейазаврами в добывании рас
тительной пищи. Большинство ди
ноцефалов было в стороне от фило
генетической линии, ведущей к бо
лее новым группам терапсид, но не
которые из менее крупных плотоядных диноцефалов, кажется, лишь не
значительно отклонились от главной ветви.

[Диноцефалами богаты некоторые местонахождения верхнепермской 
фауны Восточнорусской впадины. Из найденных здесь диноцефалов упо
мянем Denterosaurus и TitanopJioneus. Из травоядных же здесь был найден 
Chmosaurus-]

Днцинодонты. Наиболее отклоняющимися, аберрантными из терапсид 
были «двухклыковые» подотряда Dicynodontia', из всех терапсид они до
стигли наибольшего распространения, правда, на короткое время. Они появи
лись в средней перми, а в верхней перми и в самом нижнем триасе они 
были гораздо более обыкновенными животными, чем все остальные репти 
лии. Они встречаются не только в Южной Африке, но и в верхней перми 
ССОР и Шотландии; кроме того, обломки таких форм были найдены в три
асовых отложениях как Азии, так и Северной Америки.

Своеобразна зубная система этих форм. У немногих из более примитив
ных их представителей были небольшие коренные зубы; но в большинстве

Р и с . 209. Ч е р е п а  Iherapsida. Л  —  Lycosuchus 
и з Therocephalia. Д л и н а  ч е р е п а — ок ол о 28  см. 
В —  Вампа и з  Bauriamorpha. Д л и н а  ч е р е п а  —  
ок ол о 15 см. С —  Dicynodon kolbei и з  Dicyno
dontia. О б ъ я с н е н и е  сокращ ' ний см . п о д .  

р и с . 86 . (П о Б р у м у .)
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случаев у них сохранялись только очень большие верхние клыки, и даже 
эти последние у большинства родов существовали, невидимому, только 
у самцов. Челюсти, несомненно, были покрыты роговым слоем, образуя 
«клюв», как у черепах.

Череп обнаруживает значительную специализацию, он был широкий и 
плоский со своеобразной выпуклостью в щечной области. Наблюдается за
чаточное вторичное нёбо, а также имеются и другие «прогрессивные» при
знаки. Однако заднеглазничная и чешуйчатая кости все еще сходились над 
височной впадиной. Посткраниальный скелет был «прогрессивного» харак
тера; он во многих отношениях похож, на скелет такой' формы, как Супо- 
gnathus, хотя конечности были довольно коротки. Фаланговая формула 
была доведена до характерной для млекопитающих: 2—з—3—3—3.

Дицинодонты были, вероятно, болотными травоядными животными; 
одна форма Lystrosaurus была, повидимому, несколько водной: по своему об
разу жизни, а потому она и была названа «пресмыкающимся тюленем». Ве

личина этих форм колеблется значительно: от видов с черепом не более 
2,5*—5. см в длину до форм, имевших череп длиною около 60 см.

Многие из разнообразных пермских форм относятся к роду Dicynodon 
(рис. 209 О), содержащему свыше пятидесяти описанных форм. Каппетеуе- 
ria (рис. 210) была крупной триасовой формой. Эти безобидные травояд
ные, повидимому, хорошо держались против своих плотоядных родичей, 
но исчезли с появлением крупных хищных архозавров еще в триасовом 
периоде.

Tlieriodontia. Типичными терапсидами являются формы, образующие 
подотряд Theriodontia; Cynognathus был одним из более «прогрессивных» 
представителей этой группы.’ Подобно этой форме, все териодонты были 
активными плотоядными животными средней или небольшой величины 
с диференцированной зубной системой; по строению конечностей они до
вольно схожи с млекопитающими. Все описанные формы этой группы про
исходят, за исключением немногих видов, из верхней перми СССР, — из 
пластов Карру Африки, где они впервые появились в средней перми и 
продолжали во множестве существовать до нижнего триаса.

На протяжении своей истории формы эти испытали много прогрессив
ных изменений и значительную дивергенцию. Среди териодонтов можно 
различать около четырех групп, составляющих два эволюционных ряда: 
Gorgonopsia ведут к Cynodontia, a Therocephalia — к Bauriamorplia.

Самыми примитивными из териодонтов были, возможно, Gorgonopsia, 
представителем которых может служить Scymnognathus (рис. 211); они были 
обычными животными в средней и верхней лерми. Группа эта обнаружи
те!;



вает много примитивных признаков. Заднеглазничная и чешуйчатая кости 
все еще сходятся друг с другом над височной впадиной; продолжает суще
ствовать заднелобная кость; вторичного нёба нет, хотя предсошники срос
лись в одно образование; затылочный мыщелок остается одиночным; зуб
ная кость не намного больше других элементов нижней челюсти, хотя ве
лика и имеет восходящую ветвь; посткраниальный скелет несколько при
митивнее и тяжелее построен, чем у цинодонтов; фаланговая формула все 
еще прежняя: 2— 3— 4—5—3, хотя «лишние» фаланги малы.

Р ис . 211. Череп Scymnognathus из Gorgono- 
psia. Вид со стороны дорзальной, боковой 
и вентральной. Оригинал имеет длину 
около 30 см. Объяснение сокращений ем. 

под рис. 86. (По Уотсону и Бруму.)

Рис. 211'. Череп Inostrancevia, предста
вителя Gorgonopsia из верхней перми 

СССР. (Река Северная Двина.)

Рис. 212. Прогрессивные представители 
Therapsida. А  ■— череп верхнетрнасового 
иктидозавра из Южной Африки. В — че
люсть Bromaiherhtm из верхнего триаса 
Северной Королины. Оригинал имеет дли
ну около 4 см. (А  — по Бруму, В  — по 

Симпсону.)

[В верхнепермских отложениях Северной Двины найдены остатки гор- 
ГОНОПСИЙ рода Inostrancevia (рис. 211') — формы, достигавшей 3 .« в длину. 
Это были хищники, которые имели весьма крупные клыки в верхней че
люсти; на задних зубах обособилось по нескольку зубцов].

Эти формы вели непосредственно к цинодонтам; описанный выше 
Cynognathus — типичный цинодонт. Он иллюстрирует прогресс, достигнутый 
в этой группе, в противоположность ее более примитивным родичам в от
ношении строения нёба, челюстей и других признаков. Формы эти сущест
вовали только в триасе, — в начале этого периода они были господствую
щими плотоядными. Они сильно варьировали по величине: самый малень- 
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кий цинодонт был лишь немного более крысы, а самый большой был вели
чиною с волка. Сильно варьировали задние, или щечные, зубы цинодонтов. 
В противоположность большинству других терапсид, зубы у них обычно 
имели несколько бугорков; в некоторых случаях жевательная поверхность 
по своему развитию очень напоминает жевательную поверхность зубов 
млекопитающих.

[Из верхнепермских отложений СССР (р. Северная Двина) были описаны 
Dwinia и Permocynodon. Эти формы принадлежат к самым древним и при
митивным родам цинодонтов].

Therocephalia (рис. 209 А) были современниками Gorgonopsia и во многом 
походили на них. Но они опередили Gorgonopsia и цинодонтов в одном от
ношении: они достигли уже характерной для млекопитающих фаланговой 
формулы 2—з—3—3—3 (рис. 204 С и 205 С). Одна из характерных особен
ностей этих форм заключается в присутствии впадин, прободающих нёбо.

Bauria (рис. 209 В) и родственные формы из нижнетриасовых отложе
ний составляют группу Bauriamorpha; эти формы являются столь же про
грессивными, как и цинодонты, а в некоторых отношениях даже опередили 
их, так как у некоторых членов этой группы дуга, ограничивавшая сзади 
орбиту, прорвана, как у примитивных млекопитающих, а пинеальный глаз 
исчез. Однако в других отношениях эти формы были менее прогрессивны, 
чем цинодонты; так, например, некоторые кости задней части нижней че
люсти у них сравнительно велики. Отроение нёба указывает, что эти формы 
развились из тероцефалов, а прогрессивные признаки, свойственные как 
этим формам, та® и цинодонтам, развились ъ обеих группах самостоятельно.

Геологически более молодые формы терапсид. В нижнем триасе прогрес
сивные териодонты переживали расцвет, но при появлении хищных дино
завров они исчезли, и из более молодых триасовых отложений известно 
очень немного остатков терапсид. Среди последних терапсид были, однако, 
некоторые небольшие формы, составляющие подотряд Ictidosauria, которые, 
невидимому, по своему строению были еще ближе к млекопитающим, чем 
предыдущая группа. До настоящего времени они известны лишь по немно
гим обломкам из верхнего триаса Южной Африки. У этих маленьких репти
лий, как и у некоторых бауриаморф, пинеальное отверстие, повидимому, 
исчезло, а орбита, вероятно, соединялась с височной впадиной; кроме того, 
из околоорбитного ряда костей исчезли не только заднелобная, но также и 
предлобная и заднеглазничная кости, вследствие чего крыша черепа при
обретала основные черты крыши черепа млекопитающих (рис. 212 А). Как и 
у других прогрессивных терапсид, развилось вторичное нёбо, но в данном 
случае оно гораздо больше напоминает вторичное нёбо млекопитающих. По 
существу сохранился только один характерный для пресмыкающихся при
знак, заключающийся в присутствии некоторых дополнительных элементов 
нижней челюсти, которые, однако, здесь чрезвычайно малы ( a n g u l a r e ,  s u p r a -  

a n g n l a r e ,  a r t i c u l a r e ,  p r a e a r t i c u l a r e ) .  Хотя посткраниальный скелет слабо изу
чен, но он, повидимому, был очень похож на посткраниальный скелет мле
копитающих. Весьма возможно, что эти формы были очень близки к на
стоящим предкам млекопитающих; в этих отложениях, весьма древнего 
возраста, из млекопитающих встречаются только Multituberculata.

Близки к млекопитающим, повидимому, также Dromatherium (рис. 212 5) 
и Microconodon, известные только по двум челюстям из триаса Северной Ка
ролины. Челюсти эти имели длину около 2,5 см и сохранились в виде одной 
лишь зубной кости. В челюсти было три резца, клык и около десяти щеч
ных зубов. Коренные зубы имели длинные узкие коронки с большим цен
тральным бугорком и с добавочными бугорками на склонах главного. Эти 
формы долго считались настоящими млекопитающими, с нижней челюстью, 
состоящей из единственной 'кости, вместо семи костей нижней челюсти 
у рептилий; это предположение, казалось, подтверждалось присутствием 
якобы двух корней на каждый коренной зуб. Однако недавно было устано
влено, что корни зубов еще не обнаруживают настоящего раздвоения и что 
хотя зубная кость была велика, тем не менее весьма вероятно, что в челю- 
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ста этих животных имелись и другие элементы. Эти малоизвестные формы 
были, возможно, терапсидами весьма прогрессивного типа строения.

История синапсид. Только что описанные разнообразные формы синап- 
сид почти заполняют весь эволюционный пробел между примитивными реп
тилиями и млекопитающими. В черепе более примитивных пеликозавров 
было мало признаков (помимо маленькой боковой височной впадины), от
сутствующих у котилозавров, но почти каждый характерный признак млеко
питающих можно найти у той или иной группы прогрессивных терапсид. 
Исчезло значительное количество костных элементов, исчез пинеальный 
глаз, сильно редуцировались квадратная и квадратноскуловая кости, рас
ширилась височная впадина, а у некоторых форм исчезла дуга, ограничивав
шая сзади орбиту. У более высоких форм затылочный мыщелок был двой
ным, как у млекопитающих, а нёбо по своему строению значительно при
ближалось к  нёбу млекопитающих. Элементы нижней челюсти ни в одном 
случае не были сокращены до одной лишь зубной кости, как это имеет 
место у млекопитающих; но остальные элементы стали совсем маленькими. 
Зубы диференцировались на резцы, клыки и коренные весьма сходны 
с млекопитающими, а по некоторым признакам у этих форм мог быть ха
рактерный для млекопитающих тип смены зубов.

Формы эти приближались к млекопитающим и по скелету конечностей. 
У пеликозавров конечности сохраняли примитивный характер, проксималь
ные их элементы отходили от тела в горизонтальном направлении. У более 
высоко стоящих терапсид конечности по существу были уже приведены 
к передне-заднему положению, свойственному млекопитающим, и испы
тали ряд морфологических изменений, которые являлись следствием этого 
изменения в положении конечностей; к  этим морфологическим изменениям 
относятся: развитие гребня и акромиона на лопатке, увеличение подвздош
ной кости в переднем направлении, развитие отверстия между лобковой и 
седалищной костями и редукция фаланг у некоторых представителей до 
формулы 2—3—3—3—3. У прогрессивных терапсид скелет был почти столь 
же «звероподобный1», как у такого примитивного • млекопитающего, каким 
является австралийский утконос.

Мы не можем категорически ответить на вопрос, какие именно тера- 
псиды были предками млекопитающих. Мы отметили, что такие характер
ные для млекопитающих признаки, как редукция фаланг и образование 
вторичного нёба, развились самостоятельно в нескольких группах терапсид. 
Иногда предполагают, что цинодонты были предками млекопитающих, но 
некоторые второстепенные черты их, повидимому, исключают эту возмож
ность. По всей вероятности, еще ближе стоят к млекопитающим некоторые 
малоизвестные формы из более молодых триасовых отложений. Возможно, 
что и эти формы окажутся- несколько в стороне от родословной линии 
млекопитающих. Но если нам и не удается пока точно выяснить детали 
филогенетической истории, то можно, повидимому, считать установленным, 
что предками млекопитающих были терапоиды.



Г Л А В А  XI

ПТИЦЫ

Птицы представляют собой самостоятельный класс позвоночных — A ves, 
но если оставить в стороне их способность летать и черты, связанные 
с этой способностью, то по своему строению они похожи на пресмыкаю
щихся. Птицы близки к архозаврам.

Перья-. Один старый автор называет птиц «возвеличенными рептили
ями». В действительности наличие перьев является почти единственной от
личительной чертой класса, так как почти для каждого другого признака 
можно найти соответствующий в какой-нибудь группе архозавров. Большие 
перья определяют контуры крыла, начинаясь с тыльной стороны предпле
чья и со сросшихся пальцев, которые представляют собою дистальную часть 
опоры крыла. На хвосте (который, как костное образование, очень короток) 
имеется развертывающийся веер мощных перьев, работающий как руль. Все 
остальное тело покрыто толстым слоем меньших, более мягких, перекры
вающих друг друга, перьев, обусловливающим хорошую изоляцию для удер
жания тепла тела.

Состоящий из перьев покров птиц кажется резко отличающимся от рого
вых чешуй, которые нормально покрывают тело у рептилий. В действитель
ности, однако, разница не так велика: перья представляют собою лишь ви
доизмененные чешуи, у которых края расщепились на множество тонки^, 
сцепляющихся друг с другом бородок.

Приспособления, к полету. В противоположность обычным пресмыкаю
щимся, птицы теплокровны; поддержание высокой температуры тела необ
ходимо потому, что полет требует большого расхода энергии в течение про
должительного периода. С теплокровностью, которая* требует большого 
расхода кислорода и эффективной кровеносной системы, связан тот факт, 
что сердце у птиц вполне разделено на четыре камеры, причем камеры, по
лучающие артериальную кровь из легких и отправляющие ее к телу, совер
шенно отделены от камер, принимающих венозную кровь от тела и перево
дящих ее к легким. То же самое наблюдается и у млекопитающих, но 
у птиц большая дуга аорты, которая несет кровь от сердца к телу, проходит 
ьверх и вниз в правой стороне грудной клетки, а не в левой, как у млеко
питающих и у человека.

Гнездование, представляющее противоположность обычному у рептилий 
отсутствию заботы о яйцах, повидимому, развилось тоже в связи с полетом. 
Яйца должны сохраняться теплыми для поддержания температуры тела 
у зародыша. Далее, в то время как молодое пресмыкающееся после вылун- 
ления само заботится о себе, необходимость воспитания птенцов для освое
ния сложных движений полета обусловила, повидимому, развитие заботы 
о птенцах и кормления их в гнезде. Из органов чувств для птиц наиболее 
важным является орган зрения, а не обоняния (последний для пресмы
кающихся и для большинства млекопитающих играет весьма значительную 
роль). Глаза у птиц велики, и в глазном яблоке обычно развиты склеро
тические пластинки. Головной мозг у птиц чрезвычайно увеличился по 
сравнению с головным мозгом рептилий; однако эго увеличение обусловли
вает, повидимому, не столько усиление интеллекта, сколько развитие цент-
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ров. связанных со зрением, равновесием и тонких мускульных координа
ций, необходимых для полета.

Скелет. В скелете (рис. 213) имеется много изменений, связанных с по
летом. Уменьшение удельного веса зависит не только от присутствия внутри 
тела воздушных мешков, соединяющихся с легкими, но и от того, что 
многие скелетные элементы, включая части черепа и шейные позвонки, 
плечевую и бедренные кости, являются полыми костями, которые запол
нены газом.

Крылья. Сильно изменились передние конечности, представляющие 
подлинную опору органов летания. У птиц есть длинная, тонкая, накло
ненная назад, лопатка и единственный 
коракоид, прикрепленный к краю груди
ны (sternum). Имеются тонкие ключицы, 
срастающиеся по срединной' линии и 
образующие «дужку» («вилочку»). Гру
дина представляет собою большую пла
стину, посредине которой обычно прохо
дит большой киль. К ней прикрепляются 
сильные грудные мускулы, которые при
водят в движение плечевую кость во вре
мя полета и являются главными лета
тельными мускулами (эти мускулы обра
зуют так называемое белое мясо).

Плечевая кость у типичной современ
ной летающей птицы толстая; у прокси
мального конца ее близ головки имеется 
массивный отросток для прикрепления 
грудных мускулов. Кости предплечья хо
рошо развиты и довольно длинны, но 
локтевая, которая на своей тыльной сто
роне несет важные перья крыла, мощ
нее, чем лучевая. Имеется четыре сагра- 
Па, два дистальных carpalia срослись 
с metacarpalia. В кисти мы видим редук
цию, аналогичную той, какую мы наблю
даем у динозавров: здесь представлены 
лишь три внутренних пальца (первый, 
второй и третий), а четвертый и пятый 
совершенно исчезли, но и оставшиеся три 
пальца развиты неполно. Первый палец 
короток и обычно имеет лишь одну фа
лангу. Второе и третье metacarpalia — 
длинные и сросшиеся друг с другом; вто
рой палец обычно имеет две свободные 
фаланги, а третий — лишь одну. Эти
пальцы почти никогда не имеют когтей1, будучи скрыты под мясом и функ
ционируя лишь как опора для перьев.

Позвоночник. Тело современной птицы при стоянии на ногах имеет 
наклонное («полувыпрямленное») положение; так ходили, надо думать, н 
их предки из архозавров. Свободные позвонки обычно имеют, в дополнение 
к сочленовным отросткам (зигапофизам), сложный, но легкоподвижный 
комплекс седловидных сочленений. Шейный отдел позвоночника обычно 
содержит около пятнадцати удлиненных позвонков. Но спинной, или груд
ной, отдел очень короток и содержит всего лишь от шести до десяти позвон
ков; из этих последних несколько передних срастаются друг с другом, как 
у некоторых птерозавров, что упрочивает спору для мускулов, идущих 
к крыльям. Некоторое число задних спинных позвонков, а также прокси
мальные хвостовые позвонки соединяются с первоначальными крестцо
выми позвонками, образуя длинное synsacrum (сложный крестец). Хвост 
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Рис. 213. Скелет современной птицы. 
c l  — clavienla; с о  — eoracoideum: cv —
шейные позвонки; fe—femur; f ib —fibu
la; h — humerus; i l—ilium; is — ischium; 
mt — m etatarsus (включает дистальную 
часть tarsus); mtc — metacarpalia; p  — 
pubis; pyg  — пнгостиль (копчик); г — ra
dius; s — scapula; s t — sternum; s y n — 
synsacrum (сложный крестец); t —tibia. 
Пальцы manus и pes перенумерованы.

(По Гейльману, изм енено.)



короток, так как за полдюжиной маленьких свободных хвостовых позвон
ков располагается несколько остальных позвонков, срастающихся в пиго- 
стиль или копчик, к которому прикрепляются веерообразно расходящиеся 
хвостовые перья.

Ноги. Задние конечности птиц напоминают по своему строению задние 
ноги динозавров. Подвздошная кость весьма сильно удлинена и прочно 
срастается со сложным крестцом. Вертлужная яма. как у  динозавров, про
бод ена. Лобковая кость идет вниз и назад, как у птицетазовых динозавров, 
по она не имеет идущей вперед ветви, хотя последняя иногда может быть 
представлена маленьким отростком. Узкая седалищная кость идет вниз и 
назад параллельно лобковой. Между костями обеих сторон обычно нет вен
трального соединения, но седалищная кость обычно имеет идущее вверх 
продолжение, которое сходится с задним концом подвздошной кос-ти, а лоб-

Рив. 214. Реставрация черепа зубастой птицы Hesperornis. А  — с дорзальной сто
роны; В  — е боковой; С — с вентральной и D  — со стороны затылка. Оригинал 
имеет в длину около 10 см. Объяснение сокращений см. под рис. 86. (По Гейльману.)

кован и седалищная кости могут дистально соединяться друг с другом. 
Бедренная кость — короткая и толстая; большая берцовая — вытянутая,, 
а малая берцовая всегда редуцирована и прирастает к большой берцовой; 
иногда она совершенно исчезает. Главное сочленение со стопой лежит посре
дине нреднлюсны; проксимальные элементы ta rsu s  срастаются с большой бер
довой, а дистальные — с метатарсальными элементами. Стопа в основном 
сходна со стопой многих динозавров. Три средних пальца хорошо развиты, 
пятый бесследно исчез, а первый, нередко редуцированный или отсутствую
щий, имеет лишь неполное (редуцированное) m e ta ta rsa le  и обычно повер
нут назад, имея в таком положении возможность обхватывать насест. Три 
главных m e ta ta rsa lia  прочно срастаются в единый элемент с отдельными 
дистальными концами для пальцев, которые сохраняют, как у динозавров, 
первоначальный счет фаланг: з, 4 и 5, хотя средний палец является самым 
доинным. [Таким образом, проксимальные элементы ta rs u s  прирастают 
к большой берцовой, а дистальные элементы срастаются с m e ta ta rsa lia  
в один длинный цельный элемент, называемый ta rso m e ta ta rsu s , по-руоски — 
цевка].

Череп. Птичий череп (рис. 214) по своему'облику резко отличается от 
черепа пресмыкающегося; это зависит главным образом от больших орбит и 
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Рис. 215. Строение нёба 
птицы из надотряда Neog- 
nathae (в основу взят череп 
Phororhacos); Ь — базикра
ниальная область; qj — qua,- 
dratojugale (квадратноску
ловая кость); p i — palati- 
num (нёбная кость); p t  — 
pterygoideum (крыловидная 
кость); pv—praevomer (пред- 
сошник); q — quadratum 
(квадратная кость). (Па 

Эндрьюсу.)

большой мозговой коробки птичьего черепа; однако строение этого послед
него нетрудно вывести из строения, типичного для архозавров. Уже в ран
нем возрасте швы между костями большей частью перестают быть замет
ными, что затрудняет определение элементов. У птиц, как у пресмыкаю
щихся, имеется один затылочный мыщелок; пи
неального отверстия нет. Орбиты очень велики и 
не вполне окружены костями. Впереди орбит есть 
предглазничная впадина (опять-таки — аналогично 
динозаврам); слезной, заднелобной и заднеглазнич
ной костей у птиц нет. Позади орбит имеется един
ственная видимая височная впадина, которая, 
однако, соответствует, как полагают, двум впади
нам диапсндного типа, слившимся в одну из-за 
исчезновения разделявшей их дуги. Вследствие не- 
замкнутости окологлазничного кольца височная 
впадина обычно сообщается свободно с орбитой.
Jugale и quadrotojugale идут в виде тонкой па
лочки вперед от квадратной кости. Этот последний 
элемент может свободно двигаться, будучи под
вижно сочленен со squamosum, pterygoideum и qua- 
dratojugale.

Строение нёба (рис. 214 и 215) легко может быть 
выведено из типа строения, свойственного архо
заврам. Вторичного нёба никогда не бывает, а вну
тренние носовые отверстия (так же, как и наруж
ные) обычно значительно отодвинуты от переднего 
конца черепа. Имеются предсопшики, нёбные кос
ти и парасфеноид, но нет эктоптеригоидов. У выс
ших птиц предсопшики малы, а птеригоиды корот
ки, нёбные кости тянутся назад до шва с осно
ванием мозговой коробки и имеют подвижные сочленения с птеригоидами. 
Этот тип черепа, называемый неогнатическим, значительно отличается от 
типа строения, свойственного рептилиям. Однако у некоторых, повидимому,

примитивных форм, например у страу
совых и у H esp ero m is , мы видим про
межуточное строение — палеогнатиче- 
сктгй тип черепа. Этот тип значитель
но ближе к строению нёба у рептилий, 
характеризуясь тем, что предсошники 
здесь гораздо крупнее, нёбные кости 
не приходят в соприкосновение с моз
говой коробкой, а птеригоиды длиннее 
и имеют неподвижное соединение с 
нёбными костями. В нижней че
люсти присутствуют все шесть кост
ных элементов, типичных для репти
лий. Как у большинства архозавров, 
имеется наружное отверстие между 
угловой (angulare) и надугловой (supra- 
angulare) костями. Новейшие птицы, 
конечно, беззубы и имеют роговой 
клюв.

Юрские птицы. Новейшие птицы 
имеют много признаков, характерных 

для рептилий, но еще ближе к архозаврам были древнейшие птицы, кото
рые известны нам лишь по двум скелетам из юрского литографского камня 
Германии. Эти скелеты принадлежали животным величиною с ворону. Онд 
относятся к двум близким друг к другу родам Archaeopteryx и Archae- 
omis (рис. 216 и'217). Формы эти настолько похожи на некоторых маленьких
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Рис. 216. Опыт реставрации черепа юрской 
птицы Archaeomis. Оригинал имеет в дли
ну около б см. Объяснение сокращений 

см. под рис. 86. (По Гейльману.)



двуногих динозавров, что их свободно можно было бы принять за репти
лий, если бы не ошечатки перьев, которые окружают костные остатки на 
плитах литографского камня, в котором они сохранились. Череп, насколько 
это позволяет видеть сохранность ископаемого, был уже довольно «птице
подобным», с расширенной мозговой коробкой; швы между костями черепа, 
как у современных птиц, большей частью срослись. Но в челюстях имелись 
хорошо развитые зубы, помещавшиеся в ячейках. Пневматических костей 
не было. Строение позвоночника было 'Весьма простое: тела позвонков были 
примитивного амфицельного типа, и все позвонки были свободные до 
крестца, который содержал 'лишь пять или шесть позвонков. Хвост был 
длинный, как у типичных динозавров; перья же не прикреплялись пучком 
у его конца, а были расположены в два ряда по бокам хвоста. Задние ноги, 
как этого и следовало ожидать, были похожи на задние ноги архозавров, 
так как они даже у современных птиц лишь незначительно изменены. 
Крылья еще не закончили свою трансформацию. Грудина была мала и ли-

Рис. 217. Archaeomis, архаическая юрская птица. Налево — образец, храня
щийся в Берлинском музее в Vs натуральной величины. Направо — реставра

ция. (Налево — по Эвансу, направо — по Гейльману.)

шена киля, что указывает на слабость грудных мускулов {между прочим, 
продолжали еще существовать брюшные ребра). Кисть по своему строению 
была похожа скорее на m a n u s  архозавра, чем на крыло птицы, так как она 
имела три пальца, очень похожих на пальцы плотоядных динозавров: ме- 
такарпални были обособлены друг от друга, число фаланг было полное, 
а каждый палец был снабжен когтем. Едва ли можно было подумать, что 
такие конечности служили для летания, если бы не сохранился отпечаток 
перьев крыла, расположенный позади локтевой кости и кисти. Однако спо
собность летать была, вероятно, слабой1, так как площадь крыла была го
раздо меньше, чем даже у  таких довольно плохо летающих теперешних 
птиц, как фазан. Эти древнейшие формы были, по всей вероятности, оби
тателями лесов, и летание их почти ограничивалось планированием с дерева 
на дерево или на землю.

Archaeopteryx и Archaeomis были определенно птицами, но по своему 
строению они были еще очень близки к архозаврам, от которых они, несо
мненно, произошли. Мы не можем точно указать предков птиц из числа 
небольших Thecodontia, к которым относятся и предки всех позднее развив
шихся архозавров. Строение таза говорит в пользу того, что они произошли 
от ветви, которая была близка к группе, давшей начало птицетазовым дино
заврам, но в строении конечностей птиц много черт, которые указывают, 
если не на действительное родство, то на аналогию с ящеротазовыми дино
заврами.
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Много говорилось относительно происхождения полета птиц. Согласно 
наиболее распространенной теории, родоначальная первоптица — гипотети
ческий предок всех птиц — жила на деревьях, а полет первоначально воз
ник как незначительный парашютирующий эффект, имевший место во 
время прыганья «предка птиц» с ветки на ветку; развивавшиеся крылья 
замедляли падение при прыгании вниз. По другой теории — предки птиц 
были бегающими по земле формами, а оперенные передние конечности и 
хвост, производя хлопающие движения, помогали ускорять бег.

Древнейшие, юрские птицы, несомненно, резко отличаются от всех 
позднейших форм целым рядом особенностей, которые уже не встречаются 
у птиц последующих геологических периодов. Сюда относятся; отсутствие 
пневматичности костей, примитивное, характерное для рептилий, строение 
костей крыла и в особенности длинный хвост типа хвоста рептилий. Эти

формы являются единственными известными нам представителями под
класса P alaeorn ithes.

Меловые зубастые птицы. Все остальные птицы могут быть отнесены 
к подклассу NeornitUes, который' характеризуется такими признаками, как 
редуцированный хвост с веером перьев, прикрепленных обычно к пиго- 
стилю, хорошо развитая грудина, обыкновенно имеющая большой киль, и 
редукция и сращение пальцев кисти до состояния, типичного для птиц.

Дальнейшие сведения из истории птиц дают нам пласты мелового пе
риода, причем хорошо сохранившиеся остатки найдены лишь из морской 
толщи Ниобрара (N io b ra ra ) в Канзасе (верхний мел). Эти сведения касаются 
лишь морских птиц: примитивные, менее специализированные наземные 
формы остаются почти неизвестными. Две формы мы знаем по хорошо 
сохранившимся скелетам. Первая, Ichthyornis (рис. 218) была небольшой 
птицей — величиной с крачку. Она, повидимому, была довольно близка 
к этой последней и по образу жизни, а кроме того, имела с нею некоторое 
сходство и по многим чертам строения. Позвонки Ichthyornis все еще 
остаются амфицельными. Крылья достигли высокого развития и вполне 
похожи на крылья птиц последующих времен. Грудина была большая и 
имела киль. Однако у этой формы, как у археоптерикса, еще существовали 
зубы, сидевшие в отдельных ячейках; следовательно, здесь мы имеем дело

Рис. 218. Ichthyornis, небольшая ме
ловая зубастая птица с хорошо разви
тыми крыльями. Высота — около 20 см.

(По Маршу.)

Рис. 219. Hesperornis, меловая неле
тающая (ныряющая) птица. Via нату
ральной величины (лапки должны быть 
направлены в стороны). (По Маршу.)



с типом, переходным от юрских форм к новейшим птицам. Вторая птица, 
найденная в тех же отложениях, — H e s p e r o m is  (рис. 214 и 219), — гораздо бо
лее крупная форма. Эта замечательная птица по своему образу жизни была, 
вероятно, очень похожа на гагару, так как это была ныряющая форма 
с сильными ногами, которые растопыривались в стороны под углом, что 
обусловливало возможность сильных плавательных движений. Но эта форма 
испытала весьма своеобразную редукцию в связи с водной жизнью: она 
почти полностью утратила крылья, и из костей передней конечности у нее 
оставалась лишь тонкая плечевая кость. Грудина была лишена киля. Эта 
птица представляет первый1 из многих известных нам среди птиц типов, 
приспособившихся к водной жизни. У нее, как и у ихтиорниса, были зубы, 
но они помещались скорее в бороздке, чем в ячейках. Как и у ихтиорниса, 
praemaxilla была лишена зубов: здесь, по всей вероятности, уже совер
шался процесс образования рогового клюва.

Обе эти формы можно выделить в особый надотряд зубастых птиц — 
Odontognathae, противопоставляя его всем остальным послеюрским птицам. 
В то же время рассмотренные нами два меловых рода, без сомнения, вполне 
достаточно отличаются друг от друга, чтобы их отнести к двум различным 
отрядам класса птиц. То неполное представление, которое эти формы дают 
нам о меловых птицах, во всяком случае показывает нам, что адаптивная 
радиация всего класса продвинулась к этому времени достаточно далеко и 
уже успела привести к появлению столь отличных друг от друга форм.

• Третичные птицы. Все позднее появившиеся птицы отличаются от уже 
рассмотренных несколькими признаками: отсутствием зубов; срастанием 
обеих половин нижней челюсти, ранее бывших отдельными; соединением 
заднего конца седалищной кости о подвздошной. Нам известно, что такие 
птицы появились к концу мела, но имеющиеся у нас остатки их весьма 
скудны; более же обстоятельные сведения о таких птицах мы имеем лишь 
с начала третичного времени. Но и тут надо признаться, наши сведения да
леко не полны. Птицы — обычно небольшие животные, а кости и черепа их 
весьма хрупки. Поэтому мы редко встречаем остатки птиц в ископаемом 
состоянии, и обычно это — остатки водных птиц. Из млекопитающих и пре
смыкающихся мы знаем больше ископаемых форм, чем ныне живущих. 
О птицами дело обстоит совершенно иначе: здесь нам известно приблизи
тельно 10 000 ныне живущих видов и только четыре или пять сотен иско
паемых форм. Эти последние к тому же известны большею частью по 
одному или немногим обломкам костей. Вот почему попытка разработать 
палеонтологическую историю этой группы встречает большие затруднения. 
Эти затруднения увеличиваются вследствие того, что современные нам 
формы, сильно отличаясь друг от друга по своему оперению, весьма сходны 
по своему анатомическому строению. Птицы эти делятся на много отрядов; 
но колибри гораздо меньше отличается от страуса или от альбатроса, чем 
тюлень от кошки или стегозавр от утконосого динозавра, а эти формы 
(млекопитающих и пресмыкающихся) обычно относят к одному отряду. 
Вообще различные отряды птиц отличаются друг от друга не больше, чем 
семейства в других классах позвоночных, а анатомические отличительные 
признаки родов так незначительны, что родовое определение ископаемых 
представляет большие трудности.

Налеогнатичеекие (древненёбные) птицы. Из всех постмезозойских птиц 
с палеонтологической точки зрения наиболее интересны нелетающие птицы, 
ныне представленные страусом, нанду, эму и киви: сюда относится боль
шое число интересных ископаемых форм. Эти формы, объединяемые здесь 
вместе с тинамами в один надотряд P a la e o g n a th a e , имеют ряд общих при
знаков. Впрочем, большинство этих признаков связано с утратой способ
ности летать. У нелетающих форм скелет крыла, естественно, редуцирован; 
ври слабой грудной мускулатуре грудина лишена киля; задние же ноги 
являются сильными органами бегания. Птицы эти не пользуются хвостом 
для летания; соответственно этому, у  них обычно нет пигостиля. Повиди- 
мому, в связи с утратой способности летать перья у них обычно мягкие и
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кудрявые. Но, кроме того, имеются некоторые, как полагают, примитивные 
признаки: отсутствие дистального сращения лобковой и седалищной костей, 
имеющегося у большинства новейших птиц, и описанное уже нами палео- 
гнатическое строение нёба.

Центральную группу, от которой произошли страусообразные птицы, 
представляют, быть может, тинамы (Crypturiformes), ныне живущие в Юж
ной Америке и почти неизвестные в ископаемом состоянии. Эти формы на
поминают по внешнему виду перепелов или тетеревов, но резко отличаются 
от этих охотничьих птиц по своему строению. Это— по существу бегающие 
птицы, которые пользуются крыльями лишь в случае опасности; летают 
они чрезвычайно плохо, могут перелетать лишь на короткое расстояние, 
редко более чем на 100—200 м. Хвостовые перья у них редуцированы или 
отсутствуют, но, в отличие от других страусообразных птиц, они имеют 
грудину с килем.

Бескилевые. От только что рассмотренной группы могли произойти 
остальные, нелетающие представители надотряда, нередко объединяемые 
в особую группу бескилевых или плоскогрудых 
(Eatitae). Наиболее широко известивши из них 
являются страусы (отряд Struthioniformes), круп
нейшие из современных птиц. Теперь они жи- • 
вут только в Африке и в Аравии, но в плиоцене 
они существовали в Евразии; кроме того, яйца 
огромной страусообразной птицы были находи
мы в плейстоцене той же области. В нижнетре
тичных отложениях Египта были найдены 
остатки возможного предка этих птиц. Отличи
тельной чертой страуса является то обстоятель
ство, что он имеет, в противоположность другим 
нелетающим формам, лишь по два пальца на 
каждой ноге — третий и четвертый.

В пампасах Южной Америки место страуса 
занимает нанду (отряд Bheiformes), имеющий не
сколько иное строение (в частности — трехпалую 
ногу) и менее крупный. Нанду были найдены 
в плейстоцене, но вся более древняя их исто
рия остается совершенно неизвестной.

В Австралии и на Новой Гвинее живут эму 
и казуары (отряд Casuariiformes). К числу их характерных признаков отно
сится более значительная редукция крыла, чем у обоих только что рас
смотренных отрядов: сохраняется лишь один палец, да и тот лишь немного 
выступает над поверхностью тела. Эти формы встречаются в плейстоцене 
Австралии; один представитель этой группы существовал, кажется, в Индии 
в плейстоценовое время.

Еще более интересны ископаемые формы, встречающиеся в плейстоцене 
двух островных областей. На Мадагаскаре жило несколько видов «птицы- 
слона» (Aepyomis, отряд Aepyornithiformes)', некоторые из них были вели
чиной со страуса. Крылья у них были сильно редуцированы, а ноги — мас
сивны. Было найдено большое количество яичных скорлуп емкостью в 7,5 л. 
Возможно, что эти крупные птицы жили до совсем недавних времен и были 
истреблены человеком.

Новая Зеландия замечательна по населяющим ее в настоящее время не
летающим птицам; там живут не только киви, но также и многочисленные 
другие нелетающие птицы. В прежние времена там существовали гораздо 
более крупные птицы, так называемые моа (отряд Dinomithiformes, рис. 220), 
которые варьировали по величине от видов не больше индейки до форм, 
имевших 3—3,3 м в высоту. Были найдены многочисленные остатки этих 
птиц; сохранились даже перья. Судя по остаткам стоянок туземцев, эти 
формы продолжали существовать и тогда, когда человек поселился на 
острове; человек употреблял их в пишу'.
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От страусообразных трупп сильно отличаются и по величине и по 
общему виду новозеландские киви (отряд Apterygiformes). Эти небольшие 
птицы также являются бескрылыми бегающими формами; они имеют очень 
длинный клюв и маленькие глаза. В ископаемом состоянии они известны 
из плейстоцена Новой Зеландии, а также, повидимому, и из Австралии.

[Остатки страусовых были находимы также и на территории СССР. 
В частности целое яйцо большого страуса (Struthio) было найдено на 
Украине, близ Херсона. Обломки костей крупной формы того же рода 
были обнаружены близ г. Павлодара, на р. Иртыше (Казахская ССР) в плио
ценовых отложениях, содержащих остатки многочисленных млекопитаю
щих так называемой гиппарионовой фауны. Кроме того, скорлупа яиц 
страусовых, живших, быть может, в тот же геологический момент, была 
найдена в Забайкальи (в Бурят-Монгольской АССР).]

Происхождение нелетающих типов. Высказывалось мнение, что все эти 
разнообразные группы нелетающих птиц в действительности являются при
митивными формами, происшедшими от каких-то примитивных типов, у ко
торых никогда не была развита способность летать. Однако при ближайшем 
рассмотрении эта теория оказывается в высшей степени невероятной. Уже 
в мелу у зубастого Ichthyornis были развиты сильные крылья, и такая 
форма, как Hesperomis, была, несомненно, специализированной, а не при
митивной. Мы знаем, далее, что во многих других высших группах птиц 
некоторые типы тоже утрачивали способность летать; додо, исполинская 
гагарка, новозеландская нелетающая пастушка, — все эти формы — лишен
ные способности летать, но они произошли, несомненно, от летающих.

Ключ к решению этого вопроса заключается, повидимому, в том, что для 
многих птиц, которые находят себе пищу на земле, полет необходим пре
имущественно для спасения от врагов. Если хищники отсутствуют, нет при
чин для сохранения летательной способности. Почти все эти нелетающие 
птицы живут там, где практически нет опасных для них хищников. На 
Новой Зеландии нет хищных млекопитающих; до прихода человека моа и 
киви не имели никаких врагов, обитавших на открытых пространствах. 
В Австралии до появления там человека и, вместе с этим последним, собаки 
единственными хищниками были сравнительно неопасные примитивные 
млекопитающие (сумчатые). Остров Мадагаскар почти свободен от хищни
ков. Страус и нанду оказываются в худшем положении, но они живут на 
открытых пространствах, где хищники не могут приблизиться, оставаясь 
незамеченными, и быстрота бега этих птиц позволяет им спасаться от своих 
врагов. Таким образом, птицы могут, повидимому, возвращаться к «назем
ной» жизни всюду, где нет условий, не препятствующих этому. Когда, та
ким образом, птицы перестают летать, то, естественно, развивается боль
шинство обычных изменений, наблюдаемых у этих форм: редукция крыльев 
и хвоста и усиление ног. Поэтому сходство между различными страусо- 
образными типами не есть еще указание на действительное родство. В ана
логичных направлениях эволюировали и другие крупные птицы, ныне вы
мершие, которых мы упомянем далее.

Однако некоторые анатомические черты, например нёба, говорят в пользу 
того, что эти формы, действительно, родственны друг другу. Согласно вполне 
вероятному предположению, в нижнетретичное время существовала группа 
птиц, у которых зубы 'исчезли, но нёбо сохраняло примитивный характер, 
и которые имели вполне развитые крылья и грудину с килем; но они ле
тали все же сравнительно плохо. Ныне живущие тинамы являются, быть 
может, относительно неизмененными реликтами этого примитивного типа. 
Эти формы, может быть, приспособились к пребыванию на земле в тех 
областях, где существовали благоприятные для этого условия, утрачивали 
летательную способность и развивались в страусообразные типы; в других 
областях они, надо полагать, оказывались побежденными в соревновании 
с лучше летающими формами и исчезли.

Ископаемых, подтверждающих такую историю, — мало; но мы уже отме
тили, что наши сведения о древних ископаемых птицах весьма скудны.
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Неогнатпческие птицы. Все остальные птицы могут быть объединены 
в надотряд Neognathae. У этих форм развитие в направлении потери спо
собности летать наблюдается редко; крылья и хвост почти всегда хорошо 
развиты. Для этих птиц характерным является знакомый уже нам неогна- 
тический тип нёба. Как мы уже сказали, представители разнообразных ны
нешних групп в сущности близки друг другу по своему внутреннему строе
нию, и таксономическое положение многих ископаемых форм, известных по 
обломкам, сомнительно. Тем не менее представляется вероятным, что 
в древнетретичные времена уже существовало большинство отрядов (если 
не все отряды) птиц; некоторые недостаточно изученные меловые формы 
были, кажется, предками новейших групп птиц.

Мы приведем здесь список наиболее широко принятых у зоологов отря
дов и дадим сведения относительно некоторых из наиболее интересных 
ископаемых форм.

1. О т р я д  Colymbiformes. Сюда относятся гагары и поганки, — ныряю
щие птицы, которые, в противоположность пингвинам, пользуются при пла
вании скорее задними ногами, чем крыльями (сохраняющими способность 
нормального летания). Распространение гагар ограничивается северным по
лушарием; это — птицы средней величины или крупнее. Перепончатые 
лапки необыкновенны в том отношении, что первый палец, который у птиц 
обычно располагается сзади, здесь повернут вперед вместе с остальными 
тремя пальцами. Поганки — менее крупные птицы с космополитическим 
распространением; пальцы у них не соединены перепонкой, но каждый па
лец снабжен отдельной лопастной оторочкой.

2. О т р я д  Sphenisciformes. Этот отряд составляют пингвины. Во многих 
отношениях пингвины — примитивные птицы, но в других они оказы
ваются весьма высокоспециализированными. Крылья у них совершенно 
лишены способности функционировать в качестве органов летания и слу
жат сильными плавниками при плавании. Кости крыла уплбщйны и срос
лись в один компактный мощный плавник. Нога также изменилась в связи 
с приспособлением к плаванию: она у них перепончатая, а метатарсалии, 
которые у птиц обычно срастаются, сделались вторично более или менее 
обособленными.

Пингвины распространены только в южном полушарии. На южных 
островах этого полушария были находимы весьма многочисленные ископае
мые остатки, в том числе и некоторые формы, достигавшие величины чело
века; многие из этих остатков найдены в слоях предположительно эоцено- 
вого возраста. Относительно происхождения этих форм было выдвинуто 
одно интересное предположение, сводящееся к следующему. К концу мезо
зоя большая часть мировой фауны рептилий вымерла. На большей части 
земного шара быстро развились млекопитающие, которые и заняли место 
рептилий; но возможно, что представители класса млекопитающих не до
стигли территорий антарктической суши. Но мы видели, что многие птицы 
возвращаются к  жизни на земле при условии отсутствия врагов; прекрас
ный случай для этого представлял незаселенный, повидимому, Антарктпче- 
скйи материк. Но если эта область первоначально имела, надо полагать, 
умеренный климат, то в начале третичного времени здесь, как в других 
областях, должно было начаться постепенное установление холодного кли
мата в полярных районах. Птицы, утратившие способность летать, не могли 
улететь оттуда в более теплые страны, когда эта полярная суша станови
лась все более и более негостеприимной и изолированной. Но зато остава
лось возможным отступление к морю, которым они и воспользовались. Та
кой, по мнению некоторых ученых, могла быть история пингвинов.

3. О т р я д  Procellariiformes. Альбатросы и буревестники. Хорошо ле
тающие океанические птицы с узкими крыльями и с соединенными пере
понкой пальцами.

4. О т р я д  Pelicaniformes. Пеликаны, бакланы и другие водные, часто 
океанические птицы, питающиеся рыбой. Одна древнетретичная форма 
(Odontopteryx) интересна в том отношении, что исчезнувшие зубы были
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у  нее функционально замещены пилообразно зазубренным краем че
люсти.

5. О т р я д  Falconiformes. Дневные хищные птицы: соколы, орлы, грифы. 
Этот отряд, а также отряд, включающий сов (см. дальше), содержит настоя
щих плотоядных птиц. К числу приспособлений для захвата и раздирания 
добычи относятся короткий, толстый клюв, а  также сильные, снабженные 
острыми когтями, ноги. Teratornis — гриф из плейстоцена Калифорнии — 
есть крупнейшая из всех известных нам летающих птиц.

8. О т.р я д Galliformes включает кур, много общеизвестных охотничьих 
птиц, как фазаны, перепела, глухари, а кроме того, индеек. Большинство 
представителей этой группы — птицы, передвигаю
щиеся большей частью по земле и способные летать 
лишь на короткие расстояния. Интересным пред
ставителем отряда является гоацин (Opisthocomus), 
живущий в Южной Америке; первые два пальца 
крыла у птенца гоацина снабжены когтями. Это 
приспособление, позволяющее юной' птице караб
каться по дереву, есть, может быть, возврат к поло
жению, которое существовало во взрослом состоя
нии лишь у древнейших ископаемых птиц.

ж !
Р ио. 221. Налево, D ia tr y m a ,  нел етаю щ ая  эоц ен ов ая  птица. В ы сота  —  
около 2 м. (По Мэтью и Г р эн д ж ер у .) Н аправо —  P h o ro rh a c n s , ги ган т
ская  нел етаю щ ая птица из м и оц ен а Южной Америки. О ригинал им еет  

около 1,5 м  вы соты . (По Э ндрью су.)

9. О т р я д  Gruiform.es. К этому отряду относятся пастушки, лысухи, жу
равли, дрофы и многие другие формы, главным образом тропические. Мно
гие из них — длинноногие ходячие птицы, и полет у них в лучшем случае 
тяжелый. Известный интерес представляют кариамы — ныне живущие 
южноамериканские бегающие птицы, — так как возможно, что они имеют 
связь с некоторыми крупными нелетающими формами, которые будут упо
мянуты ниже. Это длинноногие формы, высотою около 0,6 м, с короткими 
крыльями, летают они плохо.

Возможно, что дальним родичем кариам является Diatryma (рис. 221) 
из нижнего эоцена Северной Америки. Это была гигантская бегающая 
форма высотою более 2 м, с  сильно редуцированными крыльями и силь
ными четырехпалыми ногами. Хотя по способу передвижения она напоми
нает страусов, но строение ее говорит в пользу вероятной близости ео 
к рассматриваемому отряду. Шея была коротка, голова — велика, клюв 
был массивный, большой.

Появление этой крупной птицы в то время, когда млекопитающие были 
большей частью небольшими животными (лошадь того времени была вели- 
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чиной с фокстерьера), говорит о некоторых любопытных эволюционных 
возможностях, которые, однако, не осуществились. Крупные рептилии вы
мерли, и поверхность земли была открыта для новых завоевателей Ч Воз
можными преемниками пресмыкающихся были млекопитающие и птицы. 
Завоевание удалось осуществить млекопитающим, но появление такой 
формы, кахч. Diatryma, показывает, что первоначально птицы были соперни
ками млекопитающих.

Несколько позже (в олигоцене и миоцене) в Южной Америке жили Р 1ю- 
rorhacos (рис. 221 и 215) и его родичи, — крупные птицы, повидимому, 
тоже родственные кариамам. Phororhacos был тоже нелетающей птицей 
с черепом не меньше лошадиного и с большим клювом. Существование та
кой нелетающей, передвигавшейся лишь по земле, птицы было возможно 
потому, что в Южной' Америке тогда не было хищников, кроме сравнительно 
неопасных сумчатых, близких к опоссуму.

10. О т р я д  Charadriiformes. Кулики, дупеля, песочники, чайки, крачки 
и др. Более примитивные из них были, повидимому, обитателями побере
жий; другие же члены группы сделались океаническими птицами, хорошо 
летали и ныряли и часто были хорошими пловцами. Интересной формой 
является так называемая исполинская гагарка1 2, ныне истребленная чело
веком. Эта крупная птица потеряла способность летать, но могла пользо
ваться своими крыльями при плавании, представляя, таким образом, в се
верном полушарии, параллель пингвинам Антарктики.

11. О т р я д  Columbiformes. Голуби. Родственны предыдущему отряду. 
В большинстве хорошо летающие; однако некоторые крупные формы, жив
шие на острове Маврикия и на других островах Индийского океана, утра-

* тили, за отсутствием врагов, способность летать. Эти формы, из которых 
лучше всех известна додо, вымерли после колонизации островов.

12. О т р я д  Cuculiformes. Кукушки и другие формы, — родственны по
пугаям.

13. О т р я д  Psittaciformes. Попугаи, отчетливо обособленная группа 
птиц, которые, как полагают, были тропическими на протяжении всей своей 
истории; поэтому в ископаемом состоянии они мало известны.

14. О т р я д  Coraciiformes. Большая и разнородная группа, нередко раз
деляемая на полдюжины отдельных групп. Сюда относятся ночные хищные 
птицы (совы и другие), стрижи, колибри, зимородки, дятлы и многие 
другие.

15. О т р я д  Passeriformes. Это отряд воробьиных птиц, включающий 
множество маленьких и средней величины форм и охватывающий около 
половины птичьего населения земного шара. Почти все они хорошо поют 
(птицы предыдущих отрядов, наоборот, издают лишь простой крик), а лета
тельная способность у них обычно вполне хорошо развита. Характерной 
особенностью является древесный тип ноги с направленным прямо назад 
очень большим первым пальцем, который противополагается остальным 
трем, обусловливая этим хороший обхват ветки.

Заключение. Историю птиц можно резюмировать следующим образом: 
1) появление в юре примитивных лесных оперенных форм с низкоразвитой 
способностью летания и со скелетом, построенным в основном по типу ске-

1 Это полож ение едв а  ли можно считать доказанны м. Многие данны е говорят  
в пользу того, что к концу мелового периода, ещ е до  окончательного исчезновения  
„мезозойских" рептилий, сущ ествов ало большое количество разнообразны х форм м леко
питаю щ их. Р аспространение этих форм могло быть одним из важнейш их факторов выми
рания динозавров и др у ги х  м езозойских групп пресмы каю щ ихся. X . Д .

2 Исполинская или бескры лая гагарка (P la u tu s  im p en n is), принадлеж ащ ая к сем ей ств у  
чистиковы х (A lc id a e ), сущ ествовала ещ е в прошлом столетии. Это была птица величиной  
с  больш ого гуся . Крылья у  н ее  были очень м аленькие (несколько похож ие на крылья  
пингвинов), поэтом у она бы ла лиш ена способности летать. Исполинская гагар к а  бы ла  
распространена в северной части Атлантического океана — от берегов Г ренландии до  
Н емецкого моря и до  побереж ья ш тата М аесачузете (в Северной Америке). В 1S44 г. 
бы ли убпты, как полагают, последние два экземпляра. Ш курки и скелеты  этой вымер
ш ей  птицы  хр ан я тся  в различны х м узея х  Зап адн ой  Европы и Америки. X . Д .

14: Зак. 844. — А. Ш. Р о м е р .  Палеонтология позвоночных 209



лета пресмыкающихся; 2) развитие меловых птиц, сохранявших еще зубы, 
но имевших скелет, построенный в основном по тину скелета новейших 
птиц, и обладавших хорошо развитой способностью летания; 3) первона
чальное распространение птиц, утративших уже зубы, но имевших еще 
сравнительно слабую способность летания; эти птицы в настоящее время 
представлены лишь немногими страусообразными нелетающими формами и 
тинамами; 4) появление и адаптивная радиация, с начала третичного вре
мени, более новых отрядов, ныне составляющих огромное большинство 
птичьего населения земного шара.



Г Л А В А  XII

С Т Р О Е Н И Е  М Л Е К О П И Т А Ю Щ И Х

Теперь мы переходим к рассмотрению млекопитающих, наиболее высо
коорганизованных из всех наземных позвоночных. Произойдя в триасе 
от звероподобных пресмыкающихся, группа эта оставалась сравнительно 
маловажной до вымирания крупных рептилий мезозоя. Но с этого времени 
млекопитающие становятся все более и более многочисленными и разно
образными, так что теперь к ним относится большинство общеизвестных 
четвероногих животных. Они не только населяют поверхность суши, неко
торые из них летают в воздухе (летучие мыши), а другие вернулись в моря 
(киты, тюлени, сирены). По величине тела млекопитающие варьируют от 
крошечных землероек и мышей до огромных китов, которые являются 
самыми большими из всех известных до ныне животных, превосходя по 
величине даже крупнейших динозавров. Млекопитающие представляют 
особый интерес для человека не только потому, что эта группа содержит 
многих полезных и вредных для человека животных и доставляет ему зна
чительную часть его пищи, но и потому, что он сам — член этой группы.

Характерные особенности. Многие из характерных черт млекопитающих 
относятся к анатомии их мягких частей, и потому не могут быть использо
ваны палеонтологией. Из всех позвоночных лишь млекопитающие кормят 
своих детенышей, после их рождения, молоком, на что указывает самое 
название этих животных. Таким образом, существует период заботы о дете
нышах и «воспитания» их, который, повидимому, дает млекопитающим воз
можность лучше использовать свое более совершенное физическое и психи
ческое «снаряжение». Детеныши рождаются у млекопитающих, за исключе
нием наиболее примитивных форм, — живыми; лишенное скорлупы яйцо 
задерживается внутри матки. Желток яйца редуцируется, в большинстве 
случаев образуется послед (p lacen ta), посредством которого детеныш полу
чает питание благодаря сообщению между потоками крови матери и плода. 
Млекопитающие теплокровны, т. е. у них поддерживается высокая темпера
тура тела, следствием чего является способность непрерывно сохранять 
активность; присутствие волосяного покрова (волосы первоначально разви
лись, повидимому, между чешуями) помогает сохранению теплоты тела. 
Лишь в редких случаях имеются роговые чешуи; поверхностные кожные 
окостенения представляют у млекопитающих необычное явление. Сердце, 
как и у птиц, — четырехкамерное, с совершенным отделением чистой арте
риальной крови от венозной; имеется лишь одна дуга аорты; но в то время, 
как у птиц эта дуга — правая, у млекопитающих она — левая.

Головной мозг сравнительно очень велик (рис. 222); самым характерным 
изменением является развитие высших центров в мозговых полушариях. 
Полушария разрастаются вверх и назад, покрывают средний мозг и часто 
ложатся на мозжечок; площадь, занимаемая их поверхностно лежащим се
рым веществом, обычно еще более увеличивается вследствие образования 
складок. В головном мозгу высших млекопитающих вся дорзальная поверх
ность c e r e b r u m  представляет собою результат нового разрастания и складко
образования нервной ткани, так называемый n e o p a l l i u m ,  «новую мантию». 
Эта «новая мантия» — «новый мозг» — покрывает «старый мозг», образуя 
систему «высшего контроля», которая господствует над лежащим под нею 
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«старым мозгом» позвоночных. Вследствие развития этого «нового мозга» 
значительно усиливаются ассоциационные способности и вообще психиче

ские функции животного. Здесь 
мы должны уделить внимание 
главным образом, конечно, ске
лету, но нельзя забывать, что 
процесс, осуществившийся в 
этой последней системе, являет
ся лишь частью значительного 
прогресса, достигнутого эволю
цией млекопитающих, Актив
ность, управляемая интеллек
том, лежит в основе успеха 
млекопитающих; эти качества 
представляют контраст мало
подвижности и низкому уров
ню психических способностей 
пресмыкающихся. Теплокров
ность сделала возможной 
активность, без которой были 

♦ ■ бы бесполезными многие адап
тации в скелете млекопитающих; свойственный млекопитающим характер 
индивидуального развития сделал возможным выработку сложного строе
ния головного мозга.

Р ис. 222. Г оловной м озг (вид сбоку): А — пресм ы 
каю щ егося , В  —  типичного м лекопитаю щ его (соба
ки) и С — чел овек а. Р и су н о к  показы вает ув ел и 
чен и е р азм ер а  м озговы х полуш арий. сЪ —  м озж ечок  
(cerebellum ); cerh  — м озговы е полуш ария; тЪ —  
ср едн и й  мозг; т о  —  п р одол говаты й м озг (m ed u lla  
oblongata); р  —  пинеальны й орган; p i t  —  питуитар

ная ж ел еза .

Из остеологических признаков, считающихся обычно характерными для 
млекопитающих, следует отметить; двойной затылочный мыщелок 
черепа; присутствие эпифизов, по крайней мере, на некоторых 
костях; присутствие лишь одного элемента (dentale) с каждой 
стороны нижней челюсти, причем этот элемент сочленяется со 
squamosum; барабанная перепонка, поддерживаемая барабанной 
костью (tympanicum); присутствие трех слуховых косточек; при
сутствие лишь маргинальных, т. е. краевых зубов в челюстях; 
две определенных смены зубов; наличие двух или более корней 
щечных зубов; единственное носовое отверстие. Впрочем, некото
рые из этих признаков уже имелись или были намечены у The- 
rapsida. ,

Скелет. Проблема изучения скелета млекопитающих коренным 
образом отличается от проблемы изучения скелета пресмыкаю- рис 29д 
щихся. В пределах этого последнего класса скелет весьма сильно Большая вер- 
варьирует по своему характеру и по входящим в его состав эле- д*0” 1: 
ментам. Скелет млекопитающего развился из типа, который мы стигшего зре- 
видим у звероподобных пресмыкающихся, и таким образом £„.0TH втИдны 
является, прежде всего, в некотором смысле высокослециализиро- верхушечные 
ванным. Однако после того, как он выработался, скелет этот отделенные 
в своем морфологическом составе' изменялся мало. Почти никогда °аД®д„Или°й 
не возникали новые скелетные элементы, а существующие эле- ди*фяиз“В0а8)’ 
менты редко утрачивались, за исключением дистальных частей прослойкой, 
конечностей, которые изменялись в связи с локомоторными адап- в д°0ТлжаетеПяро" 
тациями. Но в то же время строение зубов, как мы увидим, чрез- р°°т кости- 
вычайно изменчиво. Зубы, в силу своего состава, являются самы
ми твердыми скелетными частями, чаще всего сохраняющимися в ископае
мом состоянии. Поэтому при рассмотрении различных групп мы будем уде
лять большое внимание строению зубов и конечностей, этих наиболее измен
чивых и наиболее характерных, с точки зрения систематики, элементов.

В противоположность пресмыкающимся, млекопитающие имеют вполне 
окостеневающий скелет; у взрослых остается чрезвычайно мало хрящевых 
частей. В этом отношении заслуживают особого внимания так называемые 
эпифизы (рис. 2 2 3 ) .  У пресмыкающихся сочленовные концы костей часто 
бывают покрыты хрящем; рост костей в длину происходит постеленным
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замещением этого хряща костыо. Однако этот процесс препятствует разви
тию прочного сочленения одного элемента с другим. У млекопитающих это 
затруднение, так сказать, разрешено: сочленовная поверхность образуется 
из кости, и формирование этой поверхности заканчивается на ранней ста
дии индивидуального развития. Но между концами и основным телом 
кости имеется слой хряща, в котором происходит дополнительное отложе
ние кости. Таким образом, удлинение кости может совершаться, не затра
гивая сочленений этой кости. Когда данный элемент достигает своей макси
мальной величины, упомянутая только что полоса хряща исчезает, и кон
цевые части, известные под названием эпифизов, срастаются с основным 
телом элемента. После этого сращения прекращается рост. В этом отноше
нии млекопитающие представляют контраст пресмыкающимся, у которых 
нет предельной величины взрослого животного, и рост, повидимому, может 
продолжаться всю жизнь.

Череп. Чтобы лучше понять морфологию черепа млекопитающего 
(рис. 224), следует помнить основной план черепа пресмыкающегося, лежа
щий в основе строения черепа млекопитающего. Это — весьма сложное обра
зование, отличающееся от черепа T h e ra p s id a  главным образом теми особен
ностями, которые связаны с сильным разрастанием головного мозга и 
с изменениями в носовом аппарате и в слуховом.

Как это видно на дорзальной стороне, наибольшее изменение против 
черепа пресмыкающегося вызвано разрастанием головного мозга и связан
ного с этим увеличения мозговой коробки; височные дуги выступают по 
бокам черепа так, как если бы они были придатками к нему, а не частью 
первоначальной крыши. Пинеального глаза нет, а костные наружные носо
вые отверстия сливаются в одно общее переднее отверстие. Имеется нор
мальный, для четвероногих, ряд из теменных, лобных, носовых и пред
челюстных костей (praemaxillae). Теменные кости продолжаются книзу на 
бока мозговой коробки. Если головной мозг мал, то челюстные мускулы 
сходятся вверху, обусловливая развитие между ними срединного сагитталь
ного гребня. Это образование особенно часто бывает у больших форм, так 
как увеличение головного мозга более или менее отстает от увеличения 
всего остального тела. У примитивных млекопитающих позади глазницы 
(орбиты) нет дуги, а имевшаяся у пресмыкающихся заднеглазничная кость 
исчезла. Дуга может вновь возникать у прогрессивных членов многих групп, 
но эта заднеглазничная кость уже не возникает вновь. Praefrontale и post- 
f  rontale талике отсутствуют; lacrimale — маленькое и ограничивается областью 
глазницы и слезного протока. Носовые кости свободно выступают над носо
выми отверстиями, но praemaxillae поднимаются и примыкают к ним по 
их латеральным краям. Верхнечелюстные кости (maxillae) большие и вы
сокие, как у звероподобных пресмыкающихся. Скуловая кость (jug-ale) ле
жит под орбитой и принимает участие в образовании височной дуги. 
Squamosum образует задний конец этой дуги, а также образует новое со
членение с нижней челюстью, — гленоидную впадину, и в то же время по
дымается на боковую стенку мозговой коробки. В противоположность пре
смыкающимся, у млекопитающих нет quadrato-jugale и quadratum на преж
нем месте этих костей в заднем углу черепа.

Как у пресмыкающихся, элементы, образующие затылочную пластинку, 
в значительной степени срастаются между собою. Basioccipitale, лежащее 
ниже foramen magnum, -срастается с exoceipitalia. Эти последние образуют 
значительную часть парных мыщелков, вытягиваются латерально в парные 
processus paroccipitales и могут в свою очередь сливаться с supraoceipitale. 
Эмбриология нередко обнаруживает отдельную межтеменную кость (inter- 
pa.rietale, кожное supraoceipitale), которая обычно срастается с supraoeci- 
pitale. Обычно имеется поперечный (ламбдовидный) гребень, идущий попе
рек верхнего края затылка и служащий для прикрепления шейных му
скулов.

На нижней стороне черепной коробки basisphenoideum лежит впереди 
basioccipitale, ограничиваясь сбоку слуховой областью. Впереди базисфе-
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ноида t паходится praesphenoideum — кость, которая, вероятно, является 
лишь обособившейся частью того яге первоначального элемента (у рептилий 
нет ее гомолога). Сбоку от базисфеноида находится alisphenoideum, который

Р ис. 224. Ч ереп  волка C a n is d i m s  и з плейстоцена: А  —  вп д св ер ху , Б  —  ви д  сбо
к у , С  —  ви д снизу, В  —  ви д со  стороны  заты л ка правой половины черепа (в е р х —• 
с  левой стороны  рисунка). Е —  за д н я я  часть  ч ер еп а , вид сбоку; ск ул овая  д у г а  и 
кости крыши черепа удал ен ы . F  — то ж е , ви д  сн и зу , а с  —  алисф еноидны й (кры ло
клиновидный) канал; a l  — a lisphenoideum  (кры ло-клиновидная кость); Ъ —  b u lla  tym -  
p a n i (сл уховой  пузырь); Ъос — b a s io c c ip ita le ;  Ъв —  b asisphenoideum ; сс  —  ca n a lis  са -  
roticus; earn —  m eatu s aud itorius (a eu s ticu s ) ex tern u s; et —  tu b a  E u staeh ii; fa c  —  fo
ram en eon d y lo id eu m  anterius; f a p  —  foram en p a la tin u m  a n te r iu s  (п ер ед н ее  н ёбн ое  
отверстие); f i o  —  foram en in fra o rb ita le  (подгл азн и ч н ое отверстие); f l a  —  foram en la -  
cerum  a n te r iu s  (sp h en o rb ita le  —  п ер ед н ее  рван ое отверстие); f lm  —  foram en  la c e -  
rum m edium  (ср ед н ее  рван ое отверстие); f l p — foram en  lacerum  p o ster iu s  (задн ее  
рваное отверстие); fm  —  foram en m agnum ; f o  —  foram en  o v a le  (овальное окошечко); 
fo p  —  foram en op ticu m  (зрительное отверстие; зд есь  оно сл и вается  с f l a ) ; f p a  — fora
m en palatinum  an ter iu s; fpg — foram en p o stg len o id eu m  (ч ер ез которое проходит  
нерв); fpp  — foram en p a la tin u m  p o ste r iu s  (за д н е е  н ёб н о е отверстие); f r  — fron ta le  
(л о б н а я  кость); fro — foram en rotundum  (к р угл ое отверстие); f s m —  foram en s ty lo -  
m astoideum ; g — fo ssa  g le n o id e a  (челю стное сочленение); in  — вн утренние носовы е  
отверстия; j  —  ju g a le ; l  — lacr im ale  со  сл езны м  протоком  (каналом), а  такие ламб- 
дови дн ы й  (поперечны й заты лочны й) гребень; т  —  ы астоидная часть perioticum ;  
т с  —  m ax illa  (верхняя  челюсть); па —  n asa le; ос —  o c e ip ita le  (включая b a si-, ex - и 
su p raoccip ita le); осс —  co n d y lu s o c c ip ita lis  (заты лочны й мы щ елок); os —  o rb ito sp h e-  
noideum ; pa —  p a r ie ta le ;  pal —  palatinum ; per —  p erio ticu m  (кам ен исто-сосцеви дная  
кость); pm  —  p ra em a x illa ; p p — p ro cessu s p a ro cc ip ita lis  боковой заты лочной кости  
(exoccip ita lia ); ps —  praesphenoideum ; p t —  p t e . ygoideum ; sc — сагиттальны й гребень;

sg — squamosum; v — vomer.

продолжается кверху в виде крыла, огибая сбоку мозговую коробку, и на
верху встречается с кроющими костями. Этот элемент, очевидно, тожде
ствен с эпиптеригоидом рептилий. Первоначально это была пластинка, 
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подымавшаяся с птеригоида сбоку от базисфеноида, но лежащая вне 
мозговой коробки (ср. рис. 86 Б). С разрастанием головного мозга она сли
лась с черепной коробкой, но все еще соединяется с птеригоидами. Впереди 
алисфеноида на боку мозговой коробки стенка образована орбитосфенои- 
дом, окостенением сравнительно недавнего происхождения, повидимому, 
существовавшим у некоторых звероподобных форм.

В передней части рта костные образования не лишены сходства с выс
шими T h e ra p s id a . Вторичное нёбо образовано продолжениями praemaxilla, 
m axilla и pala.tinum, лежащими позади внутренних носовых отверстий. 
Позади нёбной кости находится птеригоид, плотно примыкающий к области 
основания черепа. Он уже не доходит своим задним краем до области 
quadratum  и заканчивается назади крыловидным образованием (эктоптери- 
гоид исчез).

Ниже переднего конца мозговой коробки впереди пресфеноида находится 
закрытая с вентральной стороны вторичным нёбом длинная тонкая средин
ная кость кожного происхождения — vomer, сошник, который, как пред
полагают, представляет 
собою парасфеноид пре
смыкающихся. Выше не
го, у переднего конца 
мозговой коробки, нахо
дится ethmoideum (решет
чатая кость). От этого эле
мента в носовую полость 
направляются костные 
завитки', раковины (tur- 
binalia), которые при 
жизни покрыты слизи
стыми оболочками, подоб
но таким же раковинам, 
образованным из nasajia 
и maxillae. Предсошии- 
ки — важные составные 
части нёба у пресмыкаю
щихся — у млекопитаю
щих встречаются лишь 
иногда, в виде рудиментов.

Область уха. Строение области внутреннего уха сложно. У пресмыкаю
щихся и примитивных земноводных (ср. рис. 86) существуют две слуховые 
кости — переднеслуховая (prooticum) и заднеслуховая (opisthoticum), кото
рые лежат в боковой стенке мозговой коробки. Они замыкают полость 
внутреннего уха, а между ними снаружи имеется отверстие, или- «окно» 
(fenestra ovale), от которого выступает стремечко (stapes). Заднеслуховая 
кость сзади соединяется с exoccipitale, а сверху — с tabulare. Эти две кости 
продолжают еще существовать у млекопитающих. Prooticum называется 
у них каменистой костью (petrosum). Она гораздо больше opisthoticum и ле
жит на боковой стороне мозговой коробки, выше basioccipitale и basisphenoi- 
deiun, совершенно так же, как и ее предшественник у -пресмыкающихся, и 
покрывает внутреннее ухо.

Заднеслуховая кость сделалась у млекопитающих сосцевидной костью 
(mastoideum), которая иногда является самостоятельной костью, выступаю
щей на поверхности у заднего угла черепа. Mastoideum часто срастается 
с petrosum; получающееся в результате этого костное образование, которое 
называется perioticum, может далее соединяться с чешуйчатой костью 
(squamosum), давая в результате так называемую височную кость (temporale).

Мы уже сказали, что у звероподобных пресмыкающихся барабанная 
перепонка помещалась, повидимому, в выемке угловой кости (angulare) на 
нижнем краю задней части нижней челюсти (рис. 225). У млекопитающих 
эта угловая кость превратилась в барабанную кость (tympanicum), которая

215

Рис. 225. Л  — Схематический разрез области уха чело, 
века (по Веберу, упрощено), В  — схема челюстной обла
сти звероподобной рептилии и С — млекопитающего, 
иллюстрирующая происхождение костных элементов 
области уха у млекопитающих, апд — angulare ( =  tym
panicum); art— articulare ( =  malleus); d — dentale; ea— 
наружное отверстие уха; ей— евстахиева труба, веду
щая в горло; г — incusi (наковальня); ге— внутреннее 
ухо; т — среднее ухо; q — quadratum ( =  incus); s — sta
pes (стремечко); t  — tympanicum; tm — menibrana tympani 

(барабанная перепонка).



первоначально является простым кольцом, окружающим барабанную пере
понку, но может разрастаться в трубку. Кнутри от этой последней нахо
дится полость среднего уха с тремя крошечными косточками (о которых 
речь будет дальше), вместо единственного стремечка (stapes) пресмыкаю
щихся. Эта полость и ее хрупкое содержимое первоначально не были защи
щены костью. Но почти у всех млекопитающих от окружающих костей 
отходят отростки, закрывающие полость, у большинства же эта послед
няя вполне замкнута, — образуется костный барабанный пузырь (bulla tym- 
pani), защищающий среднее ухо. Нередко это пузыревидное вздутие обра
зуется целиком или частично за счет разрастания барабанной кости внутрь, 
но во многих группах большая часть его образована особым, повидимому, 
новым окостенением — os entotympanicum.

Отверстия в черепе. В черепе много различных сложно устроенных и 
важных отверстий (foramina, или отверстий, и fenestrae, или «окон»). Они 
могут быть подразделены на: 1) отверстия для выхода головных нервов из 
мозговой коробки и 2) другие отверстия для кровеносных сосудов и других, 
путей, проводящих жидкости.

У млекопитающих двенадцать головных нервов, идущих прямо от го
ловного мозга к органам чувств и мускулам головы и горла. Мы кратко 
перечислим эти нервы и укажем их наиболее обычные отношения к отвер
стиям черепа (рис. 224 D и Е). Нерв I  — обонятельный (nervus olf actor ius), 
направляющийся к носу, не доходит до поверхности черепа, но достигает 
ноздрей, прободая ethmoideum. Нерв II  — зрительный (nervus opticus) про
ходит к глазу через зрительное отверстие (foramen opticum) в orbitosphe- 
noideum. Три маленьких нерва, направляющихся к мускулам глаз (III, IV, 
VI),  и часть большого нерва V (тройничный нерв — nervus trigem inus) про
ходят через переднее рваное отверстие, foramen, lacerum  anterius (или fora
men sphenorbitale) между orbitosphenoideum и alispbenoideum внутри полости 
орбиты. Две другие ветви нерва V выходят через круглое отверстие — fora
men ovale в alisphenoideum. Нерв VII  (лицевой — nervus facialis) проходит 
через каменистую кость, petrosum, и выходит у края черепа из foramen, 
stylomastoideum. Нерв - VI I I  — слуховой (nervus acusticus) — идет в petro
sum ко внутреннему уху и, конечно, не достигает поверхности черепа. 
Нервы IX,  X  и X I  (glossopbaryngeus, vagus и accessorius) выходят через 
заднее рваное или яремное отверстие между ba.sioecipitale и слуховой кап
сулой, а X I I  (nervus hypoglossus) иногда сопровождает их, но первона
чально он выходил через переднее мыщелковое отверстие — foramen condy- 
loideum anterius — в exoccipitale. Слезный проток обычно прободает слез
ную кость и идет внутрь, доходя до носа. От орбиты через верхнечелюст
ную кость вперед к лицу проходит нижнеглазничный канал, содержащий 
кровеносные сосуды и нервы. В нёбе имеется резцовое отверстие, которое 
помещается между предчелюстной и верхнечелюстной костью, а в этой по
следней— нёбное отверстие (foramen palatinum ); через эти два отверстия 
проходят кровеносные сосуды. Часто имеется крылоклиновидный канал, 
несущий вперед артерию через основание крылоклиновидной кости. Вну
тренняя сонная артерия, снабжающая кровью головной мозг, обычно напра
вляется от заднего конца черепа вперед через канал сонной артерии (сапа- 
Lis caroticus), который начинается близ заднего рваного отверстия и идет 
вперед под прикрытием каменистой кости (os petrosum), а»у переднего конца 
этой кости артерия подымается в мозговую коробку через среднее рваное 
отверстие, помещающееся между каменистой костью и крылоклиновидной. 
В этой области имеется отверстие для евстахиевой трубы, которая соединяет 
среднее ухо с глоткой. В нижней челюсти имеется отверстие (нижнее зуб
ное) на внутренней стороне близ заднего конца, через которое входят нервы 
и кровеносные сосуды, а в передней части наружной стороны — подборо
дочное отверстие, через которое проходят кровеносные сосуды и нервы 
к подбородку и к области нижней губы.

Нижняя челюсть и слуховые косточки. В нижней челюсти с каждой 
стороны имеется лишь один элемент — зубная кость. Эта кость имеет вос- 
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ходящую ветвь с венечным отростком (для височного мускула, который за
крывает челюсть) и сочленовным отростком. В нижнем' заднем углу ниж
ней челюсти часто имеется угловой отросток, к которому прикрепляются 
мускулы.

Из прочих элементов нижней челюсти рептилий (ср. рис. 200 и 225) кры
шечная (spleniale), венечная (согопаге) и надугловая (snpraangulare) кости 
у млекопитающих, повидимому, исчезли. Угловая кость, как мы уже 
отметили, сделалась барабанной костью (os tympanic.um). Вследствие этого> 
сохраняются сочленовная кость, articulare (с которой срастается пред- 
сочленовная кость — praearticulare), а в верхней челюсти — квадратная 
кость (с которой у звероподобных рептилий срослась квадратноскуловая 
кость). Любопытна судьба этих двух костей.

У звероподобных рептилий была лишь одна слуховая косточка — стре
мечко, которое соприкасалось с квадратной костью; этот последний элемент 
в свою очередь был в контакте с сочленовной костью нижней челюсти. 
В слуховой области млекопитающего это стремечко есть внутреннее звено 
цепи, состоящей из трех косточек; наружное звено, или молоточек, полу
чает колебания от ба
рабанной перепонки и 
передает их стремечку 
через посредство нако
вальни. Происхожде
ние этих двух «новых» 
элементов долго было 
предметом спора, но 
изучение их эмбриоло
гии подтверждает тот 
вывод, к которому при
водит нас рассмотре
ние изменений челю
сти, совершавшихся в 
процессе эволюции 
млекопитающих. Моло
точек есть прежняя сочленовная кость (его передний отросток предста
вляет прежнюю предсочленовную кость); наковальня же — есть квадрат
ная кость пресмыкающегося. Эти некогда важные кости стали бесполез
ными в смысле их первоначальной функции;' находясь в непосредственной 
близости к слуховой области, они были иепользованы для несения новой 
функции. Этому изменению, как полагают, благоприятствовал тот факт, что 
у звероподобных рептилий барабанная перепонка находилась в соседстве 
с областью челюсти. Вполне вероятно, что квадратная и сочленовная кости 
начали нести функцию передачи звука еще до того момента, когда они 
перестали функционировать © качестве челюстных элементов.

История слуховых косточек есть один из лучших примеров смены 
функций у позвоночных. Эти элементы, как мы уже знаем, были некогда 
составными частями челюстного аппарата у акул, а этот последний перво
начально развился из жаберных дуг. Дополнительные дыхательные органы 
преобразовались в кусающие органы, а эти последние в конце концов 
вошли в состав слухового аппарата.

Некоторые части жаберного аппарата рептилий, в особенности гиоидная 
дуга, сохранились в области языка и глотки млекопитающего, но с палеон
тологической точки зрения части эти не имеют большого значения.

Зубы. У млекопитающих зубы имеются лишь по краям челюстей. Они 
делятся (рис. 226) на резцы, клыки, предкоренные и коренные. Всем по
стоянным зубам, за исключением коренных, нормально предшествуют зубы 
молочные, или выпадающие. В верхней челюсти резцы сидят в предче
люстной кости, а остальные зубы — в верхнечелюстной.

У примитивных плацентарных млекопитающих было по три резца в ка
ждой половине каждой челюсти. Клыков у млекопитающих бывает не более
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Рис. 226. Схема, иллюстрирующая типы и количество зубов 
у примитивных плацентарных млекопитающих. А  — молоч
ные зубы: di — молочные резцы (incisj^i); Sc — молочные 
клыки (canini); dm — молочные предкоренные (praemolares). 
В  — постоянные зубы: г — резцы; с — клыки; р  — предко

ренные; т — коренные (molares).



-одной пары в верхней челюсти и одной пары в нижней. Примитивные 
плацентарпые имеют четыре предкоренных зуба и три коренных в каждой 
половине челюсти. Такую зубную систему можно выразить следующей зуб
ной формулой:

i i i l ± ^ X 2 =  44.

Формулой можно выразить любой комплект зубов. У примитивных 
млекопитающих зубы иногда были многочисленнее; для плацентарных при
веденная формула обычно представляет максимум, и часто наблюдается 
значительная редукция; например зубная система человека соответствует 
■следующей формуле:

2 • 1 • 2 • 3------------ V  2 =  322 • 1 • 2 • 3 А  ° -

Резцы обычно представляют собою откусывающие зубы умеренной вели
чины. В некоторых случаях (например у грызунов) одна пара резцов может

быть развита наподобие больших до- 
лотьев или она может представлять со
бой бивни — у слонов. Клыки в своем 
примитивном развитии представляют 
собою длинные колющие конусовидные 
зубы. Они сильно развиты у хищных; 
у травоядных они могут исчезать, но 
иногда они сохраняются в качестве 
органов защиты. Щечные зубы — пред- 
коренные и коренные — у млекопитаю
щих имеют обычно не менее чем по два 
корня. Четыре предкоренных зуба в при
митивном развитии имеют более простое 
строение, чем коренные. Однако у мно
гих травоядных строение предкоренных 
зубов усложняется, и эти последние мо
гут походить на коренные. У травояд
ных млекопитающих наблюдается услож
нение морфологического строения корен
ных, а у хищных, наоборот, — редук
ция.

У примитивных млекопитающих зу-
кон; те — метакон; mcl — метаконюль, 
ра — паракон; prl — протоконюль; р г  — 
протокой. Сокращения для нижнпх ко
ренных: end, — энтоконид; hyd — гипо- 
конид; med — метаконид; pad — пара- 

конид; prd — протоконид.

плацентарных. Верхний ряд — правые 
верхние коренные, нижний ряд — ле
вые нижние коренные. А  — Omomys, 
нижнеэоценовый представитель Tarsio- 
tdea, с трехбугорчатым (тритуберкуляр- 
ньш) рисунком зуба. В  — Hyracotlie- 
ггит — нижнеэоценовая лошадь, с раз
витым четырехбугорчатым (квадриту- 
беркулярным) рисунком зуба. Сокраще
ния для верхних коренных: hy — гипо- ДЗы тесн о  П рим ы каю т ДРУГ К Другу, Нв

оставляя между сооою заметных проме
жутков, но у  травоядных развивается 
диастема, или «пробел», между перед
ними зубами, захватывающими пищу, 
с одной стороны, и щечными зубами, 
пережевывающими ее, с другой.

Первоначально щечные зубы имели низкие коронки (были брахиодонт- 
ными), но некоторые формы, у которых зубы сильно снашиваются, напри
мер у форм грызущих или питающихся травой, зубы эти становятся 
выоококоронковымги (гипсодонтными). Зубы первоначально имели замкну
тые корни, что ограничивает количество материала, идущего на образова
ние коронки, но бывают формы, у которых часть зубов или все зубы растут 
непрерывно.

'Строение коренных зубов. У рептилий зубы обычно имеют форму про
стого конуса. У млекопитающих коренные зубы обычно имеют широкую 
коронку, несущую несколько бугорков или гребней, расположенных в слож
ный узор, который значительно варьирует у различных групп. Вполне 
естественно, что для объяснения происхождения «узоров» коренных зубов 
и для установления гомологии различных бугорков и гребней, встречаю
щихся у разных форм, было предложено несколько различных теорий. 
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Предлагались фантастические теории, исходящие из той идеи, что каждый 
бугорок первоначально представлял собою отдельный зуб, но в настоящее 
время общепринятыми являются основные положения так называемой три- 
■туберкулярной теории, к изложению которой мы и приступаем.

За исходную форму эта теория принимает тип коренного зуба, свой
ственный многим примитивным плацентарным, особенно эоценовым 
(рис. 227).' В верхних челюстях коренные зубы имеют треугольную форму 
с тремя бугорками. У внутренней вершины находится только один бугорок; 
прежде думали, что этот бугорок представляет собою первоначальный ко
нус зуба пресмыкающегося, поэтому он и называется протокон. Кнаружи 
от него находится паракон; позади паракона расположен третий бугорок — 
метакон. Между протоконом и параконом часто бывает меньший бугорок — 
протоконюль, а кнутри от 
метакона—тоже меньший 
бугорок — метаконюль.

Аналогичный треуго
льник был и на коренном 
зубе нижней челюсти, но 
он обращен основанием 
кнутри, а вершиной кна
ружи. Эти бугорки полу
чили те же названия, но 
с окончанием «ид»: про- 
токонид, лараконид, ме- 
таконид. Позади этого 
треугольника, или триго- 
нида, находится низкое 
продолжение жевательной 
поверхности — пятка или 
талонид. На пятке часто 
бывают два бугорка, из 
них наружный называ
ется гшгоконид, а внут
ренний' — энтоконид.

Коренной зуб такого 
примитивного "типа, ча
сто имеющий довольно 
острые бугорки, обычно 
называется «бугорчато
режущим» (туберкуло-сек- 
ториальным). Верхние 
треугольники асимметрич
ны. причем передний край 
верхнего зуба и задний край нижнего тригонида перпендикулярны к краю 
челюсти. Каждый верхний зуб оказывается позади соответствующего ему 
зуба (рис. 228), и если бы на нижнем зубе не было пятки, в углубление 
которой попадает протокон, то один из этих зубов проходил бы мимо дру
гого. Разрезающее действие достигается этим частичным чередованием (не
попаданием), в то время как частичное противопоставление бугорков обусло
вливает размельчение пищи.

У плотоядных млекопитающих происходят сравнительно незначительные 
изменения. У форм травоядных или питающихся смешанной пшцей с раз
витием перемалывающей поверхности узор усложняется (рис. 227 В ). Верх
ние коренные зубы принимают четырехугольную форму обычно вследствие 
прибавления четвертого бугорка — гнпокона — у нижнего заднего угла; 
промежуточные бугорки сохраняются или исчезают. Нижние коренные зубы 
тоже принимают четырехугольную форму, но более слозкным путем, — пятка 
подымается до уровня остальной части зуба, а на переднем конце исчезает 
параконид, так что в конечном счете остается четыре бугорка: протоконпд,
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Рис. 228. Щечные зубы и клыки эоценового насекомо
ядного Didelphodus; показано их взаимное расположе
ние при замыкании челюстей. Л  — правый верхний ряд 
зубов, С — левый нижний ряд вубов, В  — наложение А  
на С', видно их взаимное расположение при замыкании 
челюстей. Каждый верхний вуб лежит кзади и кнаружи 
от гомологичного (соответствующего) ему зуба нижней 
челюсти. Оба ряда частично заходят один за другой, 
производя разрезающее действие вдоль диагональной 
линии между каждым верхним зубом и лежащим за ним 
нижним. Прохождение верхнего зуба задерживается пят
кой (талонидом) на соответствующем нижнем коренном; 
протокон входит во впадину талонида; bid — гппоконю- 
лнд. Объяснение остальных сокращений см. под. 

рис. 227. (По Грегори.)



метаконид, энтокояид и гипоконид (кроме того, в пятке может появляться 
так же гипоконюлид).

Имеющиеся бугорки могут составлять узоры различных типов. Они 
могут оставаться самостоятельными, но низкими и округленными; такой 
тип зубов, называемый бунодонтным, характерен для питающихся смешан
ной пищей, например для человека, для свиней (рис. 354, 355, 305 А и В 
и др.). Каждый бугорок может вытянуться, принимая форму иолулуиия 
(селенодонтный тип. рис. 305 С, Н  и др.). Бугорки могут сливаться, обра
зуя гребни (лофодоитный тип); например, два наружных бугорка верхнего 
коренного зуба могут, сливаясь друг с другом, образовать гребень, назы
ваемый эктолоф, передний ряд бугорков может образовать протолоф, а зад
ние могут образовать металоф (рис. 229). На краю зубов иногда образуются 
вертикальные гребни, или «стили», что еще больше усложняет рисунок.

Этой тритуберкулярной терминологией чрезвычайно удобно пользо
ваться при описании коренных зубов плацентарных. Но первоначально три- 
туберкулярная теория пыталась так же объяснить эволюцию тритуберку- 
лярных зубов плацентарных из однобуторковых зубов, обычных для реп
тилий. Она принимала развитие трех бугорков, расположенных в передне-

задний ряд; такие зубы бывают у триконодон- 
тов, которые будут описаны в следующей 
главе (рис. 238 и 239). Затем, согласно этой 

. теории, произошло перемещение бугорков, ко- 
х торые расположились в виде треугольника, 
что наблюдается у юрских симметродонтов, я 
из таких зубов1 развился, через юрских пан- 
тотериев или тритуберкулят, тип зубов, встре
чающийся у примитивных плацентарных.

Но эту часть тритуберкулярной теории от
нюдь нельзя признать приемлемой. Прежде 
всего триконодонты и симметродонты, по всей 
вероятности, не имели никакого отношения 
к эволюции остальных млекопитающих, и нет 
никакого доказательства предполагаемого 

перемещения (вращения) бугорков. Затем теория эта принимала, что, при 
допускаемом ею вращении бугорков, первоначальный, унаследованный от 
рептилий, конус оставался у вершины треугольника на внутренней сто
роне верхнего зуба и на наружной стороне нижнего зуба; поэтому-то эти 
верхушечные бугорки и были названы «протоконом» и «протоконидом». 
Если бы это соответствовало действительности, то следовало ожидать, что 
этот верхушечный, апикальный бугорок, как древнейший по своему про
исхождению, появляется первым при эмбриологическом развитии зубов и 
что этот бугорок гомологичен главному бугорку предкоренных зубов. Это 
справедливо относительно нижних зубов: иротоконид, невидимому, соот
ветствует первоначальному бугорку пресмыкающихся. Но при онтогенети
ческом развитии верхних коренных зубов первым появляется паракон, 
а не протокон, и на одной линии с главным бугорком предкоренных зубов 
лежат паракон и метакон (рис. 228). Поэтому первоначальному бугорку 
зуба рептилий соответствует, по всей вероятности, паракон; протокон же 
является более новым образованием у внутреннего края зуба, а метакон 
образовался путем отщепления от нротокона.

Но отрицая филогенетическое значение терминов, употребляемых три
туберкулярной теорией, мы должны в то же время признать, что тритубер- 
кулярная номенклатура весьма облегчает описание и сравнение коренных 
зубов плацентарных млекопитающих, начиная от примитивных представи
телей этих последних.

Посткраниальаый скелет. Особенности скелета такого примитивного 
млекопитающего, как опоссум, или некоторых насекомоядных являются ре
зультатом развития в сторону тех приспособлений к быстрому передвиже
нию на четырех ногах, которые мы видели у терапсид. Ойоссум — это 
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Рис. 229. Правый верхний и ле
вый нижний коренные зубы иско
паемого Rhinoceros, иллюстрирую
щие обыкновенный лофодоитный 
тип зубов, ml — метал-оф; el — эк
толоф; p i — протолоф; hid — ги- 

полофид; mid — металофид.



«живое ископаемое»', скелет у него лишь немного изменился относительно 
скелета предкоеых млекопитающих мезозойской эры. Пресмыкающиеся 
предки млекопитающих жили, вероятно, на земле. Но гибкость скелета 
у более примитивных млекопитающих и тот факт, что первый палец перед
ней конечности, как и первый палец задней конечности, склонны противо
поставляться до известной, незначительной степени другим пальцам, как 
бы указывая на некоторую хватательную способность у этих примитивных 
форм, — говорят в пользу первоначальной древесной стадии.

В осевом (аксиальном) скелете (рис. 230) заметна более значительная ди- 
ференциация областей, чем у рептилий. Лишенные ребер поясничные по
звонки ясно отграничиваются от несущих ребра спинных (грудных). По
звонки шейной области также кажутся лишенными ребер, так как ребра 
здесь коротки и уже у зародыша срастаются с позвонками. Хвост часто 
бывает длинным, но он является лишь придатком, а не. составной частью 
тела, как у большинства рептилий. Замечается некоторое увеличение числа 
крестцовых позвонков, а первоначально самостоятельные крестцовые ребра 
обычно исчезают, замещаясь поперечными отростками.

Рис. 230. Скелет ныне живущего древесного насекомоядного Tupaia. cv — шей
ные позвонки; tv — грудные позвонки; lv — поясничные позвонки; s — крестец Д1о

Грегори.)

Число позвонков гораздо менее изменчиво, чем у рептилий. В среднем 
впереди крестца имеется около двадцати пяти-тридцати позвонков. Число 
шейных позвонков почти всегда равно семи; имеющая длинную шею жи
рафа и лишенный шеи кит отличаются друг от друга не по числу шейных 
позвонков, а по их размерам. Число несущих ребра спинных позвонков 
обычно колеблется от двенадцати до четырнадцати, число поясничных — 
от пяти до семи, крестцовых — от двух до пяти. Число хвостовых позвон
ков, конечно, довольно изменчиво; изредка оно доходит до двух-трех 
дюжин.

Главные отличия от терапсид заключаются: 1) в сращении шейных по
звонков с поперечными отростками, 2) в исчезновении ребер в поясничной 

области, 3) в большей или меньшей редукции хвоста. Кроме того, грудина, 
которая была маловажным элементом скелета у рептилий, у млекопитаю
щих приобретает большое значение. Все более длинные спинные ребра 
прочно прикрепляются к ней, а прочная перепонка (диафрагма) замыкает 
сзади бочковидную область грудной клетки. Для теплокровных животных 
необходимо непрерывное дыхание; оно осуществляется главным образом 
расширением и сокращением диафрагмы и трудной клетки.

По своему общему контуру позвоночный столб похож на позвоночный 
столб терапсид. Шейные позвонки идут от головы косо вниз. Выше плече
вой области, приблизительно там, где начинаются спинные позвонки, кри
вая позвоночника подымается, а затем опускается через поясничную 
область к крестцу и хвосту.

Особенный интерес представляют атлант и аксие, или эпистрофой 
(рис. 231). Атлант представляет собой кольцо, состоящее из его собственной 
невральной дуги и из его же интерцентра. Аксис, в дополнение к своим
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собственным элементам, увеличился еще за счет тела атланта, которое при
растает к его переднему концу, образуя зубовидный отросток аксиса.

Конечности. У млекопитающих мы наблюдаем продолжение того про
цесса вращения конечностей, которое мы заметили у терапсид, так что ко
нечности занимают положение, параллельное телу, и находятся почти под

туловищем. Плечо и бедро 
двигаются в передне-задней 
плоскости (рис. 232), дей
ствуя как рычаг с точкой 
опоры (колено или локоть) 
на одном конце, с грузом 
близ другого конца у сочле
нения с поясом н с главной 
силой (мускулы), приложен
ной у самой1 верхушки (боль
шой бугор — tuberculum  ma- 
jus — плеча и большой тро- 
хантер бедра). Поэтому глав
ные мускулы являются по 
своему положению дорзаль
ными, В' связи с чем пояса 
конечностей редуцируются 
в вентральной части и уве
личиваются в верхней. Это 
особенно резко выражено в 
плечевом поясе (рис. 187 D ). 
У  типичных млекопитаю
щих межключица и два 

вентральных коракоида исчезают, за исключением маленького рудимента 
заднего (настоящего) коракоидного элемента под лопаткой. Гребень (ось) 
лопатки, с которым сочленяется ключица, в действительности предста
вляет собою ее прежний передний край; область же, лежащая кпереди от 
гребня, есть новообразование, — дополнение для прикрепления мускулов, 
работающих над коракоидом. В тазовом поясе (рис. 202 D  — F )  талике 
имело место вращение ко
стей, связанное с вращением 
мускулов; тут подвздошная 
кость простирается далеко 
вперед и совсем не прости
рается назад, а лобковая и 
седалищная кости располо
жены в такой же степени 
кзади, как и книзу от вер
тлужной ямки. Плечо и 
бедро, вследствие своего 
вращения, должны были, 
конечно, значительно изме
ниться против своего перво
начального состояния. Пле
чо (рис. 201 D) у своего 
проксимального конца име
ет большой и малый бугор 
для прикрепления мускулов, связывающих его с телом; на дистальном 
конце часто присутствует характерное для рептилий foramen entepicondy- 
lare. Бедро (рис. 203 С) в своей проксимальной части имеет большой и 
малый трохантеры для прикрепления мускулов', а часто также и третий 
трохантер, расположенный несколько дистальнее (характерный признак 
во многих случаях). Для элементов запястья и предплюсны мы, к  сожа
лению, уже не можем пользоваться простыми и легко запоминаемыми тер- 
222

Рио. 232. Схема, показывающая разницу в мускула
туре области тазобедренного сочленения у пелико
завра (А) и млекопитающего (В). На А  главные му
скулы, двигающие бедренную кость вниз и назад 
(показаны жирными линиями), прикрепляются к хво
сту и к вентральной части тазового пояса. На В  эти 
мускулы редуцированы и в значительной степени за
менены мускулами, прикрепленными к большому тро- 
хантеру (вертелу) и помещающимися на подвздошной 

кости.

Рис. 231. Атлант (atlas') и эппстрофей (axis): А  — у Мо- 
scliops из Therapsida, В  — у олигоценового Daphoemts 
из Canidae. Вид с правой стороны. Bi — вид атланта 
млекопитающего с дорзальной стороны, слева нахо
дится его задняя сторона. Атлант состоит из не
вральной (верхней) дуги и intercentrum  первого по
звонка (у Mnoschops эти два элемента самостоятельны, 
а у млекоритающих соединены, представляя кольце
видное обазование у В{). У млекопитающих centrum 
первого позвонка срослось со вторым позвонком, эпи- 
строфееы (axis), образуя зубовидный выступ (pro
cessus odontoideus), который входит в ямку атланта. 
cl, с2— contra первого и второго позвонков; id ,  ic2— 
interceotra первого и второго позвонков; nal, па2 —  
невральные дуги; od — processus odontoideus эпнето- 

фея( =  cl).



минами, употребляемыми в отношении соответствующих элементов репти
лий: здесь каждая кость млекопитающего имеет особое название. В запя
стье (рис. 233 В) вместо radiaie, intermedium и ulnare мы различаем sca- 
phoideum, lunatum и» cuneiforme, а дополнительная косточка с наружной 
стороны называется pisiforme. Centrale сохраняет свое название, а четыре 
дистальных карпальных элемента называются trapezium, trapezoideum, 
magrmm И unciforme. В предплюсне (рис. 233 D) intermedium и fibulare 
получают названия astragalus н calcaneum. Astragalus имеет блоковидную

Рио. 233. Схема carpus и tarsus у млекопитающих и пресмы
кающихся. А  — carpus пресмыкающегося. Б  — carpus млекопи
тающего. С — tarsus пресмыкающегося. Б> — tarsus млекопи
тающего. Metaearpalia и metatarsalia обозначены римскими ци- 
фрами, дистальные carpalia и tarsalia  рептилий — арабскими .
цифрами, as — astragalus; с — centrale; cal — calcaneum; си—  
cuboideum; ec — ectocuneiforme; enc— entocuneiforme; fib — fibula: 
fb e — fibulare; in t— intermedium; lu — lunatum; w c-m esocunei- 
forme; mg — magnum; nav — naviculare; p is■— pisiforme; rle — ra
diaie; sc— scaphoideum; id — trapezoideum; t ib — tibia; Is — trape

zium; un—  unciforme; ule — ulnare.

суставную поверхность, по которой свободно движется большая берцовая 
кость; calcaneum  — пяточная кость — имеет сзади большой выступ, к кото
рому прикрепляются мускулы икр. К  as trag a lu s  с его передней (дистальной) 
стороны примыкает nav icu la re . Дистальные тарсальные элементы назы
ваются en tocuneifo rm e, m esoeuneiform e, ectocuneiform e и cuboideum . Прими
тивной фаланговой формулой является та формула, которая, как мы знаем, 
характерна для некоторых звероподобных рептилий, а именно 2—3—з—3—з 
(рис. 234). Первый палец—как на передней, так и на задней конечности — 
обычно несколько короче и толще осталь
ных пальцев и несколько отклоняется от 
них, что указывает на хватательную спо
собность, развитую у примитивных млекопи
тающих. Ноги примитивных форм были, 
надо полагать, вооружены острыми когтями.

Локомоторные приспособления. У раз
личных млекопитающих наблюдаются зна
чительные отклонения от только что они* 
санного типа скелета. Локомоторные при» 
способления к различным условиям суще
ствования весьма разнообразны и часто 
поразительны. Среди живущих на земле 
форм во многих самостоятельных группах 
развились приспособления к быстрому бегу.
Начало такого приспособления можно ви
деть у собаки; чрезвычайно сильно развито 
оно у лошади и антилопы. Первоначально гибкий скелет становится при
способленным почти исключительно к передне-заднему движению ног, так. 
что другие движения оказываются неловкими Или даже невозможными. 
Стопа, которая первоначально лежала почти плоско на поверхности почвы, 
в полустопоходящем положении, начинает приподыматься, а метакарпаль
ные и метатарсальные элементы удлиняются, образуя добавочный сегмент 
конечностей (подобно задним конечностям некоторых динозавров п птиц);
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отклоняющиеся первые пальцы передних и задних конечностей начинают 
редуцироваться и исчезают. Животное теперь ходит на пальцах, является 
пальцеходящим. Ключица редуцируется или исчезает, и тем самым плечо 
освобождается от всякого костного соединения с туловищем, что ослабляет 
сотрясение тела при ударе передних ног о землю после прыжка.

Только что описанной стадии достигла собака. Но многие формы в своей 
' эволюции пошли далее этой стадии, — у них развились копыта, пальцы 
претерпели дальнейшую редукцию, и животные стали копытными; таких 
животных мы рассмотрим в одной из последующих глав. У тяжелых же 
копытных животных, в связи с необходимостью поддержания тяжелого 
тела, развились толстые прямые нош, похожие на ноги динозавров группы 
Sauropoda; это — тяжеловесные формы.

Другими формами, которые достигли значительного успеха в смысле 
быстрой локомоции по земле, являются кенгуру и прыгающие крысы, у ко
торых тело занимает наклонное или вертикальное положение, а движение 
вперед достигается внезапным прыжком, совершаемым задними ногами.

В некоторых группах, особенно среди примитивных плацентарных насе
комоядных, развились роющие «подземные» формы, у которых наиболее 
выдающимся приспособлением является развитие очень сильных роющих 
передних ног.

У древесных форм скелет остается гибким в связи с необходимостью 
быстрых проворных движений. У таких животных развились приспособле
ния, связанные с необходимостью держаться за ветви деревьев; таким при
способлением нередкб бывает противопоставленный первый палец, но иногда 
животные держатся острыми когтями, вонзающимися в кору. Хвост обычно 
бывает хорошо развит в качестве органа балансирования и часто бывает 
цепким. Некоторые формы перебираются с ветки на ветку, главным обра
зом раскачиваясь на руках (брахиация); развитие этого способа передвиже
ния приводит к интересным эволюционным результатам. Эти приспособле
ния будут подробно рассмотрены в главе о приматах. В различных группах 
среди древесных форм имеются животные, способные к  планирующему 
полету; у таких животных развивалась кожная перепонка между конеч
ностями. Конечной стадией этого эволюционного процесса является разви
тие настоящего полета у летучих мышей.

Некоторые млекопитающие возвращаются к водной жизни, что мы на
блюдали и среди рептилий. Развился целый ряд морских млекопитающих, 
каковы тюлени, киты, морские коровы, морские выдры. У них конечности 
преобразуются в плавникообразные органы; вновь развивается рыбья, вере
теновидная форма тела, иногда появляется хвостовой плавник и даже 
спинной.

Подразделения кайнозоя. Как было указано (стр. 9), кайнозой, или век 
млекопитающих, делится на три периода: третичный, плейстоценовый и со
временный1. Изучая эволюцию млекопитающих, мы, однако, часто будем 
иметь дело с основными подразделениями третичного периода. Такими эпо
хами являются; 1) палеоцен — время прохладных климатов в современной 
северной умеренной зоне (длительность его определяется некоторыми уче
ными приблизительно в 8 миллионов лет); 2) эоцен, с более теплым клима
том (длительность, по мнению некоторых ученых, — около 12 миллионов 
лет); 3) олигоцен, с умеренным и влажным климатом (длительность, по не
которым предположениям, — 16 миллионов лет); 4) миоцен, с несколько бо
лее прохладным климатом (длительность, по мнению некоторых ученых,— 
12 миллионов лет); 5) плиоцен, с более холодным климатом перед наступле
нием ледникового периода. Это была последняя эпоха третичного периода, 
•за которой последовал плейстоценовый ледниковый период.

1 В СССР геологи делят кайнозой обычно на два периода: третичный и четвер
тичный, а этот последний — на плейстоцен и голоцен. Ж. Д.
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П Р И М И Т И В Н Ы Е  М Л Е К О П И Т А Ю Щ И Е

Классификация. Все ныне живущие млекопитающие легко подразде
ляются на следующие группы: 1) однопроходные (утконос и ехидна в Австра
лии), которые являются яйцекладущими формами; 2) сумчатые, к кото
рым относятся опоссумы и многочисленные австралийские формы, рождаю
щие детенышей живыми, но недоразвитыми; 3) плацентарные, у которых 
детеныши дольше остаются в теле матери и у которых имеется высокораз
витая плацента (послед). Первая группа получила название подкласса 
Prototheria, или первобытных млекопитающих; вторая и третья группы 
вместе образуют подкласс Eutheria, или настоящих млекопитающих. По дру
гой классификации сумчатые называются Metatheria, а термин Eutheria от
носится только к плацентарным. Иногда 
для этих трех подразделений употре
бляются названия Ornithodelphia, Didel- 
phia и Monodelphia, основанные на строе
нии женских органов воспроизведения.
Такое разделение удовлетворительно для 
современных форм. Но однопроходные 
почти не известны в ископаемом состоя
нии, а сумчатые и немногие плацентар
ные появляются лишь в конце мелового 
периода. Большинство мезозойских ис
копаемых форм принадлежит отрядам, 
не очень близким к нынешним труппам; 
и так как мы не знаем их способа раз
множения, то нам трудно их классифи
цировать (рис. 235).

Звероподобные пресмыкающиеся, ко
торые переживали расцвет в перми и 
в нижнем триасе, исчезли к концу три
аса. Млекопитающие ПОЯВИЛИСЬ, как Рис. 235. Хронологическое распределе- 
полагаюг, в триасе, но мы имеем чрез- ние низших типов млекопитающих, 
вычайно скудные сведения из их исто
рии на протяжении почти всего мезозоя. О триасовых формах мы знаем 
лишь по немногим обломочным остаткам вымершей архаической группы 
так называемых многобугорчатых (Multituberculata). Почти все известные 
нам юрские остатки млекопитающих происходят из двух английских место
нахождений и одной небольшой костеносной линзы у Комо-Блеф, в Уай- 
оминге. О млекопитающих, существовавших между верхней юрой и верх
ним мелом, когда появляются сумчатые и первые плацентарные, мы знаем 
лишь по двум-трем зубам. Следует далее заметить, что почти все более древ
ние мезозойские ископаемые представляют собою лишь изолированные зубы 
или, в лучшем случае, нижние челюсти; из отложений древнее верхнего 
мела мы не имеем ни одного скелета, ни одного полного черепа. Вследствие 
этого значительная часть истории мезозойских млекопитающих остается еще 
покрытой мраком неизвестности. О дошедших до нас формах мы почти 
ничего не знаем, кроме анатомического строения их зубов. А то обстоя-
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тельство, что такие находки представляют большую редкость, указывает на 
то, что многие некогда существовавшие группы пока не открыты.

Недостаточность палеонтологического материала зависит, вероятно, не 
от того, что в эти отдаленные периоды млекопитающих было очень мало, 
но и от малых размеров мезозойских млекопитающих. В среднем они были 
не крупнее крысы или мыши. Хрупкие кости таких форм могли сохра
няться лишь в редких случаях, кроме того, из-за их незначительных разме
ров они легко могут оставаться незамеченными при сборе ископаемых.

Monotremata (однопроходные). До рассмотрения только что упомянутых 
нами древних ископаемых форм целесообразно познакомиться с нынешними 
представителями отряда однопроходных, — группы, которая почти не из
вестна в ископаемом состоянии, но которая, несомненно, имела длинную 
самостоятельную историю. Этот отряд представлен только двумя ныне жи
вущими родами: утконосом (Omithorhynchus) и ехидной {Echidna); эти авст
ралийские формы относятся к самым странным и парадоксальным из совре
менных позвоночных. Они, несомненно, — млекопитающие, о чем свидетель
ствуют такие характерные признаки, как присутствие млечных желез (при
митивного строения), волосяной покров и наличие лишь одного элемента 
нижней челюсти. Однако они чрезвычайно примитивны в том отношении, 
что, в противоположность'всем другим млекопитающим, они продолжают 
быть яйцекладущими; кроме того, скелет и мягкие части тела имеют и дру
гие признаки, характерные для рептилий. Они достигли высокой степени 
специализации в отношении образа жизни и связанных с последним при
способлений, каковы: утрата зубов, развитие клюва и своеобразное строе
ние конечностей, приспособленное для рытья или плавания. По строению’ 
головного мозга они довольно близки к рептилиям; ехидна имеет сумку по
добно сумчатым. Утконос имеет широкий клюв; у ехидны же клюв длин
ный и тонкий, удобный для питания муравьями. Во взрослом состоянии 
оба лишены зубов. У ехидны нет никаких следов зубов; у утконоса же 
в молодом состоянии имеются немногие, неправильной формы, рудименты 
коренных зубов, которые некоторыми исследователями до известной сте
пени сравнивались с соответствующими зубами ископаемых многобугорча
тых. Мозговая коробка умеренных размеров; лобные кости необыкновенно- 
малы, носовые — велики. Слезной кости нет, скуловая же редуцирована 
или отсутствует. Большая нёбная кость покрывает длинное вторичное нёбо, 
хорошо развит сошник, который идет назад к базисфеноиду и легко со
поставляется с парасфеноидом рептилий, имеются даже признаки предсош- 
ников, свойственных рептилиям. Орбитосфенаид велик. Присутствуют пте- 
ригоид и алисфеноид, но они имеют здесь своеобразное развитие. Слуховой 
пузырь (bulla tympaui) не образовался; барабанная кость представляет собою 
свободное открытое кольцо, и углубление для среднего уха лишь частично 
закрывается продолжениями каменистой кости (petrosum) и алисфеноида. 
Челюсти — редуцированные.

Примитивным признаком является также присутствие (несрастающихся) 
шейных ребер. Плечевой пояс (рис. 187 С) построен определенно по типу 
плечевого пояса рептилий: продолжает существовать межключица, есть два 
больших вентральных коракоидных элемента, а на лопатке нет гребня и нет 
той области, которая у других млекопитающих лежит впереди гребня (супра- 
спинальной части). В тазовом поясе {рис. 202 D) имеются длинные сумча
тые кости, которые отходят от передней стороны лобковых костей, как 
у сумчатых. Конечности являются сильно специализированными роющими 
органами.

В плейстоцене Австралии встречается крупная Echidna', кроме этого, мы 
ничего больше не ’знаем относительно истории рассматриваемой группы 
Возможно, что она связана с какими-нибудь описанными мезозойскими фор
мами, но отсутствие зубов и другие признаки своеобразной специализации 
делают сопоставление почти невозможным. Несомненно, что формы эти 
являются и весьма примитивными и высокоспециализированными. Выска
зывалось мнение, что они произошли от звероподобных рептилий совер- 
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шенно независимо от других, ныне живущих форм. Тот факт, что они со
хранились в Австралийской области, может быть объяснен отчасти их спе
циализированным образом жизни, отчасти же — продолжительной изоляцией 
этой области от всех других материков.

Многобугорчатые. Из всех мезозойских форм наиболее изолированными 
являются те, которые составляют отряд Multituberculata. Они были вообще 
самыми крупными мезозойскими млекопитающими, некоторые из них были 
величиной с байбака; по многим адаптивным признакам, а также, быть 
может, и по образу жизни, животные эти близки к грызунам. Из всех от
рядов млекопитающих самую длинную историю имеют именно многобугор
чатые: они появились в триасе, являясь древнейшими из всех известных 
форм млекопитающих, и продолжали существовать до нижнего эоцена вклю
чительно. Уже пои первом своем появлении они оказываются весьма высо- 
коспециал'изированными, и на протяжении всей свтей истории они испыты
вают сравнительно незначительные изменения.

Череп у этих животных был широкий и низкий, челюсти — мощные; 
носовые кости были необыкновенно велики и расширялись назад; скуловая 
кость в некоторых случаях была очень маленькая. Первоначально у них 
было три верхних резца, из которых один развивался в сторону удлинения, 
идя навстречу единственному нижнему резцу, похожему на соответствую
щий резец грызунов. Клыков не было, а предкоренные были изменчивы, 
один или несколько из них часто представляли собою длинные высокие 
исштрихованные разрезающие зубы. Коренные зубы были большие и имели 
многочисленные бугорки, расположенные правильными передне-задними 
рядами, которых было по два на нижних зубах и по два или по три на 
верхних. Эти весьма характерные зубы, совершенно не похожие на корен
ные зубы других млекопитающих, были хорошо развиты уже у триасовых 
форм. Многобугорчатые, несомненно, были травоядными животными, пи
тавшимися, быть может, плодами и корой мезозойских цикадовых и хвой
ных. Строение скелета говорит в пользу древесного образа жизни.

Древнейшая известная форма Tritylodon (рис. 236 В) происходит, как 
предполагают, из верхней части триаса Южной Африки. Единственный об
разец этой формы, к сожалению, правда, неполный, представляет большой 
интерес, так как это — древнейший из всех имеющихся ископаемых чере
пов млекопитающих. Он в некоторых отношениях примитивнее всех других 
форм; имеется несколько коренных зубов, которые не очень удлинены; раз
резающего предкоренного зуба нет; присутствует хорошо развитая слезная 
кость. Эта форма, к которой примыкают другие, известные лишь по зубам, 
найденным в верхнетриасовых и юрских отложениях Европы, — гораздо 
более примитивна, чем геологически более молодые формы мношбугорчатых, 
каковы: Plagiaulax из верхней юры и нижнего мела — форма, имеющая до
вольно простые коренные зубы с двумя рядами бугорков и ряд гребневид
ных режущих (разрезающих) нижних предкоренных зубов; Ptilodus 
(рис. 236 С и D) из верхнего мела и нижнего палеоцена, с огромным ниж
ним разрезающим зубом и Taemolabis (Polymastodon) (рис. 236 А) из палео
цена— гигант в этой группе (величиной с бобра), — без разрезающих зубов, 
но с тремя рядами бугорков на верхних коренных зубах. Формы, появив
шиеся позже, имели лишь по два коренных зуба, первый из которых 
сильно увеличился; слезная кость редуцирована или отсутствует.

Большой интерес представляют филогенетические отношения этих древ
них и своеобразных млекопитающих. По зубам они довольно схожи с неко
торыми сумчатыми, их часто даже относят к сумчатым; а некоторые южно
американские сумчатые иногда неправильно причислялись ко многобугорча
тым. Но те сумчатые, с которыми сравниваются эти ископаемые формы, 
являются формами прогрессивного, а не примитивного строения; из отложе
ний древнее верхнего мела мы не знаем сумчатых, даже примитивных. Вы
сказывалось мнение, что однопроходные произошли от многобугорчатых; 
в пользу такого мнения говорят такие признаки однопроходных, как утрата 
слезной кости, редукция скуловой и своеобразно складчатые эмбриональные
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зубы. Но эго предположение не может быть проверено. Впрочем, судя по 
значительной древности многобугорчатых, весьма вероятно, что они были 
яйцекладущими животными.

Многобугорчатые представляли собою первую из ветвей травоядных жи
вотных, развившихся из ооновного ствола млекопитающих; их длительное 
существование, несмотря на жестокую конкуренцию со стороны рептилий, 
указывает на то, что они были хорошо приспособлены к своему образу 
жизни. Они во множестве существовали еще в мелу и палеоцене, но 
в эоцене они скоро исчезают в связи, повидимому, с развитием разных групп 
травоядных плацентарных млекопитающих и с изменением характера расти
тельности.

Юрские члекопитаюшие. Теперь мы рассмотрим три отряда юрских мле
копитающих, которые известны по остаткам, происходящим почти искдю-

Рис. 236. Multituberculata. А  — череп Taentelabis iaoensis. Оригинал имеет 
длину около 17 см. В— Tritylodon longaevus, передний конец (часть) черепа, 3/з 
натуральной величины. С — череп Ptilodus. Оригинал имеет длину около 
7,5 см . Л —его же верхние и нижние зубы. Увеличено приблизительно 

в 22/з- {А, В  по Симпсону, В  — по Бруму, С — по Джидлей.)

чительно из немногих английских и американских местонахождений. Все 
они были маленькими животными, а потому остатки их представляют почти 
всегда отдельные зубы, изредка челюсти, немногие кости конечностей и об
ломки черепа. Однако, несмотря на скудость ископаемых остатков, формы 
эти представляют большой интерес для эволюционной истории млекопитаю
щих последующих времен.

Т р и к о н о д о н т ы .  Отряд Triconodonta содержит ряд форм, из которых са
мой крупной был Triconodon, величиной с кошку. Эти животные были, по
видимому, скорее настоящими плотоядными, чем насекомоядными. Зубы 
нижней челюсти уже соответствовали формуле 4-1-4.5. Коренные зубы у та
ких форм, как Triconod,on или Prtacodon (рис. 237 А, 238 А, 239 А), имели 
по три острых конических бугорка почти одинаковой выооты, расположен
ных в один передне-задний ряд. У Amphilestes — более примитивного пред
ставителя группы — средний бугорок был самым высоким, и три бугорка 
были менее обособлены друг от друга; вполне очевидно, что такие зубы 
легко могли произойти от зубов такого типа, какой мы видели у дромате- 
рия или у циногнатуса. Имеется одно внутреннее ядро мозговой коробки, 
которое показывает, что головной мозг был очень маленький и примитив- 
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ный. Прежде думали, что эта группа показывает некоторую стадию в раз
витии того типа коренных зубов, который характерен для более высокоорга
низованных млекопитающих. Но более вероятно, что триконодонты пред
ставляют собою отклоняющуюся боковую ветвь и что среди них нет предков 
других форм.

Рис. 237. Юрские млекопитающие. А — реставрация передней части 
черепа Priacodon из Triconodonta (увеличено приблизительно в 2 раза). 
В — внутренняя сторона челюсти Spalacotherium из Symmetrodonta (около 
3/2 натуральной величины). С — внутренняя сторона челюсти Amphithe- 
rivm  из Pantotlieria (увеличено приблизительно в 2 раза). (По Симпсону.)

Симметродонты. К отряду Symmetrodonta относятся некоторые юрские 
формы, как Spalacotherium (рис.’237 В, 239 В) И Eurylambda (рис. 238 В), 
также довольно крупных размеров и более или менее хищного образа жизни.

имел также три отдельных бугорка,У этих форм каждый коренной зуб 
а, потому эти животные когда-то при
числялись к триконодонтам, с кото
рыми они сближаются по отсутствию 
углового отростка на нижней челюсти. 
Но у симметродонтов три бугорка 
были расположены в симметричный

Рис. 238. Правые верхние корен
ные зубы юрских млекопитаю
щих с наружной стороны и со 
стороны коронки. А  — Priacodon 
из Triconodonta ( X  47 а). В  —  
Eurylambda из Symmetrodonta 
(Хб2/3). С — Melanodon из Panto- 
theria ( X  7V2). Обозначения на Р: 
а — амфикон; р  — вероятный го
молог протокона плацентарных 
млекопитающих. (По Симпсону.)

Рис. 239. Левые нижние коренные 
зубы юрских млекопитающих. Сле
в а — вид с внутренней стороны; 
в центре — вид со стороны коронки 
(изображены наружной стороной 
кверху); справа — вид с внешней 
стороны. А — Priacodon из Tricono
donta (приблизительно X "/У- В  —  
Spalacotherium из Symmetrodonta 
( X 5). С — Dryolestes из Pantotheria 

( X  И)- (По Симпсону.)

треугольник, основание которого в верхних зубах было обращено кнаружи, 
а в нижних — кнутри. Сторонники тритуберкулярной теории прежде ду
мали, что такие зубы произошли от зубов триконодонтов путем перемеще
ния (вращения) бугорков, но мы не имеем никаких доказательств такого 
вращения, и рассматриваемая группа, по всей веюоятности, не имела ни
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чего общего с триконодонтами. Симметродонты стояли, повидимому, не
сколько в стороне от главной эволюционной линии, хотя возможно, что они 
были связаны со следующим отрядом.

Пантотерии. В отряд Pantotlieria (или Trituberculata) входят сравни
тельно многочисленные и важные формы маленьких юрских животных, 
невидимому, стоявших близко к той основной группе, от которой происхо
дят более новые формы млекопитающих. Из числа лучше изученных форм 
назовем Amphitherium (рис. 237 С), Dryolestes (рис. 239 С; ср. рис. 240) и 
Melanodon (рис. 238 (7). Следующая формула является типичной для нижней 
челюсти: 4-1-4-8. На нижней челюсти был хорошо развитый, но не отогнутый 
угловой отросток (в противоположность сумчатым). Верхние коренные зубы 
имели по одному главному наружному бугорку, который называется амфи- 
кон; этот бугорок, по всей вероятности, является гомологом паракона (плюс 
метакона) плацентарных. Внутренний бугорок представляет собою, ве
роятно, гомолог протокона более новых форм, кроме того, существовали не
сколько изменчивые добавочные бугорки. На нижних коренных зубах мы 
видим тригонид и низкую пятку, которые можно сравнивать с соответствую
щими образованиями плацентарных. Представляется весьма вероятным, что 
такое строение зубов есть тот; ^основной тип строения, из которого развились

Рис. 240. Реконструкция правого 
верхнего и левого нижнего ря
дов щечных зубов юрского пан- 
тотерия (По Грегори и Симпсону.)

I

Пища, их должна была состоять главным образом из насекомых, они могли 
бы быть хищниками, но их небольшая величина -заставляла их довольство
ваться мелкой добычей. Возможно, однако, что они питались также и пти
цами,. плодами и яйцами. Трудно, конечно решить, клали ли они яйца, но 
у них, надо полагать, уже установилась забота о потомстве. Головной мозг 
их, насколько можно судить по имеющимся остаткам, был еще слабо раз
вит и мал по сравнению с головным мозгом новейших млекопитающих, но 
все же значительно превосходил головной мозг их предков из класса реп
тилий. Полагают, что они вели уединенный, быть может, ночной образ 
жизни и были до известной степени древесными животными. Они должны 
были оставаться маленькими, так как они были современниками динозав
ров, и им постоянно угрожала смертельная опасность со стороны крупных 
хищных рептилий.

Но этот длительный период «испытаний и трудностей» имел, быть может, 
и некоторую положительную сторону. Это был как бы период воспитания, 
в течение которого совершенствовались характерные особенности млекопи
тающих, психические способности становились острее, процессы развития 
улучшались, и вся организация испытывала постепенное эволюционное изме
нение: строение, унаследованное от рептилий, заменялось строением, харак
терным для настоящих млекопитающих. Поэтому, когда (в конце мела) 
крупные рептилии окончательно вымерли и мир оказался свободным для 
новых форм жизни, уже существовали высшие млекопитающие, подготовлен
ные к тому, чтобы занять руководящее место в процессе эволюции живот
ного мира.

Сумчатые. В верхнем мелу продолжается расцвет многобугорчатых, но 
нет уже трех типичных юрских отрядов. Триконодонты и симметродонты 
вымерли, не оставив, повидимому, никакого потомства; но из группы пан- 
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зуоы сумчатых и плацентарных, и вполне ве
роятно, что настоящий предок двух только 
что упомянутых групп был представителем 
рассматриваемого отряда.

Ранние стадии эволюции млекопитающих 
Несмотря на обломочный характер остатков.' 
пантотериев, по ним можно составить общее 
представление об этих примитивных предках 
млекопитающих последующих времен. Это 
были маленькие животные, величиною при
мерно с крысу или с мышь; по своему общему 
виду они, быть может, были несколько по
хожи на только что названных грызунов.



тотериев, поводимому, развились представители двух больших групп ныне 
живущих млекопитающих — сумчатых и плацентарных. Представители 
обеих этих групп были еще маленькими насекомоядными формами, — они 
тоже изучены недостаточно. Плацентарные, которые впоследствии, в кайно
зое, стали господствующими формами, — были редки. Гораздо обильнее 
были представлены маленькие, похожие на опоссумов, формы, — древние 
сумчатые.

В настоящее время сумчатые составляют хорошо очерченную группу, 
•включающую опоссумов и немногих других млекопитающих Нового Света

Рис. 241. Черепа сумчатых. А — ныне живущий опоссум (сумчатая крыса) 
Didelphys. В  — челюсть Abderites, миоценовой формы из южноамериканских 
Caenolestidae ( X Vs)- С — Borhyaena, южноамериканское эоценовое плотояд
ное. Длина черепа — около 23 см. В  — Biprotodon, гигантское австралийское 
плейстоценовое сумчатое из Biprotodonta. Длина черепа— около 1л . Е  —  Thy- 
lacoleo, крупная австралийская плейстоценовая форма с высокоразвитыми 
разрезающими зубами. Длина черепа — около ВО см. F  — нижняя челюсть 
опоссума (правая) с задней стороны; виден отогнутый угол (о). (В — по Аме- 
гино п Симпсону, С — по Синклеру, В  — по Оуэну, Е  — по Оуэну п Андер

сену.)

вместе с разнообразными формами, составляющими большую часть фауны 
Австралийской области. Некоторые отличительные признаки группы выра
жаются ее названием. Почти у всех форм самки имеют находящуюся на 
брюхе сумку или мешок, где имеются соски. В ней самки носят детенышей 
после рождения. Эта сумка необходима потому, что детеныши рождаются 
очень маленькими и недоразвитыми, а это последнее- обстоятельство в свою 
очередь зависит от того, что только у немногих членов этой группы уже 
имеется хорошо развитая плацента. Головной мозг развит лучше, чем 
у однопроходных, но тем не менее гораздо ниже, чем у плацентарных млеко
питающих. К числу определенных остеологических признаков, которые 
отличают этих животных от однопроходных, следует отнести редукцию ко
ракоидов (как и у более высокоорганизованных форм) до состояния костного 
отростка на нижней стороне лопатки, развитие на этой последней гребня н
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Р ис. 242. Правы й верхний  
и левы й ниж ний коренны е  
зубы  верхн ем елового опос
сум а. Н а верхнем  коренном, 
в допол нение к норм ально
м у трпгону, им еется  хоро
ш о развиты й ряд н ар уж 
ны х бугорков. (Сильно у в е

личено. По О сборну.)

исчезновение межключицы. Среди наиболее заметных признаков, которые 
отличают все известные нам формы сумчатых от высших плацентарных 
млекопитающих, следует отметить загнутый кнутри угловой отросток ниж
ней челюсти (рис. 241 F), обычное присутствие четырех коренных и только 
двух предкоренных и существование пары сумчатых костей, соединяющихся

с передней стороной лобковых костей, как у одно
проходных (рис. 202 Е).

Мозговая коробка такого сумчатого, как опос
сум (рис. 241 Е), является маленькой по сравнению 
со средними размерами мозговой коробки у пла
центарных; в связи с этим обычно сильно развиты 
сагиттальный и поперечный гребни. Позади ма
леньких орбит никогда не бывает заднеглазничной 
дуги, Никогда не бывает хорошо развитого слухо
вого пузыря (tmUa tympani) плацентарного тина, 
хотя от алисфеноида обычно отходит назад отро
сток, защищающий среднее ухо. Своеобразно за
гнутый кнутри угловой отросток нижней челюсти 
был уже упомянут выше.

У предковых форм было, невидимому, пять 
верхних резцов, то же число сохраняется и у опос

сума; в нижней челюсти редко бывает больше трех резцов. У предковых 
форм, несомненно, были большие клыки, подобные клыкам, имеющимся 
у более примитивных хищных. В ряду щечных зубов никогда не бывает 
более трех предкоренных, а число коренных зубов обычно равно четырем. 
Изучение зубов однако затрудняется вследствие того, что смена зубов 
почти отсутствует: последний предкоренной зуб является единственным, 
имеющим предшественника; зубы кпереди от этого предкоренного являются, 
повидимому, постоянными молочными зубами. У более при
митивных форм (рис. 242) зубы — буторчато-режущие (тубер- 
куло-секториальные); верхние коренные зубы — треугольные, 
а на нижних — имеются тригонид и талонид. На верхних корен
ных зубах тригон (треугольник), аналогичный тритону плацен
тарных, но, кроме того, развивается наружный ряд бугорков, 
не получивших названия. У травоядных наблюдается, что с раз
витием перетирающей поверхности зубы принимают четырех
угольную форму.

У сумчатых почти всегда имеется ключица. В передней ко
нечности какая бы то ни была редукция пальцев происходит 
редко. Первый палец задней конечности, повидимому, перво
начально противополагался прочим. Нередко наблюдается (осо
бенно у травоядных) любопытное явление синдактилии1 
(рис. 243), при которой четвертый палец становится сильным и 
удлиненным, второй и третий соединяются и оба вместе соот
ветствуют пятому пальцу, а первый палец иногда исчезает.
Всегда имеются когти. Высказывалось мнение, что примитив
ные сумчатые были древесными животными, и многие черты 
строения говорят в пользу этого.

Сумчатых обычно делят на два подотряда: P o ly p r o to d o n ta  и 
D ip r o to d o n ta . Первая группа более примитивна, — к ней отно
сятся насекомоядные, всеядные и плотоядные формы; типичным предста
вителем является опоссум. К дилротодонтам относятся главным образом 
нынешние австралийские травоядные сумчатые.

Американские полипротодонты. Название подотряда P o ly p r o to d o n ta  ука
зывает на то, что эти животные имеют много резцов, в соответствии с этим 
число верхних резцов может доходить до пяти. Коренные зубы обычно 
имеют треугольную форму; бугорки на этих зубах обыкновенно острые. Син-

Р ис. 243. С то
па ны не ж и 
в у щ его  сум 
чатого из 

Diprotodonta, 
с синдакти- 

лическим  
строением .

Синдактилия — соединение пальцев, при котором они одеваются общей кожей. Ж, Д.
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дактйлии, как правило, не бывает. Эта группа состоит из нескольких се
мейств, среди которых филогенетически основным является семейство
Didelphvidae.

Опоссумы D id e lp h y s  и некоторые другие рода (рис. 241 А  и 242), ныне 
живущие на обоих западных материках, по своему строению почти целиком 
соответствуют тем условиям, которым должны были бы удовлетворять 
предки всех сумчатых. У них имеется пять верхних резцов и четыре ниж 
них; верхние коренные треугольной формы, с довольно острыми бугорками 
(животные всеядные, с тенденцией к плотоядности). Хвост обычно цепкий 
конечности имеют нормальное строение, не обнаруживая никакой редукции 
пальцев; при передвижении по деревьям опоссум пользуется для хватания 
хорошо развитым, лишенным когтя, противополагаемым первым пальцем 
задней ноги. Формы, очень близкие к нынешним опоссумам, встречаются 
в верхнем мелу Соединенных Штатов и Канады, а в нижнетретичных отло
жениях такие формы были найдены не только в Северной и Южной 
Америке, но также в Европе и Азии; однако, начиная с миоцена, они, пови- 
димому, существуют только в Западном полушарии. С этого времени опос-

Рис. 244. P ro th y la c in u s ,  м иоценовое плотоядное сум чатое и з Южной Америки. 
Длина —  около 1,2 м. (По Синклеру.)

сумы непрерывно живут в Южной Америке; а в верхнетретичных отложе
ниях Северной Америки ископаемых этой группы нет, и мы не можем 
решить вопрос, является ли североамериканский опоссум действительно 
древнейшим обитателем этого материка или он недавно вновь переселился 
с юга.

Как полагают, Южная Америка отделилась от других материков в начале 
эоцена. В то время, очевидно, там уже были сумчатые, а также и некоторые 
плацентарные. Но туда, повидимому, не проникли никакие хищные плацен
тарные, и таким образом возникли благоприятные условия для развития 
настоящих плотоядных сумчатых. Южноамериканские хищные составляют 
особое семейство B o r h y a e n id a e . Это были наземные формы с довольно ко
роткими ногами и с большим черепом. У них были сильные и сжатые с бо
ков когти; первый палец задней ноги был редуцирован, как это обычно 
бывает у 'бегающих форм. Зубы развивались в направлении разрезающего 
типа, как у настоящих хищных. Эти хищные варьировали по своей вели
чине от размеров опоссума до размеров медведя; их было особенно много 
в миоцене; типичными миоценовыми формами являются P r o th y la c in u s  
(рис. 244) и B o r h y a e n a  (рис. 241 С ), похожая на нынешнюю пуму. Однако 
после миоцена сюда пришли более высокоорганизованные копытные, кото
рые вытеснили животных, служивших добычей этим сумчатым хищникам, 
и плацентарные хищники, вытеснившие этих последних; вскоре после этого 
сумчатые хищники здесь совершенно вымирают. Своеобразный последний 
их представитель, живший в плиоцене, был формой с большими вонзаю
щимися клыками, похожими на клыки саблезубого тигра.

Несколько сходные формы встречаются в настоящее время в Австралии. 
Присутствие сумчатых хищников в Южной Америке приводилось некого-
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рыми исследователями в качестве доказательства непосредственной связи, 
существовавшей якобы между этими материками. По более правдоподобно 
предположение, что здесь мы имеем случай параллельного развития хищ
ных групп из верхнемеловой основной группы сумчатых‘в двух обособлен
ных областях.

Австралийские полппротодонты. Обычно предполагают, что Австралия 
отделилась от остальной суши земного шара в верхнем мелу, — в такой ран
ний момент эволюции млекопитающих, когда в эту область не могли про
никнуть какие-либо плацентарные животные; после этого в Австралию не 
переселялись почти никакие животные, если не считать летучих мышей и 
некоторых грызунов, а также животных, завезенных человеком. Мы почти 
ничего не знаем относительно палеонтологической истории сумчатых 
в Австралии на протяжении третичного периода, но надо думать, что древ
нейшая фауна млекопитающих там состояла из примитивных, близких 
к опоссуму, сумчатых, от которых произошли различные группы нынеш
них сумчатых, составляющие подавляющее большинство плейстоценовых и 
современных млекопитающих этого материка. Наиболее прямыми потомками 
примитивной родоначальной группы являются, поводимому, хищные формы, 
которые называются «туземными кошками» или — неправильно — «опоссу
мами» (Dasyurus), и ряд мышеобразных насекомоядных форм. Несколько 
более прогрессивной формой является тасманский дьявол (Sarcophilus) — 
сильный хищник с разрезающими коренными зубами, а наиболее специали
зированной формой является тасманский «волк» ■(Thylacinus) — животное, 
очень похожее на волка, вполне сходное с некоторыми миоценовыми сумча
тыми Южной Америки. В эту -группу входят некоторые интересные боковые 
ветви, как сумчатый муравьед -с характерными для питания муравьями при
способлениями, заключающимися в удлиненности рыла, редукции зубов и 
присутствии длинных когтей, и кротообразная сумчатая форма. Кроме того, 
следует упомянуть некоторые австралийские плейстоценовые и нынешние 
формы, которые сильнее отклонились от общей ветви полипротодонтов — 
сумчатых барсуков, к которым относится род Perameles. Это — животные 
насекомоядные или всеядные, похожие по общему виду и по величине на 
кролика, но имеющие, впрочем, длинную заостренную морду. Коренные 
зубы развиваются у них в перетирающие зубы, принимают четырехугольную 
форму, с более тупыми бугорками. Задние ноги у них длинные, ступни 
тонкие, с некоторой тенденцией в сторону синдактилии и с усилением чет
вертого пальца, чем они сильно напоминают кенгуру.

Дипротоцонты. Вторую основную группу сумчатых представляют Dipro- 
todonta, которые в настоящее время живут только в Австралии, а в иско
паемом состоянии почти не известны в отложениях древнее плейстоцена, 
в котором представлено большинство ныне существующих типов. Хотя у нас 
нет сведений о более древних австралийских формах, но нет сомнения, что 
они были травоядными животными, развившимися из примитивной родо
начальной группы опоссумов. Однако, много изменений произошло в озуб- 
лении, а также и в строении скелета. Верхних резцов никогда не бывает 
больше трех, а иногда развиваются долотообразные зубы, похожие на соот
ветствующие зубы грызунов. Коренные зубы имеют квадратную форму. 
В задней ноге обычно наблюдается синдактилия.

У подавляющего большинства дипротодонтов сохраняется три верхних 
резца. Ближе всего к общим предкам стоят, повидимому, лазающие сумча
тые (Phalanger и другие), древесные формы, сумчатые «белки», среди кото
рых имеются даже летающие сумчатые «белки». Несколько более прогрес
сивной формой является Hypsiprimnodon, мускусный «кенгуру», у которого, 
как у кенгуру, последний предкоренной зуб является длинным, с прямым 
краем, режущим зубом, сходным с соответствующими зубами многобугорча
тых; конечности, однако, имеют примитивное строение. Настоящие кенгуру 
(Macropus и другие рода) ушли дальше в развитии длинных задних ног 
{приспособленных для прыгания), с редукцией боковых пальцев и с усиле
нием четвертого.
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Две интересные нынешние формы характеризуются тем, что у них, как 
I верхней челюсти, так и в нижней, имеется пара долотовидных зубов, 
а остальные верхние резцы малы или отсутствуют. Сюда относятся совре
менные формы jPhascolarctos, древесная форма, несколько напоминающая 
медведя по величине и общему виду, и Phascolomys, — вомбат, по образу 
жизни довольно близкий к байбаку. Обе эти формы имеют крупных плейсто
ценовых родичей; кроме того, в плейстоцене существовал ряд крупных сум
чатых с дипрогодонтовой зубной системой, живших в Австралии. Dipro- 
todon (рис. 2 4 1  D) — крупнейшее из известных сумчатых — достигал вели
чины большого носорога, но своим неуклюжим строением он напоминает 
современного вомбата. Еще более странным животным был Thylacoleo 
(рис. 2 4 1  Е) — форма, достигавшая размеров льва; коренные зубы у нее 
редуцированы, а последние предкоренные зубы развиты в виде больших 
разрезающих зубов. Высказывалось мнение, что это животное было хищ
ником, но представляется более вероятным, что это был в действительности 
дипротодонт, а его режущие зубы служили для разрезания плодов.

Денолестоиды. Рассмотренные выше два подотряда являются общепри
нятыми— в течение почти целого столетия — основными подразделениями 
сумчатых. Однако некоторые современные ископаемые южноамериканские 
формы, повидимому, не могут быть отнесены ни к той, ни к другой группе; 
для этих форм необходимо ввести третий подотряд — Caenolestoidea. Саепо- 
lestes — маленькая современная южноамериканская форма, напоминающая 
мышь по величине и по общему виду (ее долго принимали за грызуна). 
Имеется четыре верхних резца, ноги не обнаруживают синдактилии, так что 
форма эта является, казалось бы, полипротодонтом. Но хотя у нее имеется 
три или четыре нижних резца, средние резцы удлинены, как у дипрото- 
донтов, коренные зубы — квадратные, а последний нижний предкоренной 
зуб у некоторых родственных ископаемых форм является режущим, как 
у кенгуру. В ископаемом состоянии представители группы встречаются 
в Южной Америке уже в эоцене; типичным миоценовым представителем 
является Abderites (рис. 2 4 1  В).

Этим формам, возможно, родственны Polydolops и близкие к нему формы 
из эоцена Южной Америки, которые обнаруживают еще более значительную 
специализацию дипротодонтового типа. Эти маленькие сумчатые имели лишь 
по одному резцу в верхней и нижцей челюсти, подобно более прогрессивным 
австралийским формам. Верхние резцы довольно сходны с соответствую
щими зубами многобугорчатых, и поэтому некоторые авторы были склонны 
объединять эти две группы в одну. По всей вероятности, здесь мы имеем 
лишь конвергенцию. При адаптивной радиации сумчатых, происходившей 
в верхнем мелу или в палеоцене, примитивные формы, которые были еще 
полипротодонтами, мигрировали, вероятно, и в Австралию и в Южную 
Америку. В Австралии некоторые из них развились в настоящих ди- 
протодонтов. Южноамериканские формы того же самого происхождения 
развивались в известной степени параллельно этим австралийским фор
мам, а также более древним травоядным млекопитающим — многобугор
чатым.

История сумчатых. Молено думать, что сумчатые происходят от панто- 
териев, хотя у нас нет доказательств того, что эти юрские формы имели 
определенные особенности настоящих сумчатых. Часто высказывалось пред
положение, что сумчатые являются предками плацентарных. Теоретически 
вполне вероятно, что предки плацентарных в своем эволюционном развитии 
прошли стадию, в которой детеныши рождались недоразвитыми, как это 
наблюдается у сумчатых. По имеются основания сильно сомневаться в том. 
что эти предки принадлежали к MarsupiaUa (с сумкой, с сумчатыми костямп 
и с отогнутым углом нижней челюсти). Действительно, мы знаем примитив
ных плацентарных, отнюдь не менее древних, чем самые древние формы, 
подобные опоссумам. Вполне вероятно, что плацентарные произошли непо
средственно и самостоятельно от пантотериев и что сумчатые представляют 
собою параллельную ветвь млекопитающих.



Но если более примитивные сумчатые (как опоссумы и некоторые из 
мелких D a s y u r id a e ) и не являются прямыми предками более высокооргани
зованных млекопитающих, то все же эти сумчатые — их образ жизни, 
их насекомоядно-всеядный способ питания и многие особенности строе
ния— дают нам представление о мезозойских формах, от которых произо
шли третичные млекопитающие. Интересно отметить, что опоссумы и при
митивные дипротодонты первоначально были древесными формами; это 
соответствует предположению о том, что родоначальные млекопитающие 
жили на деревьях.

Примитивные сумчатые в верхнем мелу имели, вероятно, космополитиче
ское распространение, но с миоценового времени их распространение почти 
ограничивалось двумя областями — Южной Америкой и Австралией, — что 
объясняется, можно думать, их неспособностью конкурировать с более вы
сокоразвитыми плацентарными. В верхнетретичное время в Южную Америку 
вторгаются плацентарные млекопитающие, что обусловливает вымирание 
многих форм еще до конца третичного периода; выживают лишь Caenolestes 
и опоссумы. В Австралии же сумчатые, не имея конкурентов, испытали 
адаптивную радиацию по многим разнообразным направлениям. Ряд форм 
продолжает вести древесный образ жизни, но огромное большинство состоит 
из разнообразных «наземных» форм. Примитивные всеядно-насекомоядные 
сумчатые развились в чисто хищных и в чисто травоядных — нынешних 
сумчатых. В различных филогенетических ветвях австралийских сумчатых 
развивались формы, аналогичные многим типам млекопитающих, появляв
шимся на других материках.



Г Л А В А  XIY

ПРОИСХОЖДЕНИЕ ПЛАЦЕНТАРНЫХ. НАСЕКОМОЯДНЫЕ
И РУКОКРЫЛЫЕ

Все нынешние млекопитающие, за исключением примитивных, но свое
образных однопроходных и сумчатых, являются членами единой более про
грессивной группы — плацентарных, которые господствуют с начала третич
ного периода. У этих млекопитающих имеется хорошо выраженная плацента, 
развившаяся из аллантоиса — одной из зародышевых оболочек; этим обусло
вливается возможность продолжительного утробного развития, и дете
ныши плацентарных рождаются более развитыми, чем у сумчатых. У неко
торых из ныне живущих сумчатых развивается плацента, в значительной 
степени аналогичная плаценте настоящих плацентарных млекопитающих. 
Но группы эти отличаются друг от друга также и по многим другим при
знакам. У плацентарных нет сумки, отсутствуют сумчатые кости, почти 
никогда не бывает отогнутого угла в нижней челюсти, характерного для сум
чатых, головной мозг развит значительно выше, чем у более примитивных
форм; зубная система первоначально соответствовала формуле 3 .1 .4 . з~
и почти никогда не превышает этого числа, в типичном случае всем по- 
стояным зубам, кроме настоящих коренных, предшествует полный комплект 
выпадающих зубов.

Строение примитивных плацентарных. На основании того, что мы знаем 
о ныне живущих и вымерших формах, можно представить себе, каким 
должно было быть типичное примитивное плацентарное в конце века реп
тилий. Такая типичная форма должна была быть маленькой, подобно своим 
предкам из юрских тритуберкулят, с короткими конечностями. Снабженные 
когтями ступни почти целиком прилегали к поверхности почвы (полустопо- 
ходящее положение), а первые пальцы передней и задней конечности, ве
роятно, несколько противополагались остальным пальцам. Эта форма в своем 
скелете должна была иметь такие характерные признаки, как присутствие 
ключицы, наличие грудины, энтепикондилярное отверстие в плечевой кости 
и третий трохантер на задней стороне бедренной кости, — признаки, которые 
исчезли у многих плацентарных последующих времен. Между шеей и тазо
вым поясом должно было быть около двадцати грудных и поясничных 
позвонков.

Головной мозг был, вероятно, сравнительно мал и слабо развит; обоня
тельные доли и обонятельные области оставались большими и не редуциро
ванными, а неопаллиум (новая мантия) был слабо развит. Однако череп дол
жен был иметь довольно значительную величину (для такого маленького 
зверька), лицевая область его должна была быть длинной, а глаза — боль
шими, заднеглазничная дуга должна была отсутствовать. Число зубов 
должно было соответствовать формуле, характерной для примитивных пла
центарных, а по своему общему виду зубы, вероятно, были похожи на зубы 
более древних пантотериев. Нижние коренные зубы должны были иметь 
бугорчато-режущий (туберкуло-секториальный) характер, с тригонидом и 
талонидом. Верхние коренные должны были иметь треугольную форму; на 
каждом коренном зубе у внутренней его стороны должен был находиться 
протокон, а несколько кнутри от наружного края — вместо амфн кона, кото-
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рый помещался здесь у более древних форм, — два бугорка, паракон и мета- 
кон, получившиеся вследствие разделения первичного конуса зуба пресмы
кающегося.

Вполне вероятно, что эти формы были малозаметными обитателями лесов 
и вели ночной, по крайней мере, отчасти, образ жизни. Некоторые признаки 
их потомков (в частности — часто отклоняющийся первый палец как на 
передней, так и на задней конечности) говорят в пользу того, что в одной 
из ранних стадий своего эволюционного развития эти животные жили на 
деревьях, хотя в большинстве филогенетических линий плацентарных жи
вотных переход к «наземному» образу жизни совершился, повидимому, 
очень рано. Эти животные, повидимому, оставались преимущественно насе
комоядными, но к этому виду пищи присоединялись и другие виды расти
тельной и животной пищи: плоды, черви и личинки. Лет десять-пятнад-

Р ие. 245. Х ронологическое р а сп р ед ел ен и е  пл ацентарны х м лекопитаю щ их.

цать тому назад описанный выше тип был чисто гипотетическим существом. 
Из палеоцена был известен ряд плацентарных; их общим предком должна 
была быть какая-то мезозойская форма, но из более древних отложений мы 
не знали ни одного плацентарного млекопитающего. ' В настоящее время 
этот пробел в значительной степени восполнен открытием меловых млеко
питающих в Монголии и определением обломков из верхнего мела Америки. 
Мы имеем в лучшем случае лишь черепа и зубы этих животных, но, судя 
по тем данным, которыми мы располагаем, существа эти были чрезвычайно 
близки к- гипотетическим родоначальным формам. Хотя древнейшие пла
центарные животные были малы и, повидимому, редки, тем не менее они 
являлись наиболее совершенно организованными обитателями суши своего 
времени, стоя выше своих современников — сумчатых и многобугорчатых — 
по строению головного мозга и по способу индивидуального развития. 
С исчезновением динозавров распространение древнейших плацентарных 
пошло быстро. К началу эоцена, когда многобугорчатые доживали свои дни, 
в северном полушарии сумчатые почти исчезли, а плацентарные уже разде
лились на предков почти всех известных отрядов плацентарных всего 
остального кайнозоя и нашего времени (рис. 245).
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Насекомоядные. Родоначальные формы плацентарных, подобно своим 
юрским предкам, были, вероятно, насекомоядными животными. В настоя
щее время продолжают существовать многие млекопитающие — землеройки, 
кроты, ежи и другие, — у которых сохраняется подобный способ питания и 
которые, несмотря на различные виды специализации, имеют много прими
тивных признаков. Формы эти, объединяемые вместе с некоторыми род
ственными им ископаемыми животными в отряд Insectivora, считаются 
наиболее прямыми потомками примитивных плацентарных.

Насекомоядные не являются в настоящее время — и, вероятно, никогда 
не были — группой, богатой формами; нынешние насекомоядные — неболь
шие животные, принадлежащие к сравнительно немногим формам. Большин
ство их — формы высокоспециализированные, или формы, ограниченные 
в своем распространении отдельными островами, какими обыкновенно бы
вают дожившие до настоящего времени представители примитивных групп.

Как формы, принадлежащие к предполагаемой исходной группе, от кото
рой произошли другие плацентарные, насекомоядные могут быть охаракте
ризованы главным образом отрицательными признаками — отсутствием тех 
или иных черт специализации, свойственных другим, производным фор
мам. Многие общие черты насекомоядных были уже отмечены нами в харак
теристике примитивного родоначальника плацентарных. Барабанная полость 
обычно является открытой ямкой, частично окруженной выростами сосед
них костей, а барабанная кость (tympanicum) представляет собою открытое 
кольцо. Скуловая дуга во многих случаях неполная. Зубы почти всегда 
имеют острые бугорки, и зубная система в большинстве случаев предста
вляет лишь незначительные отклонения от типа, характерного для прими
тивных плацентарных. Строение резцов несколько изменчиво, а клыки 
часто несколько редуцируются. Изменения, наблюдаемые в конечностях, 
обычно незначительны; исключение в этом отношении представляют рою
щие формы.

Насекомоядные делятся не менее чем на пять подотрядов: 1) Deltatheri- 
dioidea, куда относятся немногие мелкие меловые и нижнеэоценовые формы, 
которые, повидимому, близки к корню всей группы плацентарных; 2) Zalarnb- 
dodonta, с немногими редкими нынешними и третичными формами, которые, 
повидимому, являются своеобразно развившимися потомками животных 
предыдущего отряда; 3) EHnaceomorpha, более примитивные типичные на
секомоядные, нынешним представителем которых является еж; 4) Sorico- 
morpha — несколько более специализированные насекомоядные, к которым 
относятся землеройки и кроты; 5) Menotyphla, к которым принадлежат ны
нешние тупайи и прыгунчики — формы, во многих отношениях промежу
точные между примитивными насекомоядными и приматами.

Примитивные насекомоядные. Некоторые из ископаемых форм, недавно 
открытых в Монголии, являются типичными, хотя и совершенно примитив
ными насекомоядными группы ежей. Но к другому ряду форм относятся 
две маленькие формы (Deltatheridium, рис. 246 А; 247 A, F и одна ме
нее изученная близкая форма), которые в своем эволюционном развитии, 
повидимому, недалеко ушли от основного ствола всех плацентарных. 
У дельтатеридиума череп имеет весьма примитивный характер; здесь мы 
не видим таких черт специализации, как удлиненная мордочка, слабая ску
ловая дуга или своеобразное развитие резцов, наблюдаемое у менее древних 
насекомоядных. Особенный интерес представляют верхние коренные. Пара- 
кон и метакон находились почти в центре зуба, причем эти два бугорка 
были отделены друг от друга только на своих верхушках. Такое состояние 
является, повидимому, промежуточным между положением, наблюдаемым 
у юрских пантотериев, где первоначальный, унаследованный от рептилий, 
конус был единым бугорком, занимавшим более или менее центральное 
место, и тем положением, которое наблюдается у типичных плацентарных, 
где паракон и метакон стоят на значительном расстоянии друг от друга 
у наружного края. Несколько сходные коренные зубы мы встречаем у не
которых хищных плацентарных, а также у некоторых насекомоядных (за-
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ламбдодонтов) последующих периодов. Возможно, что дельтатеридиум нахо
дился на линии, ведущей к той или иной из более новых групп, но он был, 
несомненно, чрезвычайно близок к предполагаемому предку всех плацен
тарных.

Р и с. 246. Ч ер еп а  насек ом оя дн ы х. А — Deltatheridium, прим итивная меловая  
форма из М онголии. Д л и н а черепа около 4,5 см. В — Zalambdalestes, меловой  
п р ед став и тел ь  Erinaceomorpha. Д л и н а черепа около 5 см. С — Proscalops, миоце
новый представител ь  Soricomorplna. Д лина черепа около 2,5 см. I) — Angale, оли- 
гоценовы й п р едстави тел ь  Menotyphla. Д л и н а  ч ер еп а около 7 см. (Д , В  —  по Гре

гори и С им псону, С— по Мэтью, В  —  по С им псону.)

Заламбцодонты. Своеобразные нынешние насекомоядные, объединяемые 
в подотряд Zalambdodonta, являются во многих отношениях высокоспециа
лизированными формами, но в отношении строения коренных зубов это —

Рис. 247. Щечные зубы насекомоядных. Правые верхние зубы: А  — Deltatheridium 
( X  З'/г); -В — Zalambdalestes ( X  3) (примитивные меловые Лор мы); С — Palaeory- 
ctes, палеоценовый представитель Zalambdodonta ( X  3); В  — Diacodon, эоцено- 
вый представитель Erinaceomorpha ( X  5/4 )г F — Proscalops, олигоце'новый крот 
(приблизительно X  4). Левые нижние зубы: F — Deltatheridium; G — Diacodon (А,

В, F — по Грегори и Симпсону; С, D, Е, G — по Мэтью.)

формы примитивные или даже регрессивные. Большинство ныне живущих 
представителей часто объединяется в семейство Centetidae; формы этого се
мейства живут главным образом на острове Мадагаскаре. Более мелкие 
формы этой группы по своим приспособлениям аналогичны землеройкам,
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кротам и ежам других областей; крупнейшая форма, Centetes, тенрек, — ги
гант среди насекомоядных, его бесхвостое тело имеет в длину около 50 см, 
К этому же семейству относится Potomogale— выдровая землеройка из За
падной Африки, немаленькая форма, которая питается рыбой и имеет силь
ный хвост, приспособленный для плавания. К центетидам близко стоит Sole- 
nodon, живущий на островах Гаити и Куба,— довольно крупное, несколько 
похожее на крысу, насекомоядное с длинной мордочкой. Эта форма, произо
шла, вероятно, от предыдущего семейства. Более отклонившейся формой 
является Chrysochloris, — златокрот Южной Африки, который по своим при
способлениям имеет поверхностное сходство с обыкновенными кротами.

Обилие этих любопытных форм на Мадагаскаре в то время, как в дру
гих областях они представляют редкость, объясняется, повидимому, обособ
лением этого острова с нижнетретичного времени (такую же историю имели, 
как мы увидим, и лемуры). Из верхней части третичной толщи заламбдо- 
донты не известны, но группа эта имеет представителей в более древних 
третичных слоях Северной Америки, даже в палеоцене. Одна форма, найден
ная в слоях этого возраста, — Palaeoryctes — причисляется к центетидам, 
которые, таким образом, представляют собой самое долговечное из семейств 
плацентарных. •

Рассматриваемая группа обязана своим названием треугольной форме 
верхних коренных зубов (рис. 2 4 7  С). У внутренней вершины находится 
низкий конус, дополнительные бугорочки расположены у наружного края, 
а  почти в центре в большинстве случаев имеется высокий У-образный 
единый бугорок. Первоначально этот последний был принят за протокон, но 
теперь считают, что он представляет собою первоначальный единый бугорок 
зуба пресмыкающегося, а протоконом является более низкий, находящийся 
у внутреннего края, бугорок. Таким образом, зубы заламбдодонтов имеют 
рисунок, похожий на соответствующий рисунок зубов пантотериев. Однако 
нет сомнения в том, что это сходство не объясняется прямым происхожде
нием от только что упомянутой юрской группы. У одного заламбдодонта 
{Potomogale) центральный бугорок частично разделен, и это делает вероят
ным, что рассматриваемый подотряд представляет ряд форм, которые про
шли через стадию, соответствующую дельтатеридиуму и являются скорее 
регрессивными, чем действительно примитивными по своему строению.

Эринацеоморфы. Подотряд Erinaceomorpha есть группа настоящих насе
комоядных; эти животные — по крайней мере, их позднейшие формы — не 
могут считаться родоначальными по отношению к другим отрядам плацен
тарных. Паракон и метакон ясно разделены и находятся у наружного края 
верхних коренных зубов, как это мы видим у большинства более новых 
плацентарных; у нынешних форм зубы приняли четырехугольную форму 
вследствие развития гипокона. Иногда наблюдается некоторое увеличение 
резцов, но всегда сохраняется скуловая дуга, в противоположность другим 
насекомоядным.

Распространение нынешних форм ограничивается Старым Светом. 
Наилучше известной формой является Erinaceus,— еж, но более примитив
ные, крысообразные формы,, как Gymnura, встречаются в Малайской 
области. Представители семейства ежей известны уже из олигоцена Север
ной Америки и из эоцена Европы. Наиболее примитивные древние иско
паемые формы относятся к семейству Leptictidae. Большинство относящихся 
сюда родов имеет в основном треугольные верхние коренные зубы, но 
у всех настоящих лептиктид, каков, например, Diacodon (рис. 2 4 7  D и G), 
слабо намечается гипокон. Лептиктиды характерны для эоцена и олигоцена, 
но к ним же, может быть, относится одна сомнительная форма из верхнего 
мела Северной Америки. То, что эринациоморфы — чрезвычайно древняя 
группа, доказывается присутствием в меловых отложениях Монголии, на
ряду с уже упомянутыми насекомоядными, еще одной маленькой и очень 
примитивной формы — Zalambdalestes (рис. 2 4 6  В и 2 4 7  В); эта форма имеет 
тритуберкулярные коренные зубы настоящего плацентарного типа и обна
руживает некоторые черты строения, которые говорят в пользу того, что

1 6  Зак. S44. — А. Ш . Р о м е р .  Палеонтология позвоночных 241



• она является родоначальной для группы ежей, а быть может, и для дру
гих форм.

Sorieomorpha. Нынешние землеройки и кроты, составляющие подотряд 
Soricomorpha, характеризуются тем, что у них паракон и метакон образуют 
W-образную наружную стенку на квадратных верхних коренных зубах. 
Этой особенностью сорикоморфы отличаются от остальных насекомоядных- 
по другим же признакам строения они недалеко стоят от ежей и ископае
мых родичей этих последних, и можно думать, что сорикоморфы произошли 
от эринацеоморф. Землеройки (Sorex п другие рода) — маленькие мыше
образные формы, которые по своему образу жизни и по общему виду, ве
роятно, очень близки к родоначальным насекомоядным. В своем внутреннем 
строении они, однако, оказываются в значительной степени специализиро
ванными; например — скуловая дуга у них неполная, средние резцы удли
ненные, а нижний клык и большинство предкоренных исчезли. Кроты, 
в широком смысле слова, охватывают не только настоящих кротов (к кото
рым относится род Talpa) с сильными, высокоспециализированными конеч
ностями, но также и некоторые более примитивные формы, больше напо
минающие землероек по своему внешнему виду. В некоторых отношениях 
кроты примитивнее, чем землеройки: у них нет увеличенных резцов, а ску
ловая дуга сохраняется. Представители семейств землероек и кротов известны 
уже из олигоцена. Proscalops (рис. 2 4 8  С и 2 4 7  Е) есть хорошо известная 
форма семейства кротов, найденная в американском миоцене. В миоцене 
было найдено некоторое количество плохо изученных мелких насекомояд
ных, которые относятся к рассматриваемому подотряду и которые, быть 
может, связывают этот последний с более древним подотрядом эрина- 
цеоморф.

Menotvphla. Возможно, что подотряд Menotyphla, представленный в со
временной фауне туцайами и прыгунчиками, живущими в тропических 
областях Старого Света, произошел от примитивных эринацеоморф, но он 
представляет собою прогрессивную труппу, хотя и очень древнюю. У тупайй 
голоеной мозг больше, чем у обыкновенных насекомоядных, и хорошо раз
вита скуловая дуга; кроме того, у них глазница закрывается сзади отрост
ками, отходящими от лобной и скуловой кости, как у многих, более прогрес
сивных млекопитающих, в частности — у всех приматов. Зубы обычно имеют- 
четыре или пять бугорков, и на них есть типичный для плацентарных 
тригон.

Наиболее характерными представителями современных Menotyphla 
являются тупайй (рис. 2 3 0 )  — южноазиатские животные, более или менее 
похожие на белку. Вторую группу ныне живущих форм представляют 
Macroscelididae — прыгунчики (род Macroscelides), с длинными задними но
гами и с длинной гибкой мордой. Это — африканские формы; близкие ро
дичи их в ископаемом состоянии пока не найдены.

Тупайй, повидимому, совершенно отклонились от обыкновенных насе
комоядных. Их древесный образ жизни,- представляющий противополож
ность «наземному» образу жизни обыкновенных насекомоядных, их большой 
головной мозг, замкнутые глазницы и другие морфологические признаки 
говорят в пользу связи этих форм с приматами. Палеонтологическая 
история этой группы изучена, к сожалению, далеко не удовлетворительно, 
хотя некоторые маленькие и мало изученные нижнеэоценовые формы могут 
оказаться тупайами, и одна олигоценойая азиатская форма Anaqalc- 
(рис. 2 4 6  D), повидимому, тоже относится к рассматриваемому подотряду. 
Plesiadapis и его родичи, палеоценовые и эоценовые формы, в извест
ной степени заполняют пробел между рассматриваемым подотрядом и при
матами; мы их рассмотрим в главе, посвященной приматам, хотя плезиада- 
пиды нередко причисляются к рассматриваемой здесь группе. Можно 
думать, что нынешние Menotyphla представляют собою остатки палеоценовой 
группы, от которой произошли приматы.

Существует некоторое количество слабо изученных нижнетретичных 
форм, которые причисляются к насекомоядным, хотя таксономическое поло- 
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жение их остается сомнительным. Из них мы назовем только Pantolesfes— 
насекомоядное из эоцена Америки, величиною с выдру, которое стало на 
путь приспособления к водной жизни. Мозговая коробка была удлиненная, 
морда короткая, а челюсть — массивная; озубление было более или менее 
хищного типа.

Насекомоядные имеют большое значение в том смысле, что они являются 
основной группой, от которой произошли остальные отряды плацентарных, 
но, подобно многим другим предковым группам, сами они прогрессировали 
мало. К началу эоцена от них уже отделились все более прогрессивные 
ветви.

Здесь мы можем рассмотреть некоторые отряды млекопитающих, проис
шедшие, по всей вероятности, непосредственно от насекомоядных и не на
столько важные в палеонтологическом отношении, чтобы мы посвятили им 
особые главы.

Летучий маки («летучие лемуры»). В настоящее время на Ост-Индских 
островах живет Galeopithecus — «летучий лемур» или летучий маки — 
единственный современный представитель отряда Dervioptera.
Это — травоядная древесная форма величиною с большую белку.
Название «летучий лемур» не может быть признано удачным, гак 
как это животное не лемур и оно не летает. Однако оно является 
наиболее высокоразвитой из всех «планирующих» форм млеко
питающих. Очень хорошо развитая перепонка тянется от шеи 
к пальцам передних и задних конечностей и к хвосту, обусловли
вая способность животного «планировать» на значительные рас- в ЛГ‘1Ъ. 
стояния. Верхние коренные зубы имеют треугольную форму, но ренной зуб- 
рисунок их своеобразный, с тремя наружными и двумя внутрен- 2 ®ш »оцен^ 
ними бугорками; на нижних коренных зубах расположение бу- в»™ родича 
горков обратное. Летучий маки не представляет собою предка „лем™“а“в(пРи 
рукокрылых, хотя возможно, что он является сравнительно не- 6л™з™<!п™ 
далеким родичем этих последних; но строение его, может быть, мэтью.) 
дает представление об одной из стадий эволюционного развития 
летающего аппарата типа рукокрылых. Пальцы у него не очень 
удлинены (хотя и соединены перепонкой) и сохраняют когти, но кисти до
вольно велики по сравнению с величиной животного.

В большей части третичной толщи мы не встречаем никаких остатков 
этого интересного типа строения, но в нижнем эоцене Северной Америки 
были найдены некоторые формы, правда, слабо изученные, коренные зубы 
которых имеют строение, сходное со строением соответствующих зубов лету
чего маки; одной из таких форм является Plagiomene (рис. 2 4 8 ) .

Рукокрылые (летучие мыши). Из всех млекопитающих способность на
стоящего полета развилась только у летучих мышей, составляющих отряд 
Chiropiera. У них, как у птерозавров, — и в  противоположность .птицам — 
крылья образованы кожной перепонкой, но крылья эти поддерживаются не 
одним удлиненным пальцем, как у птерозавров, а почти всей кистью перед
ней конечности. Первый палец — зажимающий орган — свободен и снабжен 
когтем; остальные четыре пальца используются для поддержки летательной 
перепонки. На этих пальцах когти исчезают (исключение представляет вто
рой палец у плодоядных летучих мышей), и, как этого можно было ожи
дать, концевые фаланги редуцированы или отсутствуют. Крыло, развив
шееся у летучих мышей, более гибко и менее подвержено повреждениям, чем 
коыло, которое было у птерозавров, .так как у рукокрылых все крыло пере
секается длинными пальцами. В связи с тем, что летучие мыши подвеши
ваются задними ногами, эти конечности, так же как л  таз, получают у них 
своеобразное развитие, хотя являются довольно слабыми.

Глазница лишь в редких случаях бывает закрыта сзади. Могут присут
ствовать все зубы (рис. 2 4 9  В и С), за исключением одного верхнего резца 
и первого предкоренного зуба, но передние зубы могут редуцироваться зна
чительно и различными способами. Большинство летучих мышей — насеко
моядные формы; нижние коренные зубы у них бугорчато-режущие, а верх- 
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ние коренные часто сохраняют прежнюю треугольную форму или четырех
угольны с W-образным эктофолом, большим протоколом и с меньшим 
гипоконом. Но в строении коренных зубов наблюдается значительное разно
образие, что соответствует разнообразию в характере пищи, к которой при
способились различные формы {насекомые, плоды, рыба и кровь).

Слух всегда сильно развит (слуховая область черепа сильно вздута), и 
во многих случаях встречаются причудливые мясистые выросты около 
ушей и носа; там помещаются чувствительные органы осязания, — приспо
собления, несомненно, связанные с обычным для этой группы ночным 
образом жизни.

Летучие мыши делятся на два подотряда.

Рис. 249. Летучие мыши. А — череп представителя ныне живущего рода 2Уу- 
ctmomus из олигодена Европы. Длина черепа около 1,6 см. В, О— его лее 
верхние и нпжние зубы, (приблизительно X  6). В  — верхние зубы древнейшей 
из известных летучих мышей Zanycteris из палеоцена. (А  — С по Ревилье,

Т> — по Мэтыо.)

Megachiroptera  — плодоядные летучие мыши, или «летучие лисицы»,— 
являются крупными тропическими формами Старого Света. Это — во многих 
отношениях малоспециализированные рукокрылые, с длинной, похожей на 
лисью, мордой; у них никогда не бывает своеобразных «украшений» уха и 
носа. В связи с плодоядным способом питания зубы, особенно коренные, 
часто бывают специализированными. Мы не имеем никаких данных относи
тельно их палеонтологической истории, если нс считать одной формы из 
олигоцена Италии.

Несравненно многочисленнее формы, входящие в подотряд Microchiro- 
ptera, который охватывает всех остальных летучих мышей. Типичные формы 
этого подотряда — мелкие насекомоядные животные, какими были, вероятно, 
и родоначальные рукокрылые; но способ питания значительно варьирует 
в различных семействах. Здесь мы наблюдаем специализацию и редукцию 
резцов; в связи с этим, а также в связи с нередко наблюдаемым развитием 
носовых придатке^ предчелюстная кость обычно мала и рудиментарна, мор
дочка коротка и имеется большое носовое отверстие (рис. 249 А).

Древнейшей ископаемой летучей мышью является Zanycteris  (рис. 2 4 9  D) 
из палеоцена Северной Америки. Была найдена только одна верхняя че
люсть этой формы; в ней, однако, сохранились зубы, обнаруживающие 
сходство с некоторыми нынешними формами, с Phyllostomatidae,  или «листо
ухими» летучими мышами. Эти формы, ныне живущие в Южной Америке, 
в некоторых случаях являются частично плодоядными, а также насекомо- 
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ядными, и имеют довольно примитивное строение; возможно, что они зани
мают место неподалеку от линии, разделяющей два нынешних подотряда. 
У нас нет никаких данных относительно всего остального скелета Zannyderis, 
но способность летать развилась, несомненно, очень давно, так как в верхне- 
эоцевовых отложениях Европы были найдены целые скелеты (рис. 250) 
летучих мышей, которые имели хорошо развитые крылья. В верхнем эоцене

Рис. 250. Скелет ископаемой летучей мыши Palaeocliioprteryx. (По Ревильо.)

Европы были найдены остатки более чем полдюжины различных форм ле
тучих мышей; это указывает на то, что к указанному времени адаптивная 
радиация группы в значительной степени завершилась. Ископаемые руко
крылые встречаются в различных горизонтах третичных отложений, но от 
этих мелких и крупных форм редко сохраняется что-нибудь, кроме зубов и 
челюстей.

Представляется очевидным, что рукокрылые, которые в начале своей 
истории были преимущественно насекомоядными, произошли от какой-то 
древесной группы насекомоядных; действительно, по тем признакам кото-

Рис. 251. Своеобразные эоценовые Плацентарные. А  — Tillothermm, среднеэо- 
ценовый тллодонт. Череп имеет длину более 30 см. В  — Psittacotherivm, нпжне- 
палеоценовый представитель Taeniodontia. Длина черепа — около 25 см. (А  — по

Маршу, В  — по Уортману.)

рые не связаны со способом летания, летучих мышей вполне можно было бы 
отнести к отряду Insedivora, и некоторые анатомические данные говорят 
в пользу их происхождения от Menotyphla.

Тениодонты. Здесь мы можем рассмотреть одну группу из третичных 
отложений, положение которой остается неясным и которая составляет 
отряд Taeniodontia. Этот отряд содержит лишь немного форм из палеоцена 
и эоцена Северной Америки; они представляют недолговечную архаическую 
ветвь. Такая форма, как Stylinodon из среднего эоцена, была сравнительно 
крупной для животного того времени: череп ее достигал около 30 си в длину. 
Все зубы сделались высококоронковыми, лишенными корней, растущими из 
постоянной пульпы, а эмаль отлагалась лишь в виде полоски вдоль перед
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ней стороны зуба. Сохранялась только одна пара резцов (боковая), но 
клыки были хороню развиты. Череп был короткий, нижние челюсти — вы
сокие и сильные; существует мнение, что эти формы питались листьями. 
Несколько более древние формы, как Psittacotherium (рис. 251 В) из толщи 
Torrejon (средний палеоцен) и Camalodon из толщи Wasatch (средний 
палеоцен), были более примитивными в том отношении, что их зубы (за 
исключением, быть может, клыка) еще имели корни, а коренные были по
крыты эмалью; палеоценовый же Conoryctes был так близок к родоначаль
ным насекомоядным, что трудно решить, в какую группу следует его по
местить. . У древних тениодонтов череп оставался еще примитивным по 
своей форме, длинным и низким, с длинными и очень высокими нижними 
челюстями, а зубы не только имели корни и были покрыты эмалью, но и 
сохраняли в значительной степени туберкуло-секториальный рисунок ко- 
ренЕЫх зубов древних насекомоядных (рис. 252 В). Если бы не утрата 
центральных резцов, то эти формы трудно было бы признать тениодонтами.

Эта группа, обособившаяся от на
секомоядных, представляет собой одну 
из первых ветвей этого отряда, разви
вавшихся в сторону приспособления 
к травоядному питанию и развития 
перетирающих зубов. Однако тенио- 
донты, невидимому, никогда не были 
широко распространенными животны
ми; столкнувшись в жизненной борь
бе о травоядными копытными, они 
вскоре исчезли. Тениодонтов иногда 
смешивали с тиллодонтами, которых 

мы рассмотрим в следующем разделе этой главы. Некоторые авторы пред
полагали, что рассматриваемая группа близка к неполнозубым, но сходство 
между этими группами почти ограничивается частичным исчезновением 
эмали и другими адаптивными признаками (особенно конечностей).

Тнллодонты. Упомянем здесь отряд Tillodontia — другую недолговечную 
архаическую ветвь, обособившуюся от основного ствола плацентарных. 
Tillotherium (рис. 251 А) из среднего эоцена Северной Америки был зверем 
величиною с бурого медведя. Череп по своим общим пропорциям напоминал 
череп типа хищных, — он был длинный и низкий, морда была тонкая, мозго
вая коробка была мала. Резцы второй пары в обеих челюстях были очень 
увеличены и не имели корней, сильно напоминая этим соответствующие 
резцы грызунов; клыки были очень маленькие, а низкокоронковые корен
ные говорят в пользу травоядности или всеядности. Животное имело стопо
ходяще-когтистую пятипалую ногу и имело, вероятно, несколько «мед
вежью» походку. Гораздо примитивнее были формы из нижнего эоцена; 
Esthonyx (рис. 252 А) был более чем в два раза меньше среднеэоценовой 
формы; резцы его были еще не так велики и имели корни. Тнллодонты 
иногда объединялись с грызунами, но нет основания считать эти две группы 
родственными, так как большие грызущие резцы развивались во многих 
группах млекопитающих.

Рис. 252. А  — верхние щечные зубы EstJio- 
пух, примитивной формы из Tillodontia. 
Около г13 натуральной величины. В  — верх
ние коренные зубы Onychodectes из Таепго- 
dontia ( X  3U). (А  — по Копу, В  — по Уорт- 

ману.)
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ХИЩНЫЕ

Одну из разнообразных групп млекопитающих, возникших на заре кай
нозоя, составляют плотоядные животные, образующие отряд Carnivora, про
исхождение которых от примитивных плацентарных прослеживается вполне 
ясно. Развитие Carnivora, или хищных, является естественным следствием 
эволюции насекомоядных родоначальных млекопитающих. По появлении 
травоядных млекопитающих некоторые древние насекомоядные начали, 
-естественно, употреблять в пищу этих последних и приспособляться 
к плотоядному образу жизни.

Приспособления к плотоядности. Плотоядность обусловливает значитель
ные изменения в зубной системе. Уже у насекомоядных некоторые зубы 
имели строение, в. основной подходящее для плотоядного животного: ком
плект резцов, хорошо приспособленный для откусывания мяса, и пара про
калывающих и рвущих клыков; такие зубы редко видоизменяются у хищ
ных. Примитивные щечные зубы с острыми бугорками могут претерпевать 
разнообразные изменения. Для животного, питающегося мясом, необходим 
какой-то разрезающий аппарат для резания мяса и рассечения жестких 
сухожилий. У насекомоядных некоторое разрезающее действие совершается 
между задним краем каждого верхнего щечного зуба и передним краем сле
дующего нижнего (ср. рис. 228). У плотоядных обыкновенно усиливается 
режущее действие одной пары высокоспециализированных зубов, которые 
носят название плотоядных. В процессе развития противолежащих друг 
другу режущих поверхностей верхнего и нижнего зубов первоначально диа
гональная линия, по которой происходило смыкание этих последних, начи
нает занимать положение, параллельное краю челюсти; строение этих зубоЕ 
начинает упрощаться, они 'Становятся высокими, узкими и удлиненными. 
У различных хищных плотоядными становятся различные пары зубов. 
У ныне живущих форм такими плотоядными зубами являются всегда по
следний верхний предкоренной и первый нижний коренной; у древних
форм такую пару представляют ^  или Щ . У некоторых форм плотояд
ные зубы вовсе не развились, а у других они утратили свою функцию 
в связи с изменением способа питания.

У типичных хищных форм наблюдается редукция зубов, лежащих по
зади плотоядных, а у некоторых хищных эти задние зубы совершенно ис
чезают. У форм, которые питаются смешанной пищей, онп менее отстают 
в своем развитии, а в некоторых случаях становятся низкокоронковыми 
раздавливающими зубами, которые полезны при питании орехами, плодами 
и т. п. Хищнику когти нужны для схватывания добычи, а поэтому какие- 
либо признаки развития копыт встречаются у них редко. Метакарпалии и 
метатарсалии никогда не бывают сильно удлиненными, не бывает значи
тельной' редукции пальцев, за исключением pollex и ЬаДих. Некоторые 
формы (например волки) довольно хорошо бегают; другие (например кошки) 
для схватывания своей добычи делают быстрые прыжки. Многие хищники 
являются более или менее древесными формами, а некоторые приспособи
лись к водной жизни. Ключица у хищных редуцирована или отсутствует.
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Примитивное хищное могло быть маленьким животным, быть может, 
древесным, по образу жизни похожим на опоссума. В связи с древесным 
образом жизни первые, внутренние пальцы обеих пар конечностей несколько 
противополагались остальным; нога была пятипалая, полустопоходятцего 
типа, конечности и тело были гибкие. Зубы были, вероятно, примитивного 
туберкуло-секториального типа; между смежными коренными зубами разви- 
валис небольшие разрезающие поверхности. Череп был, вероятно, длин
ный, головной мозг — небольшой. Некоторые известные нам хищные по 
своему строению приближаются к только что данной нами характеристике.

В общей истории группы (рис. 253) выделяются следующие важнейшие 
моменты: 1) первоначальное развитие группы примитивных хищных (под
отряд Creodonta), расцвет которой имел место главным образом в эоцене; 
2) развитие из одного прогрессивного семейства креодонтов — новейших на-

Рие. 253. Филогения хищных.

земных хищников (подотряд Fissipedia) в конце эоцена; 3) развитие—■ 
в сравнительно недавнее время — морских хищных (подотряд Pinnipedia).

Креодонты. Креодонты были древнейшими и самыми примитивными из 
хищных. Появившись в начале палеоцена, они были весьма многочисленны 
на протяжении всего эоцена, но с исчезновением более архаических копыт
ных, которые, повидимому, служили добычей большинству этих древних 
хищных, значение этих последних начинает быстро сходить на-нет, и в оли
гоцене они были почти полностью вытеснены более прогрессивными фисси- 
педиями.

Креодонты были в общем животными довольно архаического строения; 
их характерные признаки имеют преимущественно отрицательный, прими
тивный характер. Череп был обычно довольно длинный и низкий; мозговая 
коробка была маленькая, соответственно чему были хорошо развиты сагит
тальный и затылочный гребни. Зубная система была обыкновеннно полная, 
хотя в исключительных случаях могло иметь место исчезновение малень
кого первого предкоренного или последнего коренного. Коренные зубы 
первоначально были туберкуло-секториальные, но они значительно варьи
ровали в своем развитии, что касается прежде всего плотоядных зубов. 
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В противоположность фиссипедиям, слуховой пузырь (bulla tympani) не 
окостеневал, и в carpus сохранялись самостоятельные scaphoideum, lunatum 
и central©. Исчезновения пальцев обычно не наблюдается. Когти были 
обычно либо надсеченные, либо уплощенные и довольно копытообразные 
(рис. 256 А). Эти животные, повидимому, значительно варьировали по 
своему образу жизни: одни из них были, вероятно, всеядными, другие — 
мелкие формы, — быть может, оставались еще насекомоядными, третьи, 
возможно, питались падалью или моллюсками.

Креодонты имели обычно небольшой головной мозг, и интеллект у них, 
вероятно, был низко развит. Это могло быть главной причиной того, что кре
одонты рано вымерли; когда медленно двигавшиеся и глупые травоядные 
нижнетретичного времени были: вытеснены более быстрыми новейшими ко
пытными, для захвата добычи требовался более высокоразвитый интеллект — 
сообразительность при групповом преследовании (как у волков) или способ
ность искусно и осторожно подкрадываться (как у кошек). Скоро мы уви
дим, что единственная группа креодонтов, которая выжила (дав начало но
вейшим формам хищных), отличалась от всех остальных групп подотряда 
сравнительно большим головным мозгом.

Креодонты могут быть разделены на четыре группы: 1) примитивные 
формы без специализированных плотоядных зубов (семейство Arctocyoni- 
dae)\ 2) формы без плотоядных зубов, но с массивными раздавливающими 
зубами (семейство MesonycTiidae); 3) типичные креодонты с плотоядными
зубами или — (семейства Oxyaemdae и Hyaenodontidae)’, 4) предки

фиссипедий с плотоядными зубами (семейство Miacidad).
Примитивные креодонты. Самые примитивные из всех креодонтов — 

палеоценовые представители семейства Arctocyonidae, каковы, например, 
Oxyclaenus и Tricentes (рис. 254 А). Это были "маленькие формы, с бугор
чато-режущими коренными зубами, среди которых еще нет пары, выделив
шейся специально для функции разрезания. Они являются примитивными 
и по многим другим признакам: головной мозг у них мал, тело — стройное, 
конечности тонкие, на ногах острые когти; они, несомненно, представляют' 
собою формы, переходные от примитивных меловых насекомоядных, к по
явившимся позднее хищным.

Едва ли какой бы то ни был представитель этого семейства дожил до 
начала эоцена, но уже в палеоцене среди этих древнейших хищных начи
нают появляться расходящиеся линии. Наиболее специализированным 
представителем этого семейства был европейский Arctocyon (по имени кото
рого было названо это семейство), похожий на медведей по величине тела,, 
по строению ступни и по зубной системе.

Креодонты с тупыми зубами. Рано появилась также боковая своеобраз
ная ветвь, представленная семейством Mesonychidae, просуществовавшим до 
олигоцена и содержавшим, между прочим, крупнейших из всех наземных 
хищных млекопитающих. Отсутствие специализированных плотоядных зу
бов является примитивным признаком этой группы, но уже у древнейших 
и маленьких палеоценовых форм, например у Triisodon, наблюдается воз
никновение тех черт специализации, которые хорошо выражены у таких 
эоценовых форм, как Mesonyx (рис. 254 В и 255 В). Щечные зубы имели вы
сокие, но притупленные бугорки, которые обычно обнаруживают признаки 
значительного снашивания;, на нижних коренных имеется своеобразный 
разрезающий талонид. Ноги более крупных и более новых форм (рис. 256 А)- 
по своим размерам напоминают ноги волка, но дистальные фаланги были 
уплощенные, расщепленные надвое, и, повидимому, на них были скорее 
маленькие копытца, чем когти. Многие древнейшие мезонихиды были ма
ленькими животными, но некоторые эоценовые формы достигали размеров 
медведя. Высшей точки своего эволюционного развития группа эта до
стигла в своем последнем представителе Andrewsarchus из нижнего олиго
цена Монголии; длина черепа этой формы достигала 0,9 л.
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Рис. 254. Правая половина зубов верхней челюсти хищных. А  — Tricentes (Arcto- 
cyonidae) (приблизительно X  ®/г)- -В — Mesonyx ( X  1/г)- О — Sinopa (Hyamodontidae) 
( X  51б)- В  — Охуаепа ( X  ^г)- ® — Vulpavus (Miacidae) ( X  SU)• В1— Cynodictis,
примитивная форма из Fisstpedia (почти в натуральную величину). G — Тептосуоп 
(Canidae) (приблизительно X  VjV В"— РМаосуоп, примитивный представитель 
Procyonidae ( X  5U). I — Hemicyon, промежуточный между собаками и медведями 
( X  Va). J  — Myaenaretos, примитивный медведь ( X  8/s)- ВТ — Arctotherium, плей
стоценовый медведь ( X  5/i2)- В — Mustelapalaeosinensis из плиоцена Китая ( X  */$)• 
ДГ— Hyaenabosei из верхнетретичных отложений Индии ( X B/ia). В - — Dinictxs, 
настоящая кошка из олигоцена ( X  5/в)- О — Metailurus, настоящая кошка из плио
цена ( X  6/э)- Р — Smilodon, плейстоценовый саблезубый тигр ( X  2/б)- (А, В, G, 
3 ,  М, N , Р  — по Мэтью; С — В по Уортману; F — по Скотту; I — по Годри; J — по 

Фрику; К  — по Мерриаму и Стоку; L, О — по Зданскому.)
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Типичные креодонты. Характерные для эоцена хищные относятся 
к двум семействам: Hyaenodontidae и Oxyaenidae', оба эти семейства произо
шли, по всей вероятности, от палеоценовых арктоционид, оба они прогрес
сивно развивались, специализируясь в направлении того или иного образа 
жизни, в зависимости от разнообразия эоценовых травоядных форм, кото-

Рис. 255. Черепа креодонтов. А — Охуиепа. Длина черепа — 21 см. B  — Mesonyx. 
Длина черепа 28 см. С — Sinopa (Hyaenodontidae). Длина черепа — около 15 см.
D — Vulpavus (Miacidae). Длина черепа—около 7,5 см. (А, С — по Уоргману, В  —

по Скотту, Л  — по Мэтью.)

■рые служили им добычей. В обоих семействах развились специализирован
ные разрезающие зубы так же, как у миацид, которых мы рассмотрим 
ниже; но, в противоположность миацидам, когти этих типичных креодонтов 
помещались в расщепленных надвое дистальных фалангах.

Рис. 255'. В.'yaenodon олигоценовый представитель Byaenodon- 
Шае. (Из Скотта.)

Гиэнодо-нты начинаются нижнеэоценовой Sinopa (рис. 254 С и 255 С), 
довольно маленьким, легко построенным хищным, с относительно неспециа
лизированными зубами; высшую точку развития этой группы предста
вляют Hyaenodon (рис. 255') и другие крупные и сильные нижнеолиго- 
ценовые формы с тремя парами разрезающих зубов, из которых наиболее
сильной является пара . Добычей этим животным служили, повиди-
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мому, более архаические копытные; гиэнодонты скоро исчезли. Однако 
в Индии и в Африке эта группа дожила до миоцена; это обстоятельство 
является одним из многочисленных примеров сохранения в тропических

Рис. 2Е6. Конечности у хищников: наверху — manus, внизу — 
pes. A  —  Synoplothenwm, креодонт из семейства Mesony- 
chidae. В  — креодонты из семейства Miacidae: Vvipavus (кисть) 
и Didymictis (стопа). С — олигоценовый Daphoenus тля Сапг- 
dae. D  — Hoplophoneus — олигоденовая саблезу.бая кошка. 
(А  — по Уортману, В  — по Мэтью, С — по Тэтчеру, В — пг

Адамсу.)

Рис. 257. Охуаепа, эоценовый креодонт (Oxyaenidae). Длина оригинала — почти
(По Уортману.)

областях Старого Света тех форм, которые уже исчезли в более северных 
областях мира.

Более разнообразные приспособления представляют оксиэниды, у кото
рых разрезающими зубами сделались , а коренные зубы, расположен-
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ные позади; плотоядных, начинают исчезать. Оксиэниды были, вообще го
воря, животные с длинным телом, коротконогие, стопоходящие. Хотя в не
которых случаях они и достигают большой величины, но по образу жизни их, 
невидимому, можно до известной степени сравнивать с нынешними куни
цами. Охуаепа (рис. 254 D, 255 А и 257) из нижнего эоцена была сильным 
животным (по общему виду похожим на россомаху); эта форма, повиди- 
мому, была предком среднеэоценового Patriofelis, достигавшего величины 
медведя, и одной еще, более крупной, верхнеэоценовой формы, найденной 
в Монголии. Ытпосуоп и его родичи были небольшими хорькообразными 
плотоядными, a Palaeonictis— формой, с виду несколько похожей на кошку. 
Оксиэниды были обычными животными в эоцеде, но в конце этого периода 
они перестают встречаться в палеонтологической летописи, замещаясь раз
вивающимися семействами фиссипедий.

Прогрессивные креодонты. Рассмотренные выше креодонты были гос
подствующими формами древнетретичных времен; однако семейство Miaci- 
dae является более важным, с точки зрения дальнейшей истории хищных, 
так как это семейство дало начало фиссиледиям — хищникам последующих 
веков. Первый представитель миацид появился в палеоцене; в эоцене су
ществовало значительное количество родов, каковы, например, Didymictis и 
Vulpavus (рис. 254 Е и 255 D). Эти формы, вообще говоря, изучены до
вольно слабо, так как почти все они были маленькие; кроме того, имеются 
указания на- то, что они почти всегда вели древесный образ жизни в ле
сах, а подобные формы редко сохраняются в ископаемом состоянии. Как 
это обычно наблюдается у примитивных хищных, тело и хвост были длин
ные, конечности — короткие, но . гибкие, а первые, внутренние пальцы обеих 
пар конечностей несколько противопоставлялись остальным (рис. 256 В). 
Слуховой пузырь (bulla tympani) не окостеневал, а в тех случаях, когда 
хорошо сохранялся скелет, мы видим, что кости запястья не срастались. 
В противоположность остальным креодонтам, плотоядными зубами являются

а дистальные фаланги не были расщеплены.
М]

По только что указанным признакам миациды похожи на более новых 
хищных — фиссипедий, и, согласно общепринятому мнению, миациды яв
ляются предками хищников последующих времен. Мы отнесли этих прими
тивных и древних хищных, как это делается обычно, к креодонтам, но с та
ким же правом мы могли бы причислить миацид вместе с их потомками 
к фиссипедиям.

Если судить только по признакам скелета, то остается неясным, почему 
именно эти маленькие миациды, а не рассмотренные выше семейства, кото
рые в эоцене достигли большего расцвета, чем миациды, должны были вы
жить и дать начало более новым, более совершенным формам. Надо, однако, 
заметить, что из всех более древних хищных только у миацид наблюдалось 
увеличение головного мозга, а при быстром развитии новейших типов ко
пытных этот последний признак, с точки зрения борьбы за существование, 
был, должно быть, важнее, чем различные признаки зубной системы или 
скелета. Среди миацид более или менее ясно различается несколько типов 
строения. У некоторых очень примитивных форм зубы, расположенные 
позади плотоядных, были довольно сходны с этими последними по своему 
строению, но у большинства они были уплощенными раздавливающими зу
бами. У целого ряда форм, типичным представителем которого является 
Miacis, сохранялись все коренные зубы. Предполагают, что формы эти мо
гут быть прямыми предками собак, a Viverravus, у которого сохранялись 
лишь два верхних коренных зуба, является представителем группы, от ко-' 
торой, быть может, произошли виверры. Многие верхнеэоценовые рода, 
большей частью мало изученные, повидимому, представляют почти незамет
ные переходы ко многим из примитивных олигоценовых ветвей фиссипе
дий. [Если это так, то Fissipedia  теряют значение единой группы.]

Ф и с с и н е д и и .  Таким образом, от только что описанных маленьких, но 
обладавших сравнительно большим головным мозгом, креодонтов пооизо-
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шли Fissipedia — господствующие хищные олигоцена и более поздних вре
мен. От большинства креодонтов фиссипедии легко отличаются тем, что
плотоядными зубами у них всегда являю тся-^-, когтевые фаланги ни
когда не расщеплены и не уплощены, слуховой пузырь обычно окостене
вает, а в занястьи scaphoideum, lunatum и eentrale срастаются в одну кость; 
но от своих предков, миацид, они отличаются лишь двумя последними при
знаками.

Рис. 258. Черепа хищных подотряда Fissipedia. А — Cynodictis, примитивный представи
тель Fissipedia из олигоцена. Оригинал имеет длину более 8 см. В  — Cynodesmus, 
олигоценовый представитель семейства Canidae. Оригинал имеет длину более 13 см. 
С — Нетгсуоп из миоцена, форма, промежуточная между собаками и медведями. Череп 
имеет длину около 33 см. Т> — Arctotherivm , американский медведь из плейстоцена. 
Длина черепа около 33 см. В — Mvstela robusta, английская плейстоценовая куница. 
Длина черепа около 7,3 см. F — Hyaena variabilis, верхнетретичная гпена из Китая. 
Длина черепа около 23 см. (А — по Скотту, В — по Мэтью, G — по Фрику, D  — по Мер- 

риаму и Стоку, В — по Рейнольдсу, -F — По Зданскому.)

Верхнеэоценовые и нижнеолигоценовые фиссипедии в большинстве 
были еще маленькими и довольно примитивными формами, быть может, по
хожими на виверр по облику и по образу жизни. Типичной примитивной 
формой является Cynodictis (рис. 254 F, 258 А, 259), встречающийся в ниж
нем олигоцене Европы и Северной Америки. Скелет очень похож на скелет 
виверры или куницы. Тело было длинное и гибкое, конечности — короткие. 
Короткая стопа имела все пять пальцев, широко раздвинутых; пальцы 
были, вероятно, вооружены втяжными когтями. Последний верхний корен
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ной зуб, как у большинства более новых хищных, уже исчез. Эта форма и 
большинство ее современников обитали, вероятно, в лесах и отчасти вели 
древесный образ жизни. Обычно принято считать Gynodictis примитивной 
собакой, но но 'большинству основных признаков форма эта недалека от 
предка всех фиссипедий, каким он вырисовывается на основании всех 
имеющихся у нас данных. Еще до конца олигоцена явственно обособилось 
несколько основных групп хищных, и к верхней части третичного периода 
хищные подразделялись не менее чем на семь семейств, которые продол
жают существовать и ныне.

Нынешние фиссипедии могут быть подразделены на две большие группы: 
Arctoidea, куда относятся такие формы, как собаки, еноты, медведи и 
куницы, и Aeluroidea, куда относятся виверры, гиены и кошки. Палеонтоло
гия в общем подтверждает это подразделение, хотя границы между назван
ными группами отнюдь не резкие. Сначала мы рассмотрим Arctoidea, кото
рые характеризуются тем, что у них почти никогда не бывает втяжных 
когтей, слуховой пузырь (bulla tympani) образован целиком самой барабан

ной костью, а под пузырем в передне-заднем направлении проходит длин
ный канал для сонной артерии, которая снабжает кровью область черепа и 
головной мозг (ср. рис. 224).

Собаки. Основную ветвь группы арктоидей надо искать в семействе 
Canidae. В настоящее время оно представлено многочисленными формами 
собак, волков и лисиц; первые представители группы появляются в самом 
начале истории фиссипедий. Ископаемые формы весьма многочисленны, 
вероятно, потому, что собаки были в значительной степени обитателями от
крытых пространств. Это в основном бегающие наземные формы, у кото
рых четыре пальца хорошо развиты, но первые, внутренние пальцы обеих 
пар конечностей редуцированы; пальцы тесно сближены друг с другом, 
когти тупые. Череп — длинный, слуховой пузырь в типичных случаях боль
шой. Хорошо развита разрезающая функция плотоядных зубов, но на ко
ренных, которых обычно сохраняется два, имеется некоторая перетирающая 
поверхность.

Из олигоцена и нижнего миоцена Северной Америки и Евразии известно 
несколько собак, например Cynodesimis (рис. 258 В) и Т&тпосуоп (рис. 254 G), 
которые, повидимому, принадлежат к основной эволюционной линии, ве
дущей к ныне живущим канидам; это были маленькие и примитив
ные формы, у которых последний верхний коренной испытывает редукцию 
и совсем исчезает. Конечности у них удлинялись, pollex и h a llu x  реду
цировались, развивалась способность бегать. Вполне вероятно, что на этой, 
приблизительно, стадии произошло обособленпе нескольких ветвей, ведущих 
к своеобразным нынешним формам, каковы, например, Сноп, живущий 
в Индии, я Otocyon, встречающийся в Южной Африке. Эта последняя форма 
представляет интерес в том отношении, что у нее число коренных зубов вто



рично возросло так, что она часто имеет 4 коренных зуба наверху и 
5 внизу; это является одним из немногих случаев превышения, свойствен
ного примитивным плацентарным числа зубов.

В верхнетретичные времена на равнинах северной умеренной зоны обыч
ными хищниками были Tomarctus  и другие Canidae; формы эти ведут к со
баке' и волку (род Cams, рис. 2 2 4 ) ,  лисице (Vulpes) и другим нынешним 
формам. В настоящее время каниды встречаются и на трех южных матери
ках, но до плейстоцена в южном полушарии их не было, и вполне воз
можно, что австралийская собака динго была завезена в Австралию чело
веком. Собаки являются, повидимому, древнейшими домашними животными, 
и остатки их обычны в неолитических стоянках; по всей вероятности, со
бака происходит от волка, хотя некоторые считают предком собаки шакала.

Borophagus  и Ilyaenognathus  являются представителями вымершего от
ветвления главной ветви собак; это — гиеноподобные собаки, жившие в плио
цене и плейстоцене. Они были крупными животными с массивной головой

Рис. 260. Daphoenodon, нижнемиоценовая ыелведе-собака. Оригинал имеет длину
около 1,5 м. (По Петерсону.)

и мощными зубами, что указывает на трупоядный образ жизни, аналогич
ный гиенам Старого Света.

« М е д в е д е - с о б а к и » .  Daphoenus  из нижнего олигоцена Америки предста
вляет интерес как древнейший представитель группы «медведё-собак», суще
ствовавших в среднетретичные времена. Форма эта была уже величиной 
с кайота. Нйжнемиоценовый Daphoenodon (рис. 2 6 0 ) ,  — возможно, прямой по
томок предыдущей формы, — достигал величины волка, а некоторые «мед- 
веде-ообаки» верхнего миоцена и плиоцена, например АтрЫсуоп, по своей 
величине соперничали с медведями. Это были тяжело построенные формы 
с длинным и массивным хвостом, с короткими и сильными конечностями; 
каждая нога имела пять довольно широко раздвинутых пальцев. Однако, 
в отличие от медведей, формы эти были пальцеходящими животными. 
У них сохранялся полный комплект коренных зубов, которые были хорошо 
развиты, а разрезающая функция плотоядных зубов была редуцирована. 
•Совершенно ясно, что эти крупные формы отнюдь не были чисто плотояд
ными животными. Daphoenus был, вероятно, близок к ветви настоящих 
медведей, но более новые члены этой группы в своем эволюционном разви
тии представляли лишь аналогию медведям.

Еноты. Канидам довольно близко родственны Procyonidae, типичным 
представителем которых является Ргосуоп.  Эта форма и большинство дру
гих представителей семейства — маленькие древесные животные с полусто- 
походящими ногами и с полным числом пальцев. Проциониды питаются 
смешанной пищей, и хотя у них только два коренных зуба, эти последние 
имеют хорошо выраженную перетирающую поверхность. Плотоядные зубы 
утратили свою разрезающую функцию, а на верхнем из них развился ги
покон. Это представляется явным отступлением от примитивной адаптации 
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канид к плотоядности. Однако в других отношениях проциониды являются, 
повидимому, лишь группой примитивных реликтовых форм, развившихся 
от древесных потомков собак. К проционидам обычно причисляют еще не
сколько форм из Центральной и Южной Америки, например кинкажу и 
коати. Чуть дальше от типичных собак стоит азиатская панда —- Ailurus — 
более крупная наземная форма, несколько более' похожая на медведя, 
с лучше развитыми перетирающими зубами.

РМаосуоп (рис. 254 Я) из нижнего миоцена Северной Америки стоит,, 
вероятно, близко к предкам енотов. Животное это было весьма похоже на 
менее крупных собак того же времени, но отличается от этих последних 
тем, что у него плотоядный зуб утрачивает свой первоначальный харак
тер,— на этом зубе развивается гипокон.

Медведи. Медведи, составляющие семейство Ursidae, представляют даль
нейшее развитие арктоидной группы, связанное с переходом от плотоядного 
образа жизни к питанию смешанной и, главным образом, растительной пи
щей. Предки их утратили последний коренной зуб еще до того, как они 
перестали питаться мясом, но эта утрата компенсируется тем, что остаю
щиеся коренные сильно вытянуты и имеют складчатую перетирающую по-

Рис. 2606 Atluropus, правая чаеть озубления верхней челюсти ( X 2/з)-
(Из Буля и Пнвето.)

верхность. Здесь, как у енотов, плотоядный зуб в значительной степени 
утратил свою режущую функцию, но гипокон не развился, а протокон пере
двинулся назад. В стопоходящей ноге сохраняются все пальцы. По некото
рым признакам своего строения медведи представляют некоторое сходство 
с енотами, но по многим другим признакам они отличаются от этих послед
них; такими отличительными признаками являются, например, значитель
ная величина тела, наземный образ жизни медведей и (менее важный при
знак) короткий хвост. Общие черты этих двух групп зависят, повидимому, 
от того, что обе они происходят от примитивной олигоценовой ветви.

Большинство ныне живущих медведей — бурый, серый (гризли) и чер
ный— образуют одну естественную группу, род Ursus, с которым тесно свя
зан белый1 медведь; более дальними родичами являются некоторые формы 
из Южной Азии; еще далее отклонился от обыкновенных типичных медве
дей Tremarcto's, живущий в Южной Америке. Медведи нередко встречаются 
в плейстоцене Евразии и Северной Америки; в Европе пещерный медведь,— 
гигантская раса бурого медведя, — был современником древнего человека, 
а в Северной и Южной Америке жил Arctotherium (рис. 254 К  и 258 D) — 
коротко-мордый родич тремарктоса.

Большие споры вызывала история древних медведей. В этом отноше
нии большое значение имеет редкий и слабо изученный современный тибет
ский род Ailuropus (рис. 260'). Это животное, иногда называемое «боль
шой пандой», по многим морфологическим признакам представляется близ
ким к предкам медведей. Оно значительно меньше настоящих медведей; 
зубы его еще не приняли всех признаков зубов медведя, коренные имеют 
более простой рисунок и менее увеличены, чем у настоящих ныне живу
щих медведей. К этой форме весьма близок Hyaenarctos (рис. 254 J ) из 
плиоценовых отложений Евразии, который, вероятно, является предком на
стоящих медведей. В свою очередь эта ископаемая форма произошла, 
вероятно, от Hem-icyon (рис. 254 I и 258 С), известного из верхнего миоцена
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Северной Америки, и. ловидимому, являющегося потомком примитивного 
олигоценового Daphoenus.

Мустелиды. Гораздо более дальними родинами собак являются Musteli- 
dae — семейство, также относимое к Arctoidea  и содержащее много широко 
известных форм, каковы вонючка, куница., барсук, россомаха и выдра. Они 
кажутся, — по крайней мере, при поверхностном рассмотрении, — более при
митивными, чем многие из знакомых нам уже арктоидей: они остаются срав
нительно небольшими животными с короткими толстыми конечностями, 
которые сохраняют все пальцы. Большинство продолжает жить в лесах, и 
многие остаются более или менее древесными; они почти всегда остаются 
типичными плотоядными. Неизменно плотоядный способ питания обусло
вил не только сохранение у большинства мустелид хорошо развитых раз
резающих зубов, но также и редукцию коренных: ни у одного из современ
ных мустелид нет более одного коренного зуба позади плотоядного зуба 
в каждой челюсти. У большинства форм верхний коренной зуб в своей 
внутренней части имеет характерное расширение с сужением («талией») 
между обеими половинами. Редукция коренных (а иногда также и перед
них предкоренных) сопровождалась укорочением лицевой части черепа.

Систематику многочисленных современных форм приходится считать не 
совсем установленной (некоторые предлагали разделить их на тринадцать 
подсемейств); палеонтологическая же история мустелид изучена • сравни
тельно слабо, так как большинство этих форм жило, видимо, в лесах.

Родоначальные олигоценовые формы были маленькими хищными 
с острыми зубами; у них обычно продолжали существовать два верхних ко
ренных зуба, а своеобразная форма первого коренного еще не развилась. 
Эти древнейшие формы были, ловидимому, очень близки к примитивным 
собакам и даже к современным им предкам виверр. К миоцену, ловидимому, 
обособились три группы: 1) группа, включающая хорьков (Mustela, рис. 254 А 
и 258 Е), куниц и т. д.; это — типичные формы данной группы — малень
кие, коротконогие, кровожадные хищники, и они сохранили зубы острого 
режущего типа; 2) россомаха (Gulo) и медоед Старого Света с массивными 
зубами — крупные формы, ведущие хищнический образ жизни; 3) большая 
группа, представители которой имеют зубную систему, несколько аналогич
ную зубной системе енотов в том отношении, что плотоядные зубы в значи
тельной степени утратили свою разрезающую функцию, а коренные зубы 
становятся перетирающими (перемалывающими). Наиболее примитивными 
членами этой группы являются вонючки (Mephitis и другие); им родственны 
выдры (Lwtra и другие рода), которые приспособились к водному образу 
жизни и питанию рыбой, одна форма сделалась даже морской, аналогичной 
тюленям. Барсуки (TaxideoMeles и др.) являются формами, у которых зуб
ная система еще менее плотоядная; на плотоядном зубе развивается ги- 
покон.

Виверры. Вторую основную группу фиссипедий представляют Aeluro- 
■idea, к которым относятся виверры, гиены и кошки. Согласно общеприня
тому мнению, это — естественная группа; тем не менее трудно найти харак
терные признаки, которые были бы общими для всех входящих в нее се
мейств. Одним из отличительных признаков этих форм является то, что, 
в противоположность арктоидеям, у них барабанная кость образует лишь 
наружный край слухового ’ пузыря, представляющего двойное образова
ние, главная часть которого образована особым окостенением — entotym- 
panpcum.

Основную ветвь группы следует искать, ловидимому, в семействе Viverri- 
dae, к которому относятся виверры,' мангусты (ихневмоны) и многие другие 
формы Старого Света. Типичным представителем является Viverra. Это — 
маленькое хищное животное с длинным черепом, стройным телом, длин
ным хвостом и короткими ногами. У этой формы сохраняются все предко- 
ренные зубы, но первый из них — очень маленький, и у многих родствен
ных фортл он исчезает. Плотоядный зуб хорошо развит в качестве разрезаю
щего зуба. В каждой челюсти имеется лишь по два коренных зуба; из них
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верхние имеют треугольную форму; на. них никогда не развивается гипокон; 
второй зуб значительно меньше первого.

По озублению и по многим другим признакам типичные виверры очень 
близки к подсемейству Viverravinae семейства Miaddae, из креодонтов, 
существовавшему в верхнем эоцене; от этого подсемейства, вероятно, и про
изошли рассматриваемые здесь формы, и во многих случаях трудно решить, 
являются ли верхнеэоценовые или нижнеолигоценовые виверрообразные 
формы настоящими виверридами или лишь предками этих последних; 
трудно отличить их также и от примитивных арктоидей. Начиная с олиго
цена виверриды были широко распространены в Старом Свете, хотя исто
рия их изучена недостаточно; в Америке их нет; возможно, что их проник
новению в эту область препятствовало то обстоятельство, что виверры 
являются тропическими животными.

Гиены. H y a e n id a e  {рис. 254 М  и 258 F )  представляют собою боковую 
ветвь виверр. Нынешние гиены тропических областей Старого Света — круп
ные, питающиеся падалью, животные с массивными и тупыми зубами, при
способленными к разгрызанию костей. Плотоядные зубы у них мощные, 
но из зубов, расположенных позади плотоядных, остается лишь один очень 
маленький верхний коренной зуб. Гиена — пальцеходящая, бегающая 
форма, утратившая hallux и pollex и имеющая ногтеобразные когти.

Рис. 260". Ictitherium, правые верхние зубы. Натуральная 
величина. (По Г одри.)

В современной фауне семейство это представлено пятнистой гиеной Юж
ной и Центральной Африки и полосатой гиеной Северной Африки и Юж
ной' Азии; обе формы встречаются в европейском плейстоцене. История гиен 
без труда прослеживается до виверрид: гие-ны — молодая ветвь этих послед
них. Ictitherium, из верхнего миоцена и нижнего плиоцена, занимает про
межуточное положение между этими двумя группами: приближаясь к гир- 
на^, это ископаемое животное в то же время сохраняет полную зубную сис
тему виверрид, и зубы (рис. 260") — не такие массивные, как у новейших 
форм.

К этому семейству можно условно отвести южноафриканского «земля
ного волка» Proteles, который имеет внешний облик маленькой стройной 
гиены. Однако это животное питается насекомыми, в связи с чем челюсти 
его (в полную противоположность челюстям гиен) легко построены, а зубы 
очень малы и однородны. «Земляной волк» представляет, очевидно, специа
лизированную ветвь группы виверр (как и гиены), но мы пока не имеем 
связующих ископаемых форм.

Кошки. Семейство Felidae, или кошки, представляет собою самую инте
ресную группу элуроидей;. эти животные во многих отношениях являются 
наиболее специализированны ми из всех хищных. Все нынешние Felidae — 
от домашней кошки до льва и тигра— могут быть отнесены к роду Fells, 
в широком смысле. В противоположность некоторым другим хищным, на
пример собакам, кошки не принадлежат к хорошо бегающим формам, хотя 
они и являются пальцеходящими; у них главное значение при ловле добычи 
имеет внезапный прыжок на жертву, поэтому они имеют более гибкий ске
лет, чем собаки, а когти у них более острые и притом втяжные. Новейшие 
формы утратили первый палец передней конечности, хотя первый палец 
задней конечности у них сохраняется. Череп сравнительно короткий' и вы
сокий. Сильно развиты клыки. Предкоренные зубы по своему морфологи
ческому строению несколько приближаются к плотоядным, и из них фуя- 
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кционирующими являются один верхний и два нижних (в верхней челюсти 
имеется еще один или два маленьких зуба). Плотоядные зубы хорошо раз
виты в качестве настоящих режущих образований; на верхнем имеются па- 
ракон и метастиль, а на нижнем — параконид и метаконид (пятка исчезла). 
Кошки — почти чисто плотоядные животные, и в их зубной системе не ос-

Рис. 261. Черепа саблезубых и настоящих кошек. А  —- Roplophqneus, олиго- 
ценовая саблезубая форма. Длина черепа— около 16 см. В — Smilodon из плей
стоцена. Длина черепа — около 30,5 см. С — Binictis, олигоценовый предок 
настоящих кошек. Череп имеет длину около 15,5 см.. D  — Metailurus minor, 
плиоценовая настоящая кошка. Череп имеет длину около 13,7 см. (А, В, С — 

по Мэтью, В  — по Зданскому.)

талось никаких перетирающих плоскостей; позади плотоядного зуба сохра
няется лишь один очень маленький первый верхний коренной зуб, как 
у гиен.

Нынешние Felidae могут рассматриваться как типичные формы подсе
мейства Felinae. Противоположность им представляют саблезубые «кошки» 
Machairodontinae, характерными представителями которого являются плей
стоценовый Smilodon (рис. 254 ?  I  261 5 ) и Machairodus (рис. 261'). У са
блезубых верхние клыки сделались чрезвычайно длинными, колющими и 
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режущими зубами; в связи с этим нижние клыки редуцировались, а на 
передней части нижней челюсти часто имеется выемка для верхнего клыка. 
С этой’ специализацией связаны некоторые своеобразные приспособления. 
Челюсти могли открываться почти до прямого угла; редукция восходящей 
ветви нижней челюсти и развитие 
V-образной, с высоким гребнем, задней 
части черепа связаны с изменением по
ложения височного мускула. Был сильно 
развит сосцевидный отросток perioticum, 
к которому прикреплялись мускулы, опу
скающие голову. Предполагают, что саб
лезубые охотились преимущественно на 
животных с толстой кожей, каковы, на
пример, мастодонты и слоны; приоткры
том положении своей пасти эти хищни
ки кололи и резали свою жертву, кото
рая истекала кровью и умирала. При на
падении, на таких толстокожих живот
ных обычный для кошек способ перегры- 
зания шеи не мог быть действенным.

Оба подсемейства могут быть просле
жены до олигоцена, где эти группы пред
ставлены несколько более примитивны
ми, но уже довольно крупными формами, 
видим все существенные признаки более 
эти еще не так сильно развиты; череп был еще не такой высокий в 
своей задней части, саблевидный клык был не такой длинный (хотя 
выемка в нижней челюсти, служащая для помещения этого клыка, была 
еще резче выражена), а предкоренные зубы были менее редуцированы, 
чем у более новых форм. Вероятным предком подсемейства настоящих 
кошек является олигоценовый Dimctis (рис. 254 N, 261 С, 262). По орав-

Рис. 262. Dimctis, олигоценовый предок кошек. Оригинал имеет длину
около 1 м. (По Мэтью.)

Рис. 261'. Череп Macharrodus, из плио
цена Европы. (Из Абеля.)

У Hoplophoneus (рис. 261 А) мы 
новых саблезубых, хотя признаки

нйтельно мало редуцированным щечным зубам это было более примитив
ное животное, чем более новые кошки, но верхний клык у этой' формы был 
значительно больше, чем у новейших кошек1 (хотя он был и не так велик, 
как у Hoplophoneus); нижний клык был меньше, а вдоль переднего края 
нижней челюсти проходила явственная выемка для клыка верхней челюсти. 
Таким образом, диниктис был до известней степени саблезубым, и некото
рые авторы полагали, что он, действительно, принадлежит к этой группе. 
Но существует ряд переходных форм, которые связывают диниктиса с но
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вейшими кошками (рис. 254 О и 261 D). В подсемействе настоящих кошек 
имела, повидимому, место обратная эволюция: их предки, надо думать, 
пропит примитивную «саблезубую» стадию’ но, начиная с олигоцена, мы 
наблюдаем редукцию верхних клыков до нормальных размеров и новое 
усиление нижних клыков.

Саблезубые были многочисленны и широко распространены до самого 
конца третичного периода: возможно, что их вымирание была связано с по
степенным вымиранием крупных толстокожих копытных, какими были 
слоны и мастодонты, на которых охотились эти хищники, и с увеличением ко
личества менее крупных форм, как лошади и антилопы, на которых успеш
нее охотились уже настоящие кошки, прокусывающие горло своим жерт
вам. Возможно, что более новые саблезубые охотились преимущественно на 
мастодонтов. В Северной Америке эти примитивные хоботные, а вместе 
с ними и Srmlodan, существовали до конца плейстоцена. В Европе же масто
донты исчезли в начале ледникового периода, и саблезубые вымерли там 
также сравнительно рано.

Подавляющее большинство нынешних кошек живет в Восточном полу
шарии. Это, быть может, объясняется сравнительной малочисленностью 
крупных травоядных животных и в Северной и в Южной Америке; в плей
стоцене же, когда в Северной Америке было больше крупных травоядных, 
там наряду с саблезубыми жила крупная форма, похожая на. льва.

Историю семейства кошек в настоящее время не удается проследить за 
пределами олигоцена. Несомненно однако, что группа эта возникла задолго 
до конца эоцена, так как, в то время как другие нижнеолигоценовые фисся- 
ледии почти во всех случаях были небольшими и примитивными живот
ными, современные им кошки не только достигли довольно значительных 
размеров и высокой специализации, но уже распались на две рассмотрен
ные нами группы.

Ластоногие- Последнее подразделение отряда хищных представляют 
Pinnipedia— ластоногие, к которым относятся водные хищные. Тюлени и 
моржи, в противоположность всем прочим водным позвоночным, плавают 
исключительно с помощью конечностей; можно думать, что у наземных 
предков тюленей хвост был значительно редуцирован, а потому он не мог 
снова развиться в орган движения. Обе задние ноги тюленей обращены на
зад, функционально заменяя хвостовой плавник, в то время как передние 
ноги являются хорошо развитыми органами управления движением. Верх
ние сегменты конечностей коротки и лежат под поверхностью туловища. 
Кисть и стопа длинные, хотя число фаланг не увеличивается. Сохраняются 
все пять пальцев, между которыми образуется кожная перепонка; первый 
палец часто бывает сильным и действует в качестве водореза. В запястье 
срастаются, как у фиосипедий, s c a p h o i d e u m ,  l u n a f r u m  и c e n t r a l e  (что говорит 
в пользу происхождения ластоногих от фиосипедий). Озубление приспо
соблено к питанию рыбами или моллюсками. Замечается исчезновение 
резцов, клыки же обыкновенно хорошо развиты. Число коренных зубов 
обычно уменьшается, но предкоренные сохраняются. Плотоядных зубов нет, 
и щечные зубы имеют простое строение, образуя однородный ряд.

Во многих отношениях самыми примитивными формами являются уша
стые тюлени (семейство Otariidae), к которым относятся котик и морской 
лев. У этих животных имеются наружные уши, и задние ноги сохраняют 
еще достаточную гибкость, чтобы выдвигаться вперед для передвижения по 
суше. Щечные зубы имеют только по одному бугорку н обычно лишь но 
одному корню. Представители семейства известны уже из нижнемиоцено
вых отложений, где Aliode&wus является довольно примитивной формой. 
Почти все известные ископаемые этой группы найдены на побережья Ти
хого океана, где, повидимому, и была древняя родина этого семейства.

Ответвлением этой группы является семейство моржей, представитель 
которого Odobaenus живет в северных морях. По морфологическим призна
кам он представляется близким к ушастым тюленям, но морж крупнее и 
неуклюжее этих последних, лишен наружных ушей, а  зубная система его 
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приспособлена к питанию моллюсками. Имеются огромные верхние клыки, 
лишенные корней, остальные же зубы в большинстве своем маленькие и 
в некоторых случаях рано выпадают, причем остаются лишь немногие мас
сивные предкоренные, служащие для раздавливания раковин. Древнейшие 
формы, из которых можно упомянуть верхнемиоценового Prorosmarus, были 
несколько примитивнее и ближе к ушастым тюленям.

Phocidae — безухие тюлени — в настоящее время являются самыми мно
гочисленными из ластоногих. Они представляют более полное приспособле
ние к водной жизни. Задние ноги совершенно не могут поворачиваться 
вперед. Однако, в противоположность ушастым тюленям, у щечных зубов 
безухих тюленей обычно бывает по два корня, и эти зубы имеют дополни
тельные бугорки.

Подобно двум, другим группам, безухие тюлени могут быть прослежены 
до миоцена. Но более древняя часть родословной ластоногих остается пока 
неизученной. Высказывалось предположение, что они произошли непосред
ственно от эоценовых креодонтов. Но многие черты строения говорят за то, 
что предками их являются примитивные фиссипедии. по всей вероят
ности,— группы арктоидей. Возможно, что когда прибрежные отложения 
олигоцена будут изучены лучше, удастся найти образцы промежуточных 
форм, иллюстрирующих переход от наземного образа жизни к жизни в воде 
и к питанию рыбой.

[В верхнетретичных отложениях Западной1 Сибири, возраст которых, 
повидимому, не древнее верхнего миоцена, найден скелет своеобразного вод
ного млекопитающего — S e m a n to r . Сохранилась лишь задняя половина ске
лета, по строению которой S e m a n to r  занимает промежуточное положение 
между ластоногими (тюленями) и фиссипедиями (выдрами). Форма эта не 
может считаться предком остальных семейств ластоногих, так как в верх
нем миоцене существовали, несомненно, все семейства этого отряда. Но, во 
всяком случае, она показывает путь, по которому могла шти эволюция 
ластоногих].
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Г Л А В А  XVI

А Р Х А И Ч Е С К И Е  Г Р У П П Ы  К О П Ы Т Н Ы Х

К копытным млекопитающим могут быть отнесены почти все более или 
менее крупные травоядные представители этого класса. Название это, 
однако, не вполне удачно, так как наряду с типичными формами — ло
шадью, быком и другими, имеющими копыта,— к отрядам копытных при
числяют некоторых животных с хорошо развитыми когтями и даже таких 
чисто водных животных, какими являются морские коровы.

Копытные не представляют собой одной естественной группы: нет сомне
ния в том, что копытность развилась самостоятельно в различных филоге
нетических линиях.

Несмотря на искусственность такого объединения, примитивные пла
центарные различных групп, развиваясь в крупных травоядных, испыты
вают определенные аналогичные изменения строения — изменения главным 
образом в зубной системе и в локомоторном аппарате.

Зубы копытных. Примитивная зубная система древнейших плацентар
ных не была приспособлена для чисто травоядного способа питания: зубы 
с низкими коронками и острыми бугорками не были органами, способными 
к тщательному пережевыванию листьев, зерен или травы до прохожде
ния этой пищи в пищеварительный канал; поэтому развитие на зубах боль
шой перетирающей поверхности было явной необходимостью для травояд
ного. Первоначально треугольные верхние коренные зубы начали прини
мать четырехугольную форму, что обычно достигалось развитием — в задней 
части зуба — гипокона, и в результате получался зуб с четырьмя главными 
бугорками, на котором было еще два промежуточных бугорочка; роль этих 
последних была изменчива (рис. 227 В и 228). На нижних коренных зубах 
исчез лараконнд, а пятка приподнялась, — получился зуб, на котором тало- 
нид и тригонид имели одинаковую высоту, и каждый из них нес по два 
из основных четырех бугорков, каковыми здесь являются: протоконид, 
метаконид, гипоконид и энтоконид.

Первоначально острые бугорки обычно притупляются, превращаясь 
в низкие выпуклости; таким образом возникает бунодонтный тип зубов, 
наблюдающийся у многих древних копытных (рис. 268 А, В и др.) и су
ществующий в усилившейся форме у свиньи. В большинстве групп прои
зошли дальнейшие изменения. Эти последние ^иногда состояли в том, что 
отдельные бугорки удлинялись в изогнутые в виде полумесяца гребни, 
которые в наиболее характерном развитии наблюдаются на так называемых 
селенодонтных (лунчатых) зубах многих парнопалых копытных: верблюдов, 
оленей и быков (ср. рис. 304 А, В, С и др.). Чаще, однако, происходило сое
динение соседних бугорков, вследствие чего на зубах возникали разно
образно расположенные гребни, или лофы (такой тип зубов называется 
лофодонтным). В лофодонтном верхнем коренном зубе (рис. 229) наиболее 
обычными являются три лофа: 1) эктолоф, образующий наружную стенку 
зуба, соединяющий паракон с метаконом и часто имеющий W-образный 
контур (если кнаружи от бугорков между ними развиваются стили); 2) про- 
толоф, который включает протокой и протоконюль; 3) металоф, образован
ный таким же образом из гипокона и метаконюля. Иногда существуют раз
личные вторичные соединения этих гребней, а в некоторых случаях разви- 
264



ваются добавочные ответвления и гребни. Иногда развиваются поперечные 
гребни, но нет эктолофа (например у примитивных хоботных). В других 
случаях, наоборот, развивается лишь эктолоф, а на внутренней части же
вательной поверхности остаются изолированные округленные бугорки; та
кой тип коренного зуба называется бунолофодонтным (он наблюдается 
у титанотериев, халикотериев и у других) (см. рис. 288 G и Н). В нижних 
зубах обычное явление представляют сохранение и усиление двух V-образ- 
ных гребней первоначального треугольного рисунка (рис. 289). Эти гребни 
подвергаются разнообразным видоизменениям; они могут приобретать 
форму полулуния или развиваться в два крючкообразных гребня, которые 
иногда превращаются в два поперечных лофа, очень похожие на лофы, 
существующие в некоторых случаях на верхних зубах.

Перетирание пищи, связанное с тем, что поверхности противолежащих 
друг другу зубов трутся одна о другую, вызывает значительное изнашива
ние зубов; это изнашивание весьма возрастает тогда, когда вместе с пищей, 
например травой, животное захватывает очень твердые землистые частицы. 
Поэтому нет ничего удивительного в том, что, хотя многие древние формы 
имели низкокоронковые, брахиодонтные коренные зубы, у многих копыт
ных развивается высококоронковый призмовидный тип щечных зубов; та
кой* зуб, прежде чем он будет истерт до самых корней и придет в негод
ность, способен выполнить весьма значительное количество работы пере
тирания.

Прослеживая этот процесс эволюции гипсодонтных зубов, мы видим, 
что в строении этих последних значительное участие принимает цемент, 
развитие которого первоначально ограничивалось корнями зубов. Если бы 
построение зуба с высокой коронкой достигалось просто значительным 
удлинением первоначальных гребней и бугорков, то в результате полу
чился бы ряд тонких, параллельных друг другу, столбиков, ломких, со мно
жеством щелей. Высокая коронка могла получиться и другим путем, — 
могла в колоссальной степени увеличиться толщина расположенной над 
корнем массы дентина, причем бугорки могли оставаться поверхностными 
образованиями. Однако такой способ образования высоких коронок наблю
дается, вообще говоря, редко; впрочем, он существовал у некоторых архаи
ческих и сравнительно скоро вымерших млекопитающих. Совершенно иной 
способ образования высоких коронок наблюдается во многих группах мле
копитающих; у них сильное развитие получает цемент, который сплошь 
покрывает зуб до его прорезания и заполняет все углубления между греб
нями. Таким образом получается прочное образование — гипсодонтный зуб, 
который в процессе работы снашивается; на жевательной поверхности мы 
видим все три элемента, образующих зуб: дентин — внутри гребней, эмале
вый слой — по их краям, а цемент — между гребнями.

Увеличение жевательной поверхности может быть достигнуто также и 
удлинением ряда перетирающих (перемалывающих) зубов. Это может быть 
осуществлено увеличением отдельных зубов, и, действительно, во многих 
случаях (например у лошадей) коренные зубы более новых форм длиннее, 
чем коренные более древних. Однако гораздо чаще увеличение жеватель
ной поверхности получается вследствие того, что предкоренные зубы (кото
рые обыкновенно бывают вначале маленькими) расширяются и присоеди
няются в функциональном отношении к перетирающему ряду коренных зу
бов. Прогрессивное увеличение жевательной поверхности лредкоренных зу
бов происходило в целом ряде самостоятельных филогенетических ветвей'; 
в некоторых случаях (например у лошадей) все предкоренные зубы, за 
исключением первого, по своему морфологическому строению стали почти 
тождественными коренным зубам (ср. рис. 288 .4 и В).

Захватывание пищи ■ является функцией передней части зубной системы. 
Для несения этой функции обычно сохраняются резцы; это мы видим, на
пример, у лошади. Однако верхние резцы иногда исчезают (например 
у коровы), и их функционально заменяет верхняя губа или особое роговое 
образование. В тех или иных случаях мы встречаемся- с различными дру
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гими видами специализации; например у южноамериканских копытных 
бывают сильно увеличенные долотообразные резцы. Клыки часто утрачи
вают свою функцию, редуцируются или исчезают; в большинстве групп 
копытных мы наблюдаем свободный от зубов промежуток, или диастему, 

которая раззивается между передней группой захваты
вающих зубов, с одной стороны, и щечным рядом пе
ремалывающих зубов— с другой.

Крупные плотоядные (всегда питались главным обра
зом мясом современных им копытных. Во многих груп
пах этих последних мы наблюдаем развитие таких за
щитных приспособлений, как рога или подобные им 
образования. Иногда развиваются большие колющие 
клыки (особенно у древних форм). Лучшей защитой, 
однако, служит, вообще говоря, бег. и характерным 
признаком копытных является быстрая локомоция, ко
торая дает возможность и убегать от врагов и перехо
дить из одного местообитания в другое.

Конечности копытных. Наиболее типичные ко
пытные имеют удлиненные конечности, и кости этих 
последних обычно бывают тонкими. У быстро бегаю
щих форм плечевая и бедренная кости коротки, что 
обусловливает быстрое движение мускулов, а . вто
рой сегмент конечностей значительно удлинен (рис. 263). 
В связи с этим удлинением часто наблюдается про
цесс редукции локтевой кости и малой берцовой, и 
тогда 'всю тяжесть тела несут лучевая и большая бер
цовая кости.

Процесс этот, однако, никогда не доходит до полного 
исчезновения этих костей, так как, во-первых, к ним 
прикрепляются важные мускулы и, во-вторых, ош-г 
образуют важные сочленения с другими костями; по
этому концы этих костей обычно сохраняются, но’сра
стаются с другими костями. Сегменты конечностей 
почти лишены способности ротации (вращения); дви
жение начинает ограничиваться передне-задней плос
костью, но зато становится весьма эффективным. У боль
шинства копытных запястье (и предплюсна) — чередую

щегося типа: сочленения элементов запястья друг с другом и с метапо- 
диями располагаются так, что каждый функционирующий палец упирается 
не менее, чем в два из трех дистальных карпальных элементов. На astra
galus (рис. 264) обычно развивается округлая верхняя поверхность с глу
бокой бороздкой; по этой поверхности боль
шая берцовая кость скользит без опасности 
вывиха.

Примитивные плацентарные были, по 
всей вероятности, более или менее стопо
ходящими животными. С развитием более 
быстрой локомоции метаподии стали при
подыматься над почвой, что привело 
к пальцеходящему типу. С дальнейшим 
усилением скорости приподымаются и са
мые пальцы и возникает такое положение, 
при котором животное касается земли лишь 

• кончиками пальцев; такой тип называется 
когтеходящим. Развиваются копыта, что дает более прочную опору; при 
этом концевая фаланга пальца расширяется и окружается спереди и с бо
ков толстым ногтеобразным видоизменением первоначального когтя, а ро
говая подошва, покрывающая подушку из эластической ткани, защищает 
плоскую нижнюю поверхность.
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Рис. 264. Astragalus у эоцеаовых 
копытных: А — H e p lo d o n  из отряда 
P e r is so d a c ty la . В  —  P h en a co d u s  из от
ряда C o n d y la r th r a . С  —  H om acodon  
из отряда A r t io d a c ty la .  (А ,  В  — до 

Осборну, С  — по Маршу.)

А В С

Рис. 263. Зздаие ко
нечности слона, опос
сума и лошади. Изме
нения в соотноше
ниях размеров сег
ментов конечностей 
от примитивного со
стояния (В )  до (С) 
до типа ноги быстро 
бегающего копытно
го с короткой бедрен
ной костью и с длин
ными метаподиями 
и до ( А )  тяжеловес
ного типа с длинной 
бедренной костью н 
с короткой широкой 
стопой. (Главным об
разом по Грегори.)



Ясно, что в эволюционном процессе развития ноги когтеходящего типа 
более короткие боковые пальцы понемногу перестают касаться земли и 
становятся нефункционирующими. Вслед за этим у большинства форм 
вполне естественно происходила редукция этих боковых пальцев, а средние 
пальцы прогрессивно усиливались. Первыми испытывали редукцию hallux 
и pollex, так как эти пальцы коротки, а кроме того, они первоначально 
отклонялись под некоторым углом от остальных пальцев. После этой стадии 
мы наблюдаем два типа редукции. У большинства копытных (в частности, 
у предков лошадей) самым длинным был третий палец, и через него прохо
дила ось симметрии ноги (мезаксонический тип). У таких форм пятый 
палец обычно исчезал, и, таким образом, оставалось три пальца; дальней
шее усиление среднего пальца и редукция боковых привела к развитию 
одяопалости у современных лошадей (рис. 287, 296, 297). У других копыт
ных (в частности, у предков быка и свиньи) третий и четвертый пальцы 
первоначально имели одинаковую длину, и ось симметрии проходила между 
ними (параксонический тип). Как и у мезаксонических копытных, pollex и 
hallux обычно исчезают, и многие формы оказываются четырехпалыми. 
Нередко, однако, два средних пальца увеличивались, а боковые уменьша
лись или исчезали, что приводило к развитию двухпалых форм. Расщеплен
ное копыто быка или оленя представляет собою, конечно, два сближенных 
друг с другом пальца (рис. 307, 309, 312).

Одновременно с редукцией пальцев обычно происходили изменения в ме
тало днях. У быстро бегающих форм имело место значительное удлинение 
этих элементов, что обусловливало развитие третьего сегмента конечностей, 
а это благоприятствовало дальнейшему совершенствованию способности бе
гать и скакать. Вместе с редукцией пальцев обычно редуцируются их мета- 
подии. Метаподии утраченных пальцев нередко бывают представлены так 
называемыми грифельными косточками (например у лошади); иногда мета
подии бывают неполные, хотя сохраняются маленькие нефункционирующие 
рудименты пальцев. У прогрессивных форм параксонических копытных 
иногда срастаются в одну кость два главных метаподия; такая кость назы
вается os cannon.

Во время бега типичных копытных толчок вперед дают главным обра
зом задние ноги; сотрясение, получающееся при опускании ног на землю, 
выдерживают главным образом передние конечности. Ключица обыкно
венно отсутствует, и это освобождает тело от всякого жесткого соединения 
с передними конечностями, вследствие чего толчок передается эластиче
ским мускулам, охватывающим тело между лопатками. i

Иные локомоторные приспособления наблюдаются у тяжеловесных ко
пытных, например у слонов; в отношении локомоции эти животные до из
вестной степени сравнимы с динозаврами. У этих тяжеловесных животных 
ноги становятся большими, црямыми, столбообразными, причем бедренная 
и плечевая кости у них длинее, чем кости второго сегмента (рис. 263 СО, 
вследствие чего действие мускулов является мощным, но не быстрым. Ме
таподии удлиняются незначительно; обычно сохраняются все пальцы, рас
полагающиеся полукругом: по всей вероятности, эти пальцы у ископаемых 
форм помещались, как у ныне живущего слона, в толстой подушке. Таз 
принимает такую форму, при которой головка бедренной кости оказы
вается под ним, а не сбоку; в связи с изменением положения мускулов 
подвздошные кости обычно разрастаются латерально в крыловидные рас
ширения.

Классификация копытных. Термином «копытные» охватывается, как мы 
уже отметили, огромное количество разнообразных форм. Большинство 
нынешних форм относится к отрядам — к мезаксоническим непарнопалым, 
Perissodactyla, и к параксоническим парнопалым, Artiodactyla', эти два от
ряда представлены на северных материках многочисленными формами, на
чиная с эоцена. Слоны, даманы и морские коровы являются дожившими 
до нашего времени представителями древней африканской группы полуко- 
пытных. (Subunqvlata). Кроме того, имеется некоторое число совершенно
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вымерших групп, которые мы рассмотрим в дальнейших разделах этой 
главы.

В меловых отложениях остатки копытных не найдены, но надо полагать, 
что развитие копытных из примитивных плацентарных происходило в конце 
мезозоя. В пользу этого говорит то обстоятельство, что уже в палеоцене 
широкое распространение имели в Евразии и Америке три самостоятельных 
типа архаических копытных. Эти древние ..формы распределяются между 
тремя отрядами: 1) Condylarthra — группа палеоценовых и эоценовых жи
вотных, к которой относится ряд примитивных форм и которая, быть может, 
близка к предкам многих более новых форм копытных; 2) Amblypoda— 
группа, вымершая уже в эоцене, но бывшая в течение некоторого времени 
самым заметным отрядом копытных; 3) N otoungulata— группа, в северных 
областях представленная немногими рано вымершими формами, но в кай
нозое Южной Америки достигшая изумительного развития.

Отряд Condylarthra— содержит некоторое количество примитивных па
леоценовых и эоценовых копытных. Наилучше изученным представителем

этой группы является PKenacodus из нижнего эоцена Северной Америки и 
Европы (рис. 265, 266, 268 А, Б  и 269). Это копытное досчитало довольно 
значительной для своего времени величины: крупнейший вид имел размеры 
тапира. По общему виду животное это было похоже скорее на хищное, чем 
на копытное; хвост у него был длинный, а короткие конечности имели со
вершенно примитивное строение. Лучевая и большая берцовые кости имели 
приблизительно такую же длину, как плечевая и бедренная; локтевая и 
малая берцовая оставались нередуцированными. Метаподии были удлинены 
незначительно; присутствовали все пять пальцев, хотя (как это бывает 
у мезаксонических форм) третий палец был несколько длиннее и сильнее 
остальных. Кости запястья имели рядовое расположение: каждый дисталь
ный элемент лежал прямо под проксимальным, в противоположность боль
шинству копытных, у которых карпальные элементы имеют чередующееся 
расположение. Ключица, однако, уже исчезла; был один определённо, ха
рактерный для копытных признак — н а' тупых концевых фалангах, не
сомненно, имелись копыта.

По черепу эти животные опять-таки были похожи на креодонтов; череп 
был длинный и низкий, глазницы были открыты сзади, был развит сагит
тальный гребень, что связано с чрезвычайно незначительными размерами 
головного мозга. Зубная система была полная, клыки оставались боль
шими, а диаютема была незначительная. Однако щечные зубы были уже 
отчасти приспособлены к травоядному, а не к плотоядному образу жизни. 
Коренные зубы находились на бунодонтной стадии. Как на верхних, так и 
на нижних коренных зубах было по шести бугорков, так как на верхних 
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зубах уже развился гипокон, а на нижних коренных еще продолжал суще
ствовать параконид. Предкоренные зубы были еще сравнительно простые; 
последний нижний предкоренной приобрел уже облик коренного зуба, но 
из верхних предкоренных ни один в своем развитии не пошел дальше трех-
б.угорчатой стадии.

Рис. 266. Череп Phenacodus (Condylar- Рис. 267. Череп Hyopsodus. Длина—око- 
thra). Длина — около 23 см. (По Копу.) ло 7 см. (По Мэтью.)

Прежде думали, что эта интересная форма была предком более новых 
копытных, особенно — непарнопалых. Но она появляется слишком поздно 
и имеет слишком большие размеры для того, чтобы быть родоначальной 
формой; кроме того, некоторые из ее признаков (например рядовое располо
жение карпальных костей) едва ли могли бы оказаться у предка более 
новых копытных. В палеоцене Северной Америки встречается T etraclaeno -  
d on , который, кажется, был прямым предком фенакодуса. Это несколько

в

Рис. 268. Щечные зубы у Condylarthra и Litopterna. А, В  — правые верхние и 
левые нижние щечные зубы Phenacodus, из отряда Condylarthra (приблизитель
но X  5/е). С, D  —  Ilyopsodus (приблизительно Х 3/г)- -В— правые верхние зубы 
Meniscotherium (приблизительно X  5/.i)- В — правые верхние зубы Didolodus, 
примитивного представителя Litopterna (приблизительно X  5/л). <7, Н  — правые 
верхние и левые нижние зубы Diadiaphorus, прогрессивного представителя Li
topterna (почти в натуральную величину). (A ,B ,C ,D ,E — по Мэтью; F, G, Н — по

Амегино.)

менее крупная форма имела более примитивную зубную систему, а на ногах 
у нее были, повидимому, довольно широкие когти вместо копыт. Нижне- 
эоценовый E ctoc ion  имел зубную Сйстему, близкую к озублению непарно
копытных, хотя он не был поедком P erisso d a c ty la .

■фс, только что упомянутых форм во многих отношениях отличался H y o 
pso d u s  (рис. 267 и 268 С  и D )  — форма, величиною с ежа, обычнаи в Северной 
Америке на протяжении всего эоцена. Довольно примитивный по строению
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черепа и по зубной системе, гиопсодус был несколько сходен с некоторыми 
насекомоядными или лемурами. Диастемы не было, но клык был редуци
рован, и зубы имели одинаковую высоту. Коренные зубы были бунодонт- 
ного типа, характерного для многих примитивных копытных. Примитивными 
были также снабженные когтями дистальные фаланги и короткие ступни 
с раздвинутыми пальцами. Вполне возможно, что эта. форма вела полу дре
весный образ жизни. Несмотря на эти факты, ее следует причислить 
к Condylarihra, а не к насекомоядным или приматам, к которым относят 
эту форму некоторые исследователи. Палеоценовый родич этой формы — 
Mioclaenus — известен главным образом по щечным зубам, которые имеют 
острые бугорки и похожи на соответствующие зубы древнейших креодонтов.

■ Маленький Meniscotherium (рис. 268 Е) из верхнего палеоцена и нижнего 
эоцена Северной Америки является представителем третьей группы конди- 
лартр и обнаруживает своеобразную комбинацию признаков. Коренные зубы 
этой формы были прогрессивного строения— селенодонтные. Ноги были 
короткие и толстые, как у фенакодуса, но вместо копыт были, повидимому, 
развиты когтевидные образования (как у гиопсодуса). Таксономическое по

ложение этой странной формы остается далеко не 
ясным. Высказывалось предположение о ее родстве 
с даманами Старого Света или с некоторыми копыт
ными Южной Америки.

Нет сомнения в том, что кондилартры предста
вляют собою группу весьма примитивных копытных. 
Зубы их в общем были явственно приспособлены 
к травоядному литанию, но обстоятельство, что зубы 
имели низкие коронки и что они принадлежали 
к бунодонтному типу, указывает на то, что эти жи
вотные были, действительно, очень примитивными 
травоядными. Повидимому, только у фенакодуса 
(рис. 269) были настоящие копыта, но даже у этой 
формы было мало других признаков, характерных 
для копытных. Не лишено веооятия предположение, 
что более примитивные кондилартры (однако не фе
накодус) стояли совсем близко к непосредственным 

предкам многих из более новых групп копытных, но при нынешнем состоя
нии наших знаний это нельзя считать установленным.

Ажблиноды. Вторую группу древних копытных представляет отряд 
Amblypoda, который содержит некоторые высокоспециализированные формы, 
в частности — крупнейших наземных млекопитающих эоцена. У этих жи
вотных были копыта, но всегда сохранялись все пять пальцев, и конечности 
никогда не были удлиненными. Зубы у них были обычно лофодонтными, 
своеобразного (хотя и варьирующего) строения. Головной мозг был малень
кий и имел примитивное строение, как у кондилартр (и у большинства древ
нейших млекопитающих).

Довольно характерной примитивной формой была Р antolambda (рис. 270 А, 
271 А, 272.А , 273 А и В) из верхнего палеоцена Северной Америки. Эта 
форма была уже удивительно велика для своего времени, она была величи
ною с овцу. Череп был длинный и низкий; присутствовали все зубы, 
а клыки были большие и служили, повидимому, для защиты. Треугольные 
верхние коренные зубы имели три главных бугорка V-образной формы, а на 
нижних коренных зубах было два V-образных гребня. Хвост был длинный, 
конечности — короткие и толстые, пальцы — короткие и раздвинутые. Во
обще говоря, скелет сохраняет много примитивных признаков.

Другая североамериканская палеоценовая форма — P&riptychus— была 
такой же величины, как пантоламбда, родичем которой она является. Форма 
эта имеет, однако, совершенно иную зубную систему: коренные зубы ее 
были более примитивные, так как они были бунодонтные, но внутренняя 
сторона верхних коренных зубов у Periptychus расширилась вследствие 
того, что к протокону присоединился не только гипокон (сзади), но и 
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Рис. 269. Кисть (manus) 
и стопа (рев) Phenaco- 
dns, иижнеэоценового 
представителя Condylar- 

thra. (По Копу.)



большой протостиль (спереди) (рис. 274). Самые маленькие и древнейшие 
представители того семейства, к которому принадлежит периптихус, были 
не крупнее крысы; они слабо изучены, но возможно, что они стоят близко 
к основанию ветви амблипод.

Рис. 270. Черепа Amblypoda. А  —  Pantolambda batlimodon иэ палеоцена. Длина 
черепа—около 15 см. В — U'iniatherium из верхнего эоцена. Длина черепа—около 

76 см. (А  — по Осборну, В  — по Маршу.)

Одну из дальнейших стадий эволюционного развития представляет 
C oryphodon  (рис. 271 В ,  272 В , I), 275), который появился в верхнем палео
цене и был обычным млекопитающим в нижнем эоцене Северной Америки
и Европы. По величине и строе
нию корифодон' напоминает гипс о- л 
потама, Конечности его были ко
роткие и массивные, столбавидного 
строения, а стола была слонообраз
ного типа.

, ' Череп был очень большой, низ
кий, с высоким сагиттальным греб
нем. Предкоренные и нижние ко
ренные были очень похожи на соот
ветствующие зубы пантоламбды, но 
верхние коренные имели север- с

Рис. 271. Правые верхние коренные зубы 
трех Amblypoda. А  — Pantolambda, из палео
цена. В  — Coryphodon, из нижнего эоцена. 
С — Umtatherium, из верхнего эоцена. У Рап- 
iolambda зуб простого тритуберкулярного 
(трехбугорчатого) типа. Значение элемен
тов строения зубов, изображенных на В  и 
С — спорно; принятое здесь толкование 
дано Симпсоном. Объяснение сокращений 

см. под рис. 290.

Рис. 272. Зубы Amblypoda. Правые верх
ние щечные зубы: А  —  Pantolambda (около 
s/i натуральной величины), В  — Coryphodon 
(около 7з натуральной величины), С— ТЛп- 
tatherinm (около 5/i2 натуральной величи
ны), В  — левые нижние щечные, зубы 
Coryphodon (около 7 з  натуральной величи
ны). (А, В, В — по Осборну, С — поМэтьюЛ

шенно иное строение. Согласно общепринятому толкованию, паракон и ме- 
такон передвинулись в заднюю часть зуба, а от нротокона. вдоль переднего 
края тянулся к наружной стороне большой гребень. Корифодон вымер 
к концу нижнего эоцена, хотя одна родственная форма продолжала суще
ствовать несколько дольше в Монголии.
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Более прогрессивными амблиподами являются уинтатерии, которые су
ществовали в течение всего эоцена. Более новые и более крупные формы, 
типичным представителем которых является Uintatherium  (рис. 2 7 0  В, 
2 7 1  С, 2 7 2  С, 2 7 3  G и D), 'Во многих отношениях представляют как бы даль
нейшую — по отношению к пантоламбде и корифодону — стадию эволю
ционного развития. Уинтатерий имел размеры носорога, а конечности его 
были еще массивнее. На носовых, верхнечелюстных и теменных костях раз
вились три пары костных, рогообразных выступов. Эти выступы, а также

Рис. 273. Кисти и стопы Aniblypoda. А, В  — manus (кисть) и рез 
(стопа) Pantolambda, из палеоцена. С, В  — кисть и стопа Uiniathe- 
rium, из верхнего эоцена. (А, В  — цр Осборну, С, В  — по Маршу.)

кинжаловидные клыки, были гораздо крупнее у самцов. Передние зубы 
испытали значительную редукцию: верхние резцы и первый предкоренной 
обычно отсутствуют, а нижние резцы малы. Здесь — как у ряда других, бо
лее новых копытных, — губы, повидимому, заменяли зубы в отношении 
захватывания пищи. Своеобразное морфологическое строение имеют верхние 
коренные зубы. Большую часть жевательной поверхности занимают два 
сходящихся гребня. Было много споров относительно происхождения такого 
строения. Если, как это кажется вероятным, один гребень образован про- 

токонюлем и параконом, а другой' — протоконом и метако- 
ном, то ясно, что уинтатерии не могли произойти от коря- 
фодона и представляют параллельную ветвь, развившуюся 
из примитивной основной группы амблипод.

Уинтатерии появились в виде сравнительно маленьких 
и примитивных форм в конце палеоцена и продолжали уве
личиваться .в размерах, становясь все более и более при
чудливыми и специализированными в течение эоцена. К кон
цу эоцена они исчезли, уступив место более прогрессивным 
копытным. Предков более новых копытных, повидимому, 
нельзя искать ни среда уинтатериев, ни среди каких-либо 
других хорошо известных амблипод. Они представляют собой 
недолговечную ветвь, которая, однако, успешно развивалась 
в течение некоторого времени. К числу причин их вымира
ния следует, повидимому, отнести сравнительно грубое и 
инадаптивное строение конечностей и зубов, а также слабое 
развитие головного мозга.

Южноамериканские копытные. Третью архаическую груп
пу палеоценовых и эоценовых копытных представляют No- 
toungulata.  Представители этого отряда, который, повидимому, 

является одной из древнейших групп копытных, существовали на север
ных материках еще в очень древние времена; тем не менее группа эта из
учена по ископаемым, найденным в более молодых отложениях Южной Аме
рики. Остальные копытные, населявшие этот материк в третичные времена, 
повидимому, также являются потомками архаических типов; поэтому здесь 
будет уместно рассмотреть эволюцию копытных Южной Америки.

Те немногие непарнокопытные п парнокопытные, которые проникли 
в Южную Америку, пришли сюда лишь в плейстоценовое время. Но к этому 
времени Южная Америка была уже населена многочисленными и разнооб
разными формами копытных, не имеющих никакой родственной связи с ко- 
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Рис. 274. Правый 
верхний корен
ной зуб эоцено- 
вого Periptyehus 
из отряда Аш- 
blypoda. Прото- 
кон (рг) распо
ложен в центре 
на внутренней 
стороне зуба, по
зади него ма
ленький гипокон 
(hy), а впереди 
протостиль (prs).

(По Осборну.)



пытными других материков; эти животные успешно развивались в Южной 
Америке с эоденового времени, но впоследствии они совершенно вымерли.

В то время, когда Южная Америка потеряла связь с другими континен
тами, существовало, повидимому, лишь незначительное количество плацен
тарных млекопитающих; это говорит в пользу того, что обособление Южной 
Америки произошло в самом начале третичного периода. В эоценовых отло
жениях этого материка из плацентарных животных были найдены лишь 
немногие неполнозубые и некоторые примитивные копытные, принадлежа
щие к таким типам, которые в других областях земного шара почти неиз
вестны (а кроме того, конечно, сумчатые, о которых мы уже говорили).

В условиях изолированности Южной Америки эти копытные, не страдая 
от нападений со стороны настоящих хищных и от конкуренции со стороны 
других копытных млекопитающих, в процессе своего эволюционного разви

тия дали поразительное разнообразие форм. По величине тела они варьи
ровали от размеров крысы до размеров слона. Некоторые уподоблялись 
грызунам и по облику и по образу жизни; другие были аналогичны гиппо
потамам и носорогам; строение третьих обнаруживает замечательное сход
ство со строением лошадей и слонов. Формы эти чрезвычайно интересны и 
нередко весьма причудливы. Однако изучение этих групп затрудняется от
сутствием их представителей в нынешней фауне: наглядное представление 
о современных нам животных в большинстве случаев служит хорошим от
правным пунктом при рассмотрении групп млекопитающих.

Высшей точки своего развития эти группы копытных достигли в мио
цене; в плиоцене и плейстоцене происходит проникновение в Южную Аме
рику хищных, для которых эти копытные являлись легкой добычей, а также 
высших копытных, .с которым южноамериканские формы не могли успешно 
конкурировать в добывании пищи. К концу плейстоцена эти — некогда 
чрезвычайно многочисленные — формы исчезают.

Установление возраста тех слоев, в которых встречаются эти южноаме
риканские формы, оказалось делом трудным уже потому, что фауна млеко
питающих этих слоев сильно отличается от фауны соответствующих отложе
ний, развитых в других частях света. По нынешним представлениям, воз
раст этих слоев оказывается гораздо менее древним, чем это думали некото
рые прежние исследователи. Исходя из такого определения возраста, эти
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исследователи думали, что южноамериканские формы, уподобившиеся ло
шадям, слонам и разным другим группам, появились в Южной Америке 
гораздо раньше, чем сходные с ними типы других областей. Ошибочно по
няв эти случаи параллелизма как действительно родственные отношения, 
один аргентинский ученый (Ф. Амегино), много и плодотворно поработавший 
в области изучения этих форм, полагал, что многие группы млекопитающих 
возникли в Южной Америке. Это воззрение отразилось и в названиях мно
гих родов и групп.

N o t o u n g n l a t a .  Подавляющее большинство южноамериканских форм отно
сится к отряду N otoungulata. Члены этой группы представляют большое 
разнообразие и по размерам тела, и по адаптивным признакам, но в то же 
время всем трем подразделениям отряда присущи некоторые общие черты 
строения. Череп в типических случаях был довольно короткий, уплощен
ный сверху, с широкими мозговой коробкой и лбом, с широкими носовыми 
костями; носовые отверстия были обычно терминальными. Скуловые дуги 
были широкие и массивные, никогда не было заднеглазничной дуги. Редук
ция в зубной системе или развитие диастемы наблюдаются редко; часто бы
вают мощные долотообразные резцы, но остальные зубы образуют ряд, в ко
тором часто наблюдается постепенный переход от маленьких клыков к ко
ренным зубам. Щечные зубы (рис. 279), первоначально брахиодонтные, во 
многих линиях принимают форму высоких призм, нередко имея постоянно 
растущие корни. Даже у древнейших форм редко наблюдаются какие-либо 
следы бунодонтной стадии, через которую, надо думать, должны были 
пройти родоначальные формы, и очень скоро развиваются зубы лофодонт- 
ного и селенодонтного типов. В типичных случаях верхний коренной зуб 
имеет прямой или изогнутый эктолоф, идущий от этого последнего под 
углом назад длинный протолоф и короткий металоф, идущий под прямым 
углом внутрь. Рисунок жевательной поверхности часто испытывает разнооб
разные усложнения, например появляется поперечное соединение между ло- 
фами или образуется дополнительный задний гребень. В развитии двух ти
пично серповидных гребней нижних коренных зубов наблюдается значи
тельное сходство с непарнокопытными. Передний из этих гребней обычно 
гораздо меньше заднего. Самая характерная особенность озубления нотоун- 
гулат заключается в том, что энтоконид первоначально расположен кнутри 
от заднего полулунного гребня («полумесяца»).

Несмотря на большое разнообразие в строении конечностей, можно ска
зать, что в большинстве случаев ноги являются в основном мезаксониче- 
скими, а число пальцев. понемногу сокращается от пяти до трех. Но при
знаки строения ног, свойственные настоящим копытным, никогда не полу
чают сколько-нибудь значительного развития и никогда не развивается 
копытоходящий тип конечностей. Некоторые формы могли иметь копыта, 
но во многих случаях сохранялись когти; дистальные части конеч
ностей в общем довольно похожи на соответствующие части грызунов или 
дамана.

Э н т и л о н и х и и .  Подотряд Entylonychia  является древнейшей из групп 
нотоунгулат, вымершей раньше остальных групп; это в то же время во 
многих отношениях наименее специализированный подотряд. Одной из 
последних форм является Homalodontotberium  (рис. 276, 277 А,  278 А)  ИЗ 
миоценовых отложений. Череп, длина которого достигала 60 см, был широ
кий и плоский, с массивными дугами; по сравнению с первоначальным рас
положением носового отверстия, это последнее отодвинулось на верхней сто
роне черепа назад, очевидно, в связи с развитием тапирообразного рыла. 
Озубление было сравнительно примитивное, зубы имели довольно высокие 
коронки, но корни их были закрытые, и в форме зубов наблюдается весьма 
постепенный переход от резцов к коренным. Коренные зубы имели весьма 
простой рисунок, несколько напоминающий соответственный рисунок зубов 
носорогов. На верхних коренных было по три главных лофа, а на нижних 
по два гребня, имевших форму полумесяца (передний из этих гребней был 
короткий). Рисунок, как это обычно'наблюдается у нотоунгулат, по мере из- 
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Рис- 277. Черепа миоценовых копытных Южной Америки. A -H oynalodon- 
totherium из подотряда Entylonychia. Длина черепа — около 38 с.к. B - P r o ty -  
potherium из подотряда Typotheria. Длина черепа — около 10 с  At. С — Nesodot t 
из подотряда Toxodontia. Длина черепа — около 40,5 с .и. D — Astrapotherium.

Длина черепа — около 68,5 см. (В — по Синклеру, А, С, В  — по Скотту.)



нашивания становился неясным, и на нижних коренных зубах первона
чально изолированный энтоконид сливался с наружным «полумесяцем».

У этой большой формы конечности были странного типа. На каждой 
ноге было по пяти пальцев, которые оканчивались не копытами, а тупыми 
толстыми когтями. Задние ноги были короткие и стопоходящие, а перед
ние ноги были длинные и сильные. Это говорит в пользу того, что гомало-

Рие. 278. Ноги Notoungulata. А  — manus Homalodontotherium, миоцено
вого представителя подотряда Entylonychia. Б  — manus Nesodon. С— 
manus Protypotherium из подотряда Typotheria. В — pes Nesodon. E — 

pes Protypotherium. (A, B, D  — по Скотту, С, E  — по Синклеру.)

донтотерий был крупным животным, разрывавшим корни, аналогичным 
халикотериям северного полушария.

Эта миоценовая форма была крупнейшим и, насколько нам известно, 
последним представителем группы, но в более древних третичных отложе
ниях Патагонии встречаются многочисленные энтилонихии; сравнительно 
маленькие формы с простыми низкокоронкювыми зубами — например N o to -

Рис. 279. Зубы Notoungulata. А  — верхние правые и Б — нижние левые зубы 
миоценового Nesodon из подотряда Toxodontia (XVi). @— верхний правый и 
D  — нижний левый коренные зубы эоценового Pleurostylodon из подотряда 
Entylonychia (в натуральную величину). .Е— верхний правый и F — нижний левый 
коренные зубы аоценовой Oldfieldthomasia из подотряда Typotheria (ХЗ). б? — 
верхний правый и И — нижний левый коренные зубы олигоценового Proadinothe- 
rium  из подотряда Toxodontia (X  7з)- Верхние коренные зубы: hy — гипокон; 
mcl — метаконюль; те — метакон; ра  — паракон; pci — протоконюль; рг — прогокон. 
Нижние коренные зубы: end — энтоконид; hyd — гипоконид; med— метаконид; 
prd — протоконид. (А, Б  — по Скотту; С, В , Е, F — по Шлоссеру; G .H  — по Лумису.)

stylops и Pleurostylodon (рис. 279 С и D) — были в эоцене самыми обычными 
млекопитающими Южной Америки. Вполне вероятно, что эти маленькие 
древние формы, по тому месту, которое они занимали в природе, в значи
тельной степени соответствуют грызунам.

Еще несколько лет тому назад у нас не было никаких сведений о ното- 
унгулатах более древних времен. Предполагалось, что нотоунгулаты пришли 
в Южную Америку с севера, но ни в одной стране света не удавалось найти 
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каких-либо представителей этой группы. Однако лет пятнадцать тому назад 
в нижнем эоцене Северной Америки была найдена челюсть одной малень
кой примитивной формы из энтилонихий — Arrtostylops (рис. 280). Предпо
лагалось, что недавние исследования в Монголии позволят разрешить во
прос о палеоценовой родине многих групп млекопитающих (включая сюда 
более прогрессивные группы копытных, — парнокопытных и непарнокопыт
ных), которые в начале эоцена внезапно появляются в Европе и в Север
ной Америке. Надежда эта в общем пока не оправдалась; но любопытно от
метить, что обычнейшим из млекопитающих азиатского палеоцена оказался 
другой маленький примитивный представитель энтилонихий — Palaeostylops. 
Таким образом, мы можем проследить миграцию нотоунгулат из их древней 
родины в Старом Свете через Северную Америку в Южную Америку, где
они достигли расцвета.

Токсодонты. Во многих отношениях более специализированными явля
ются представители подотряда Toxodontia, которые по своим приспособле
ниям более заслуживают названия копытных, чем формы, рассмотренные 
выше; .формы этого подотряда обычны во всех ярусах южноамериканских 
третичных отложений -— от олигощена до плей
стоцена. Более новые члены этой группы бы
ли крупные тяжело построенные животные.
К числу характерных для копытных особен
ностей скелета следует отнести присутствие 
на каждой ноге лишь трех, снабженных ко
пытами, пальцев и отсутствие ключицы (ко
торая у энтилонихий иногда сохранялась).
Однако локтевая и малая берцовая кости 
всегда сохранялись полностью и были массив
ные, хотя малая берцовая иногда срасталась 
с большой берцовой.

Сохранялся почти сплошной ряд зубов, 
диастема развивалась редко; редко наблюда
лась редукция зубов, только клыки были сла
бые или отсутствовали. Резцы часто увеличи
вались в долотовидные образования; первоначально низкокоронковые 
коренные могли становиться выоококоронковыми и лишенными корней, 
а иногда они были покрыты чехлом из цемента. Верхние' коренные зубы 
сильно согнуты, причем зубы противоположных сторон почти сходятся по 
срединной линии, — эта особенность и выражается названием «токсодонт»

Рис. 280. Обломок нижней челю 
сти Arctostylops, единственного 
известного нам североамерикан
ского представителя отряду 
N otoungulata. Левые Рз — щ : 
заметно характерное развитие 
энтоконида (е). Вид со стороны 
жевательной поверхности и сбо

ку. (По Мэтью.)

(«дугозубый»).
Toxodon (рис. 281), из плиоцена и плейстоцена, есть крупнейшая форма 

группы и в то же время один из позднейших ее представителей; он построен 
подобно коротконогому носорогу. Дорзальное положение носового отверстия 
указывает на то, что это животное имело большое рыло. По общему виду 
оно могло напоминать как бы гигантскую морскую свинку. Имеется диа
стема, которой не было у более древних форм. В плейстоценовое время ток- 
содон был, повидимому, самым обыкновенным из крупных копытных 
Южной Америки. Менее крупным и более стройным токсодонтом был мио
ценовый Nesodon (рис. 277 G, 278 В, D a 279 А, Б) величиною с тапира. Озу- 
бление этой формы было сравнительно примитивное, так как ряд зубов был 
сплошной, хотя промежуточные зубы (клыки и передние предкоренные) 
были маленькие, а коренные зубы, в начале своего онтогенетического раз
вития не имевшие корней, позже приобретали корни. Другой, еще менее 
крупной миоценовой формой был Adinotherium, с небольшим рогом на 
лобных костях. Древнейшие токсодонты, например Proadinotherium. 
(рис. 279 G и Я), были найдены в олигоцене; в эоцене представители этой 
группы не встречены.

Олигоценовая Leontinia является представителем особого семейства, во 
многих отношениях близкого настоящим токсодонтам. Однако носовые от
верстия имели весьма своеобразную форму: впереди было своеобразное
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вздутие предчелюстной кости, а наверху выступала длинная носовая кость; 
эти формы должны были иметь хобот какого-то странного типа.

Notohippus и его родичи (жившие главным образом в олигоцене, хотя 
некоторые из этих форм продолжали существовать и в миоцене) предста
вляют собою слабо изученную древнюю боковую ветвь токсодонтов. Зубы 
имеют сложное строение и несколько напоминают зубы лошадей; на этом 
основании их принимали за представителей Equidae; однако это были на
стоящие токсодонты, ничего общего не имевшие с лошадьми.

Типотерии. Подотряд Typotheria, содержащий многочисленные формы, 
тесно связан с токсодонтами, от которых, однако, типотерии сильно отли
чаются по внешнему виду. Мы уже знаем, что в озублении токсодонтов 
наблюдаются приспособления, напоминающие грызунов; маленькие легко 
построенные типотерии гораздо более напоминают по своему строению кро
ликов, на которых они, вероятно, были похожи и по внешнему виду, и по 
образу жизни.

Рие. 281. Toxodon, крупный плейстоценовый южноамериканский представи
тель отряда Notoungulata. Длина—около 2,75 м. (По Лайдеккеру.)

Зубы были в основном сходны с зубами токсодонтов и энтилонихий; они 
имели высокую коронку, были покрыты цементом, а у более новых форм 
зубы обычно были лишены корней. Лофодонтные коренные зубы обычно 
еще в молодом возрасте снашивались до плоской поверхности. Первый верх
ний резец, а также один или два нижних резца были обычно увеличены 
наподобие резцов грызунов. Череп (рис. 277 В) у них был нередко довольно 
длинный, а морда была необыкновенно высокая и тонкая; слуховой пузырь 
был иногда необыкновенно сильно вздутый. Кисть и стопа (рис. 278) варь
ировали от стопоходящего типа до пальцеходящего. Обычно было четыре 
пальца; в некоторых случаях третий и четвертый пальцы были крупнее 
боковых. В противоположность токсодонтам, у типотериев продолжала еще 
существовать ключица. Дистальные фаланги — заостренные, но уплощенные 
снизу,— были, повидимюму, покрыты каким-то образованием, которое по 
своему характеру являлось промежуточным между копытом и когтем.

Одним из менее крупных представителей этой группы является Pachy- 
rulchos, который существовал от миоцена до плейстоцена. Этот тинолериГг 
был величиною с кролика, которого он напоминает по развитию сильно уко
роченного хвоста и длинных задних ног; это было, повидимому, прыгающее 
животное. В передней части рта оставались лишь один увеличившийся 
верхний резец, а также два нижних резца. Другой плейстоценовой формой 
с несколько сходным озублением был Typotherium, но это было животное 
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величиною с бурого медведя, и задние ноги его не были непропорционально 
сильно развиты.

Миоценовые и олигоценовые типотерии были многочисленны и разнооб
разны; по своему строению они в общем были немного примитивнее более 
новых форм. У таких форм, как Н egetotherium, Interatlierivm и Protypo- 
therium (рис. 282) продолжали существовать все зубы, хотя уже наблюдается 
значительная редукция тех зубов (боковых резцов, клыков и передних пред- 
коренных), которые у более новых форм исчезают. Зубы имели высокую 
коронку и, вообще говоря, росли постоянно, но в некоторых случаях они 
продолжали иметь корни. Типотерии во множестве существовали уже 
в эоцене, но формы этого времени {например Oldfieldthomasia, рис. 279 EviF) 
были в большинстве совсем маленькими и имели полную зубную систему, 
состоявшую из низкокоронковых зубов с корнями.

В дальнейшем мы увидим, что в эоценовое время в Южной Америке 
совсем не было настоящих грызунов, и олигоценовые типотеоии занимали,

Рис. 282. I ’rot'ypotherium, миоценовый представитель подотряда Typotheria (от 
ряд Notoungulata) из Южной Америки. Длина — около 50 см. (По Синклеру.)

ловидимому, на этом материке то место, которое на других материках при
надлежало грызунам; в эоцене же аналогичная роль принадлежала, веро
ятно, энтилонихиям. В олигоцене на этот южный материк попадают ро
дичи нынешних морских свинок и дикобразов; но к этому времени типоте
рии успели достигнуть своей высокой специализации и, повидимому, были 
в состоянии выдерживать конкуренцию со стороны только что упомянутых 
грызунов с замечательным успехом; в миоцене существовали многочислен
ные формы типотериев, а некоторые рода были обыкновенными даже 
в плейстоцене.

История н о т о у н г у л а т .  Поистине замечательна история нотоунгулат. Их 
присутствие в палеоцене Азии указывает на то, что они были одной из 
самых древних групп, обособившихся от основной ветви плацентарных мле
копитающих. Это были, повидимому, древнейшие копытные, быть может, 
даже более древние и более примитивные, чем рассмотренные уже нами 
архаические кондилартры и амблиподы. Их почти полное отсутствие в эоце- 
новых отложениях северного полушария указывает на то, что они не могли 
противостоять конкуренции даже тех архаических групп, которые тогда су
ществовали, не говоря уже о более прогрессивных Perissodactyla и Artioda- 
ctyla. Но именно благодаря своему раннему появлению нотоунгулаты могли 
оказаться в числе тех немногих групп плацентарных, которые достигли 
Южной Америки до обособления этого материка в начале эоцена. Там, от
носительно защищенные от конкуренции со стороны травоядных п нападе-
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ний оо стороны хищных, они переживали эпоху своего расцвета в течение 
более чем половины третичного периода. Развитие их достигло своей наи
высшей точки в миоцене, когда нотоунгулаты во множестве населяли Па
тагонию, а также, вероятно, и другие области. Но после этого времени на
ступает пора упадка; уже в плиоцене исчезают многие типы этих копытных. 
Имевшее место в плейстоцене вторжение в Южную Америку саблезубых 
кошек и других хищных, а также копытных северных типов, могло вы
звать опустошение среди сократившихся уже в числе нотоунгулат. Из 
них до наших дней не дожила ни одна форма, которая могла бы дать нам 
представление о внешнем виде и образе жизни этих животных.

Астрапотерии. Все три группы нотоунгулат, повидимому, довольно 
тесно связаны между собою и близки одна к другой по основным признакам 
своего строения, хотя они значительно варьируют по своим приспособле
ниям. Astrapotherium  (рис. 2 7 7  D)  и его родичи составляют гораздо более 
отклонившуюся группу, которую иногда причисляют к нотоунгулатам, хотя 
ее, быть может, лучше рассматривать как самостоятельный отряд Astrapo- 
theria.  Группа эта не пережила миоцена, но к этому времени она достигла 
замечательной специализации. Astrapotherium  — последний, насколько нам 
известно, представитель группы — был величиною с носорога. Конечности 
у него построены по тому же типу, как у слонов. Чрезвычайно своеобразен 
череп этого животного. При первом взгляде может показаться, что весь 
передний конец его отрублен, так как верхние резцы исчезли, а предчелюст
ная кость редуцирована до состояния незначительной косточки, помещаю
щейся между огромными согнутыми, постоянно растущими, клыками. Ниж
ние резцы, однако, сохраняются, а нижние клыки тоже велики. Позади зна
чительной диастемы находятся рудиментарные задние предкоренные зубы и 
большие коренные, из котоцых последние два достигали огромной вели
чины. Щелевидное носовое отверстие помещалось на верхней стороне черепа, 
и было лишь частично прикрыто короткими носовыми костями. Присут
ствие больших воздушных пазух в лобных костях обусловливало выпуклую 
куполовидную форму лба.

Положение носовых отверстий говорит в пользу того, что это животное 
имело хобот, аналогичный хоботу слонов; хорошо развитые' нижние резцы 
указывают на присутствие жесткой верхней губы и, следовательно, такого 
механизма захвата пищи, какой мы видим у быков. Пока остается невы
ясненным, каким именно образом жизни этого замечательного животного 
объясняется развитие больших клыков.

Несколько более примитивным родом является Albertogaudrya  из эоцено- 
вых отложений. У этой формы нет огромных коренных зубов, которые 
имеются у более новых форм, но уже у нее наблюдается усиление клыков. 
Животное это достигало величины тапира и было крупнейшим из своих со
временников; одна олигоценовая форма была даже крупнее самого астрапо- 
терия. Эоценовые и олигоценовые слои содержат также остатки менее круп
ных и более примитивных родов, например Trigonostylops.  Возможно, что 
астрапотерии произошли от какого-то примитивного типа нотоунгулат, но 
это нельзя считать установленным, и не исключена возможность их само
стоятельного происхождения от какой-нибудь другой архаической ветви ко
пытных млекопитающих.

Литоптерны. Отряд Litopterna  также является исключительно южноаме
риканской группой. Эта ветвь никогда не представляла того многообразия 
типов, какое мы видим у нотоунгулат, но зато по своему строению лито- 
птернцг более оправдывают название копытных животных. У них всегда 
были копыты, а редукция пальцев происходила по мезаксоническому типу, 
ведя к  развитию трехпалых типов и даже однопалой формы, похожей на 
лошадь. Зубная система у них обычно полная, лишь иногда наблюдается 
редукция резцов; зубы обычно образуют сплошной ряд. Щечные зубы 
обычно имеют низкую коронку, на верхних коренных зубах шесть бугорков, 
из которых протокон — большой и занимающий более или менее централь
ное положение. В противоположность нотоунгулатам, у более новых форм 
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рассматриваемого отряда развивается заднеглазничная дуга, и глазница за
мыкается.

Небольшие литоптерны, например Didolodus (рис. 2 6 8  F), встречаю
щиеся в древнейших из известных нам третичных пластов Южной Америки, 
имели примитивные бунодонтные щечные зубы и простые предкоренные. 
В эоцене появляются также и более прогрессивные формы с лофодонтными 
зубами; такие формы в олигоцене явственно распадаются на два само
стоятельных семейства. Одно из этих последних — лротеротерии — разви
вается в лошадообразные формы. Миоценовый Diadiaphorus (рис. 2 6 8  Оя Н,  
2 8 3  В,  2 8 3 ')  был трехпалой формой, но современный ему Thoatherium 
(рис. 2 8 3  С, 2 8 4  А)  — копытное, по величине приблизительно равное Meso- 
hippus,—‘представляется как 'бы более «лошадообразным», чем любая на
стоящая лошадь, так как это была однопалая форма, у которой грифельные 
косточки были еще более редуцированы, чем у новейших Equidae. Однако 
во многих других отношениях эта «псевдолошадь» была сравнительно не-

Р и с . 283. Рев п р ед с т а в и т е л е й  
о т р я д а  L it o p t e r n a .  А  —  М а с г а и -  
c h e n ia .  В  —  D ia d ia p h o r u s .  С —  

T h o a t h e r iu m .  (По С котту.)

Рис. 283С Ч ер еп  D ia d ia p h o r u s ,  п р ед с т а в и т е л я  
L it o p t e r n a  из м иоцена Ю жной А мерики. (По 

С котту .)

прогрессивной: щечные зубы у нее имели низкие коронки, а запястье было 
слабо приспособлено для бега на одном пальце. Аналогично типотериям 
развились долотообразные резцы (один верхний и два нижних). Этот одно
палый протеротерий вымер в миоцене, и лишь некоторые из более консер
вативных трехпалых форм продолжали существовать в плиоцене.

Плейстоценовая Macrauchenia (рис. 2 8 3  А, 2 8 4  В  и О) была последним 
представителем отряда и в то же время наиболее высокоразвитой формой 
второй группы литоптерн. Конечности и шея были удлиненные; сохраня
лись три функционирующих пальца. Своеобразно было строение черепа. 
Рыло было очень длинное, с хорошо развитыми рядами щечных зубов, ко
торые имели высокие коронки, в противоположность соответствующим зу
бам других литоптерн. Носовое отверстие на верхней стороне черепа было 
отодвинуто далеко назад, как у некоторых завропод из динозавров; носовые 
кости были рудиментарные. Некоторые авторы думают, что эти животные 
имели хобот, но более вероятно предположение, что макраухения была оби
тателем болот, с ноздрями, расположенными дорзально для дыхания в то 
время, когда тело находится в воде. Животное это было величиной с вер
блюда, приближаясь к этому последнему и по соотношениям частей тела. 
Более древние члены этого ряда — например миоценовый Theosodon —  
имели зубы с низкими коронками и довольно длинные носовые кости.

Родословная литоптерн пока еще остается неясной; за пределами 
Южной Америки остатки каких-либо представителей этой группы не най
дены. Однако имеются основания предполагать родство этой группы с кон- 
дилартраыи, и возможно, что они произошли от каких-то форм этой архаи-
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ческой группы, нашедших себе приют в Южной Америке. В плиоцене и 
плейстоцене литоптерны, подобно нотоунгулатам, постепенно вымирают и 
в конце концов совершенно исчезают.

Пиротерии. Pyrotherium  (рис. 285) из олигоцена Патагонии есть пред-. , 
ставитель отряда Pyrotheria— маленькой недолговечной обособленной

Р и с . 284. Ч е р е п а  п р е д с т а в и т е л е й  L it o p t e r n a .  А —  T h o a t h e r iu m .  Д л и н а  ч е р е п а  око
л о  18 см . В ,  С — M a c r a u c h e n ia .  В и д  с в е р х у  и сб о к у . Ч ер еп  и м еет  д л и н у  около 

46 см  ( А  —  по С к о тту ; В ,  С — п о - Б у р м е й е т е р у .)

группы, которою заканчивается список южноамериканских копытных. Это 
нижнетретичное животное достигало величины слона, которому оно в зна
чительной степени аналогично в морфологическом отношении. Дорзальное 
положение носовых отверстий указывает на то, что пиротерий должен был 
иметь хобот. Лицевая область повернута кверху (а не книзу). Над широ
кими скуловыми дугами расположены маленькие глазницы, позади которых

нет заднеглазничной дуги. Вдоль 
верхней части затылка идет массив
ный поперечный гребень для прикре
пления сильных шейных мускулов, 
необходимых для поддержания тяже
лой головы.

По озублению это животное было 
изумительно похоже на древних хо
ботных. Из резцов развивались бивни; 
сохранялись лишь два резца наверху 
и один внизу. Позади длинной1 диа- 
стемы находились щечные зубы: шесть 
верхних и пять нижних. Эти зубы, 
как и у древнейших хоботных, имели 
низкие коронки и на них было по 
два поперечных гребня.

Многие сходные черты строения 
тела, черепа и зубов как будто говорят 
в пользу того, что пиротерий, действи
тельно, связан родством с хоботными, 

которые в те времена развивались в Африке. Однако сходство это есть, 
невидимому, лишь случай замечательного параллелизма, так как группа 
ета возникла, вероятно, в Южной Америке. В эоценовых отложениях этого 
материка были отры ты  менее крупные и более примитивные формы. Как 
и следовало ожидать, зубная система этих более древних форм показывает, 
что зубы пиротерия, которые несут поперечные гребни, произошли (как и 

2 8 2

Р и с . 285. Ч е р е п  ю ж н о ам ер и к ан ск о го  к о п ы т 
н о го  P y r o t h e r iu m ,  п р е д с т а в л я ю щ е го  а н а 
л о ги ю  х о б о тн ы м . З а м е т н о  б и в н ео б р азн о е  
р а зв и т и е  р е зц о в ; н о зд р и  р а с п о л о ж ё н ы  в ы 
ш е ор би т , ч то  у к а з ы в а е т  н а  р а зв и т и е  х о 
б о т а . Ч е р е п  и м е е т  д л и н у  о к о л о  0,6 м .

(По Л у м и с у  и Г о д р и .)



коренные зубы слонов) от зубов бунодонтного типа. Кроме этого факта мы 
не имеем никаких данных о происхождении лиротериев, хотя ясно, что 
предками их были какие-то древние копытные.

Пиротериями мы заканчиваем обзор южноамериканских копытных. 
Формы эти успешно развивались в третичное время; это объясняется тем, 
что они были относительно защищены от конкуренции со стороны других 
типов копытных и от нападений со стороны хищников; с появлением этих 
форм, несомненно, связано исчезновение нотоунгулат и литоптерн. Любо
пытно однако, что, несмотря па исчезновение местных форм, на их место 
водворились лишь немногие северные копытные. В Южную Америку про
никли мастодонты, мамонты и лошади, но все эти животные вымерли. Там 
продолжают существовать лишь ламы, пекари, тапир и немногие олени. 
Южная Америка — есть материк, на котором почти нет диких копытных.



Г Л А В А  XVII

НЕПАРНОКОПЫТНЫЕ

Среди позвоночных животных, быть может, нет ни одной группы, па
леонтологическая история которой была бы изучена лучше, чем история 
отряда Perissodactyla  — непарнопалых или непарнокопытных (рис. 286). 
Отряд этот в настоящее время представлен, правда, лишь немногими ви
дами тапиров, носорогов и лошадей, но в течение всего третичного периода 
непарнокопытные были многочисленны; наряду с предками ныне суще
ствующих групп были также такие интересные вымершие формы, как 
огромные рогатые титанотерии и своеобразные, снабженные когтями, хали- 
котерии.

Конечности. Большое значение в эволюционной истории имели измене
ния локомоторного аппарата. Эволюция большинства непарнокопытных вела

к развитию длинных и тонких 
конечностей, к  удлинению ди
стальных сегментов, по сравне
нию с проксимальными, причем 
локтевая и малая берцовая кости 
иногда редуцировались. Ключи
ца, как обычно у копытных, от
сутствует. Однако, в противопо
ложность парнокопытным, бе
дренная кость имеет хорошо раз
витый третий трохантер. За
пястье — чередующегося типа. 
Верхний конец astragalus (таран
ной кости), примыкающий к боль
шой берцовой кости, имеет яв
ственно килеватую поверхность, 
но нижний конец, в отличие от 
парнокопытных, не имеет такого 
строения и может быть лишь 
округленным (фиг. 264).

Ноги (рис. 287, 296, 297) — мезаксонического типа, число пальцев обычно 
сокращается до трех или даже — у новейших лошадей — до одного. На зад
ней ноге древнейших из известных форм число пальцев было уже редуци
ровано до трех, причем первый и пятый пальцы представлены лишь мета- 
тарсальными грифельными косточками. На передней же ноге первая стадия 
редукции приводит к четырехпал ости, которая обычна для эоценовых форм: 
даже у древнейших непарнокопытных (за исключением халикотерия) не 
остается никаких следов первого пальца передних конечностей, но все 
остальные пальцы у типичных древних форм сохраняются, хотя наружный 
несколько ослаблен. Эта стадия редукции пальцев, характеризующаяся при
сутствием четырех пальцев передней конечности и трех — задней, сохра
няется в настоящее время у тапиров. Но все остальные типы после ниж
него олигоцена имели не более трех пальцев на каждой ноге.

Зубы. Столь же характерно для этой группы и развитие зубов (рис. 288 
и 289). У многих древних форм имеется полный комплект зубов, но 
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у остальных наблюдаются различные случаи исчезновения и специализации 
резцов и клыков; почти всегда развивается диастема, причем иногда исче
зает первый предкоренной зуб.

У большинства самых примитивных форм на коренных зубах уже раз
вился гипокан, и на них было шесть бунодонтных бугорков (как это видно 
на зубе весьма примитивной лошади, рис. 227 В), причем промежуточные 
конюли (бугорочки) первоначально были хорошо развиты. Из таких зубов 
развиваются лофодонтные зубы (рис. 229). У большинства форм имеется 
эктолоф, часто имеющий W-образную форму вследствие развития наружного 
ряда стилей. Из пяти главных групп у трех зубы имеют поперечные про- 
толоф и металоф, но в других случаях внутренние бугорки могут сохранять 
бунодонтное состояние (у титанотериев и халикотериев). На нижних зубах 
из первоначальных тригонида и талонида обычно развивается пара V-образ- 
ных гребней, которая может принять форму W путем соединения соседних 
концов обоих V, а в других случаях основные, задние, ветви этих У-образ-

Р и с . 287. К онечности  л ош адей . С л ев а  —  m an u s. С права — рез. А —  E o h ip p u s ,  
п рим ити вн ы й  н и ж н еэо ц ен о вы й  п р ед став и тел ь  н еп ар н о к о п ы тн ы х , имею щ ий ч е 
т ы р е  п ал ь ц а  н а  п ер ед н ей  к онечности  и три  н а  зад н ей . В  —  M io h ip p u s ,  олигоце- 
н о в а я  т р е х п а л а я  л о ш а д ь . С — M e r j jc h ip p a s ,  в ер х н ем и о ц ен о в ая  ф орм а с  р ед у ц и 
р о в ан н ы м и  боковы м и п альц ам и . В  —  E q u u s .  ( А  —  по Копу; В ,  С — по О сборну.)

ных гребней превращаются в поперечные гребни. Зубы иногда остаются 
низкокоронковыми, как у древнейших форм, в других же случаях (особенно 
у лошадей) зубы становятся гипсодонтными.

У более новых членов группы обычно происходит полная моляризация 
большинства предкоренных зубов (т. е. предкоренные зубы получают строе
ние коренных, или моляров). В некоторых случаях, например у лошадей, 
этот процесс приводит к почти тождественному внешнему виду предкорен
ных и коренных зубов. Эти высокоразвитые зубы представляют контраст 
маленьким и неразвитым предкоренным зубам парнокопытных.

В связи с развитием длинного ряда перетирающих зубов лицевая часть 
черепа (рис. 291) у непарнокопытных обычно довольно длинная. Заднеглаз
ничная дуга развивается только у новых форм лошадей. Носовые кости 
широки в задней части и обычно выступают довольно значительно вперед 
над носовым отверстием. Рога были развиты у титанотериев и у многих 
носорогов.

Лошади. Рассматриваемый отряд может быть разделен на несколько 
подотрядов, из которых мы рассмотрим сначала Equoidea, лошадей и их 
родичей, — самых прогрессивных из всех непарнокопытных. У этих форм 
почти не наблюдается исчезновения зубов, резцы сохраняются, образуя до
лотовидные органы, служащие для захвата пищи. На верхних щечных зубах 
развиваются поперечные лсфы, отходящие косо назад от эктолофа; проме
жуточные конюли обычно более и,ли менее сохраняют свою самостоятель-
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ность, и таким образом во многих случаях получается весьма сложный 
рисунок. В эволюционном: развитии непарнокопытных рано произошла 
редукция числа пальцев до трех как на передней, так и на задней ноге,

а у последующих форм редукция 
вела к однопалости.

Рассмотрение строения новей
ших форм рода Equus  (к которому 
принадлежат лошади, ослы и зеб
ры) может' служить хорошим вве
дением к истории лошадей. Из всех 
непарнокопытных современная ло
шадь является наиболее высоко 
специализированной в отношении 
строения конечностей. Она весьма 
совершенно приспособлена к бегу и 
хождению по твердой земле и поч
ти не способна ко всякому иному 
типу передвижения. Плечо и бедро 
у нее коротки и представляют со
бою мощные движущие сегменты, 
а от них отходят гораздо более 
длинные лучевая и большая бер
цовая кости, на которых главным

Р и с . 288. П р а в ы е  в е р х н и е  щ е ч н ы е  зу б ы  
н е п а р н о к о п ы т н ы х . А —  Eoliippus (п очти  
в  н а т у р а л ь н у ю  в ел и ч и н у ). В  —  E q u u s  o c c i
d e n t a l s  (п л ей сто ц ен ) (п р и б л и зи тел ьн о  Х7г)- 
О  —  Л у г  a c h y  т  (п р и б л и зи тел ь н о  X  5/з)- 
D  —  C a e n o p u s  (п р и б л и зи те л ь н о  X  2/б)■  Е —  
T a p i r u s  v a l id u s  (п р и б л и зи тел  ьно X  5/э)- Е —  
Л о т о д а Х а х , э о ц ен о в ы й  п р е д с т а в и т е л ь  
п о д о т р я д а  T a p i r o i d e a  (в  н а т у р а л ь н у ю  в е 
л ич и ну). (? —  P a la e o s y o p s  (п р и б л и зи тел ьн о  
Х 7 и ) .  Л —  M o r o p u s  ( X  7з). ( А ,  В ,  F — по 
М этью; С , I ) ,  G-— по О сборну; Е  —  по Т э т 

ч ер у ; Л — по П е те р с о н у .)

Р и с . 289. Л е в ы е  н и ж н и е  щ еч н ы е зу б ы  
н еп ар н о к о п ы тн ы х . А  —  E o l i ip p u s  (почти 
в  н а т у р а л ь н у ю  в е л и ч и н у ). В  —  E q u u s  le i-  
d y i  (п л ей сто ц ен ) (п р и б л и зи тел ьн о  XVa)- 
С  —  D ic e r a t h e r iu m  (п р и б л и зи тел ьн о  X  гН )-  
D —  T a p ir u s  v a l id u s  (о л и го ц ен ) (приблизи 
т е л ь н о  X 6/g). Е — L im n o h y o p s  (п р и бл и зи 
те л ь н о  X 5Лг7 Е  M o r o p u s  (X 1/з)- (.А  —  по 
У о р тм ан у ; В  —  по  С им псону; С, F — по 
П ете р со н у ; D  —  по Т этч ер у ; Е  — по О с

борну.)

образом держатся manus и pes. Диафиз локтевой кости редуцирован и сра
стается с лучевой1, а от малой берцовой кости остаются лишь одна тонкая 
рудиментарная косточка в верхней части и прирастающий к большой бер- 
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цовой кости рудимент в нижней части. Хорошо развит только один третий 
палец (рис. 287 В ).  Метаподий этого пальца очень удлинен, а фаланги — 
коротки, причем дистальная фаланга расширяется в полукружное образо
вание, поддерживающее копыто. От боковых пальцев остаются ыетапо- 
диальные грифельные косточки; на их концах могут быть рудименты, 
оставшиеся от утраченных пальцев. Кости запястья расположены в два 
полукружных слоя между лучевой костью и пястной, причем magnum (в ко
торый нормально упирается третий палец) увеличен, а первая дистальная 
карпальная кость — рудиментарна. Аналогично этому, в предплюсне вы
дающуюся роль играет ectoeuneiforme, лежащая под килеватой таранной 
костью (astragalus) и ладьевидною (naviculare).

У современной лошади имеются все резцы: они широки и расположены 
в сплошной ряд, образуя хороший захватывающий (щипающий траву) меха
низм. Позади них расположена длинная диастема, где находится маленький 
и изменчивый клык (варьирующий по своей величине и по форме). Первого 
нижнего предкоренного нет, но в верхней челюсти на переднем конце ряда, 
щечных зубов (рис. 288 В ,  289 В )  помещается маленький предкоренной зуб.

Рис. 290 П р авы е  в е  рхние к о ренн ы е зу б ы  р азл и ч н ы х  типов л о ш адей  (все в н ату р ал ьн у ю  
в ел и ч и н у ). А  —  E o h ip p u s  (ниж ний эоцен). В  —  M e s o h ip p u s  (олигоцен). С — P a r a h ip p it s  
(н иж ний  м иоцен).-О о—  M e r y c h ip p u s  (верхний  миоцен). Е — P lio l i ip p u s  (п л и о ц ен ).-F1 —  E q m is  
c o m p lic a t u s  (п лейстоц ен ). М ожно п р о следи ть  п ереход  о т  ср ав н и тел ьн о  прим итивного зу б а  
E o h ip p u s  до слож н ого  у зо р а  бугорков  зу б а  соврем енной  лош ади , h y —  гипокон; h y s — гипо
сти ль; m c l —  м етакон ю ль; т е —  м етакон; m ss —  м езостиль; m ts —  м етасти л ь ; р а  —  п аракон; 

p a s  —  п ар асти л ь ; p c i — протоконю ль; р г  —  протокой . (По Мэтью.)

В каждой половине челюсти имеется по шести перетирающих зубов, причем 
коренные и предкоренные построены почти тождественно. Коронки у щеч
ных зубов очень высокие, призматические, со сложным рисунком, который 
несколько изменяется по мере изнашивания элементов, состоящих из эмали, 
дентина и цемента, который заполняет промежутки и покрывает зуб. 
Несмотря на сложность этого рисунка, можно установить гомологию его 
с рисунком бунодонтных и лофодонтных зубов древних представителей 
семейства (рис. 290). На верхних коренных зубах эктолоф представлен 
двумя полулунными гребнями, соответствующими иаракону и метакону, 
с выступами, образованными парастилем и мезостилем. Впереди имеется 
полулунный гребень, направленный внутрь и соответствующий протоко- 
нюлю. Кнутри от него помещается почти обособленный протокой, а задний 
конец протоконюля соединяется с металофом, который ближе к внутреннему 
краю развит в виде полулунного гииокона. От этого последнего кнаружи, 
по направлению к заднему концу эктолофа, идет гребень, который предста
вляет гипостиль. Этот сложноскладчатый рисунок, представляющий чере
дование слоев, состоящих из трех различных материалов, обусловливает 
высокую эффективность зуба в качестве органа перетирания пищи. Анало
гичное строение имеют и нижние зубы, однако рисунок их, несомненно, 
можно вывести из примитивного рисунка, в котором метастилид, лежащий 
по соседству с метаконидом, служит посредствующим звеном между обоими 
V-образными гребнями.

В связи с удлиненностью ряда щечных зубов и с присутствием диастемы 
лицевая часть черепа (рис. 291 В) вытянута в длину. У новейших лошадей 
имеется заднеглазничная дуга.
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Рис. 291. Черепа непарнокопытных. А — Eohippus. Длина черепа около 13,3 см. 
В  — Equua niobrarensis, плейстоценовая американская лошадь. Длина черепа 
около Ь8А см. С — Hyrachyus, эоценовый представитель семейства Нугасо- 
dontidae. Длина черепа около 28 см. D  — Baluchitherium, гигантский безро
гий носорог из олигоцена. Длина черепа около 1,4 м. Е  — Diceros pachy- 
gnathus, плиоценовый рогатый носорог. Длина черепа около 60 см. F — 
Tapirus vdlidus, олигоценовый американский тапир. Длина черепа около 
30 см. G — Limnohyops, эоценовый безрогий титанотерий. Длина черепа 
около 38 см. Н — Moropus, американский нижнемиоценовый представитель 
семейства Chalicotheriidae. Длина черепа около 60 см. (А — по Копу, В  — по 
Хэй, С — по Скотту, D, G—по Осборну, Е — по Годри, F — по Тэтчеру, И —

по Петерсону.)
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Эоценовые лошади. Современные лошади и их родичи как по развитию 
конечностей, так и по озублению весьма совершенно приспособлены к пита
нию травами и жизни на открытых пространствах. От них весьма значи
тельно отличаются по своему строению, а также, вероятно, и по образу 
жизни такие древнейшие лошади, как E o h ip p u s  (рис. 287 А ,  288 А ,  289 А ,  
290 А ,  291 А , 292) из нижнего эоцена Северной Америки, — маленькая 
форма, величиной не более фокстерьера. Лицевая область черепа была ко
роткая, глазницы (которые, конечно, не имели заднеглазничной дуги) нахо
дились на одинаковом расстоянии от переднего и заднего конца черепа. 
Сохранялись все зубы, диастема была короткая. Коренные зубы имели 
низкие коронки, но уже приобрели четырехугольную форму; на верхних 
коренных было по шести бугорков, а на нижних их было по четыре. Здесь 
мы видим лишь начальную стадию образования лофов; но лошадь, жившая 
в то же время в Европе, — Hyracotherium  (рис. 227 Б),  — имела еще опреде
ленно бунодонтные зубы. Предкоренные зубы оставались сравнительно про-

Рис. 292. Eohippus из нижнего эоцена, близкий к основанию ветви непарноко
пытных. Длина — около 46 см. (По Копу, из С. Вудварда.)

стыми, — ни один из верхних предкоренных в своем эволюционном развитии 
не продвинулся далее трехугольной стадии. Ноги были умеренной длины, 
с несколько вытянутыми в длину метаподиями и с явственно развитыми 
копытами на дистальных фалангах. Число пальцев было уже сокращенное. 
На передней ноге исчезли все следы первого пальца, но остальные четыре 
пальца были функционирующие, хотя наружный был сравнительно ма
ленький. На задней ноге оставалось только три пальца, но сохранялись 
метатарсалъные грифельные косточки, которые представляли собою остатки 
исчезнувших пальцев. Это маленькое животное, жившее в лесах и питав
шееся мягкой растительностью, представляет большой интерес. Нет сомне
ния в том, что оно стоит в основании филогенетического ряда лошадей. 
Более того, оно имеет много таких признаков, которыми должны были бы 
обладать предки других семейств непарнокопытных; форма эта, несомненно, 
была весьма близка к корням всей группы непарнокопытных.

В среднем и верхнем эоцене Северной Америки мы встречаем потомков 
этого примитивного представителя семейства — O roh ippu s  н E p ih ip p u s ,  
строение которых в основном оставалось тем же самым и у  которых на пе
редней ноге всегда сохранялись четыре пальца. Впрочем, произошли неко
торые прогрессивные изменения: тело несколько увеличилось, в задней ноге 
исчезли грифельные косточки, а два последних предкоренных зуба при
обрели «рисунок» коренных.

Mesohippns и родственные ему типы. Следующая основная стадия эво
люции лошадей начинается в нижнем олигоцене опять-таки Северной
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Америки. Там мы встречаем начало филогенетического ряда лошадей 
с функционально трехпалыми ногами: такими являются M eso h ip p u s
(рис. 290 В , 293) ,  типичные формы которого были величиною с шотланд
скую овчарку, и несколько более крупный M io h ip p u s  (рис. 287 В ).  Наруж
ный палец передней ноги исчез, хотя рудимент его метатарсальной кости 
сохранялся у многих последующих форм семейства, Метаподии трех остаю
щихся пальцев гораздо длиннее, чем у эоценовых типов; средний палец 
был, правда, несколько крупнее остальных, но все три пальца, несомненно, 
достигали земли.

Диастема продолжала увеличиваться. Щечные зубы оставались еще 
низкокоронковыми, но все предкоренные зубы, за исключением первого 
маленького, закончили моляризацию, уподобились по своему рисунку корен
ным зубам. Этот узор стал теперь определенно лофодонтным, причем верх
ний коренной зуб имел типичный W-образный эктолоф, но бугорки, кото-

Рие- 293. Mesohippus, небольшая трехпалая олигоценовая лошадь. Длина — около
1 м. (По Скотту.)

рыми были образованы поперечные лофы, сохраняли свою самостоятель
ность. У заднего края верхних коренных зубов становится заметным 
гипостиль. На коренных зубах нижней челюсти было два полулунных 
гребня с явственным двойным бугорком (метаконидом и метастилидом) 
у места их соединения. ■

Зубы и конечности этих типичных олигоценовых лошадей указывают на 
то, что животные эти, подобно своим предкам (а также нынешним тапирам), 
были формами, питавшимися в основном мягкой растительностью в лесах 
и прогалинах; имея ноги с тремя раздвинутыми пальцами, они могли 
ходить по мягкой почве, там, где было бы трудно передвигаться более но
вым, однопалым формам семейства. Некоторые представители этой группы 
развивались в сторону увеличения тела без значительных изменений 
в строении; в конце олигоцена и в начале миоцена это привело к развитию 
такой формы, как A n c h i th e r iu m ,  достигавшего размеров пони, но имевшего 
примитивного строения трехпалые ноги и зубы с низкими коронками. Этот 
тип мигрировал в Европу (где после самого нижнего эоцена настоящих 
лошадиных не было) и был там обычным в течение нижнего миоцена. Род
ственная форма, — H y p o h ip p u s ,  — жившая в лесах, существовала в Северной 
Америке и в Китае до плиоцена; один вид этого рода, достигавший вели
чины носорога, был крупнейшей из всех когда-либо существовавших ло
шадей. 
т



Миоценовые лошади. ParaJiippus из миоцена Северной Америки дает 
нам представление о третьей основной стадии эволюции лошадей. У этой 
лошади была хорошо развита диастема., коренные зубы стали длиннее. 
Соответственно этому, морда значительно вытянулась в длину, глазница 
была на. значительном расстоянии от середины длины черепа. Развивав
шийся отросток лобной кости частично замыкал глазницу сзади; у дальней
ших типов этот отросток образовал сплошную дугу. Коренные зубы 
(рис. 290 (7) имели еще довольно низкие коронки, но на их поверхности 
уже начал появляться цемент. На ноге боковые пальцы были несколько 
редуцированы, так что во вре
мя быстрого передвижения 
они, вероятно, не касались зе
мли. Таким образом, РагаЫр- 
pus был, повидимому, формой, 
переходной от древних лесных 
лошадей к новейшим лоша
дям, питающимся травами и 
живущим на открытых про
странствах.

Прямым потомком этого рода был МегусШррт (рис. 287 С, 290 D), ха
рактерный для более верхней части миоцена Северной Америки и, несо
мненно, являющийся предком более новых типов лошадей. У этой формы 
зубы были определенно высококоронковые и призматические с хорошо раз
витым цементом; рисунок коренных зубов вполне сравним с рисунком 
соответствующих зубов у нынешних лошадей. На верхних коренных зубах 
гипостиль соединился с гипоконом, замкнув заднюю цементную «чашечку»; 
аналогичная передняя чашечка была заключена между протолофом и мета- 
лофом. От Merychippus произошло несколько тесно связанных одна с другой 
форм, которые встречаются в верхнем миоцене и плиоцене Северной

Рис. 294. Hippiaium, южноамериканская плейстоценовая лошадь.
(Из Скотта.)

Америки. Одна из них — Hipparion (рис. 293') — форма величиною с пони, 
довольно легко построенная, — распространилась до Евразии (где анхитерий 
уже вымер) и является характерным представителем нижнеплиоценовой 
фауны этой области. Другой род — Protohippiis — содержит ряд небольших 
форм; некоторые из этих последних, повидимому, проникли в Южную 
Америку, дав там начало нескольким плейстоценовым родам, каковы, на
пример, Hivvidium (рис. 294) и Onohippidium. У этих небольших, но тяжело 
построенных, южноамериканских форм боковые пальцы, как и у настоящих 
новейших лошадей, были редуцированы до состояния грифельных косточек, 
но конечности были короткие (что указывает на жизнь в гористых местно
стях); кроме того, эти формы характеризуются чрезвычайно длинными 
тонкими носовыми костями. Эти формы вымирают в плейстоцене.

19*

Рис. 2934 Бравая половина озубления верхней 
челюсти Hipparion, из плиоцена Европы. (X 3/Й- 

(Ср. рис. 288 В). (Из М. Павловой.)
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Дальнейшая эволюция лошадей. В течение плиоцена главная линия 
эволюции лошадей продолжалась, повидимому, в Северной Америке. Род 
Pliohippus произошел от Merychippus; Pliohippus был несколько крупнее и 
несколько тяжелее построен, чем современный ему гиппарион. Щечные зубы 
сделались вполне высококоронковыми, как у гиппариона (рис. 293'), но 
сохраняли несколько более простой рисунок (рис. 290 Е). Строение ног 
было весьма прогрессивное, так как, хотя некоторые относимые к этому роду 
виды еще полностью сохраняли боковые пальцы, другие виды стали уже 
однопалыми, а от боковых пальцев у них оставались лишь грифельные 
косточки. Другая форма из американского плиоцена — Plesippus — характе
ризуется некоторой складчатостью эмалевых полосок; она, повидимому, была 
переходной к нынешнему роду Equus. Эта форма появилась в плейстоцене 
и распространилась по всем материкам (за исключением, конечно, Австра
лии). В Старом Свете второстепенные изменения привели к развитию зебр 
(характерных для Африки), ослов, встречаемых еще в диком состоянии кое-

Рис. 295. PalaeotTierium magnum, гигантское лошадеобразное млекопитаю
щее из верхнего эоцена. Сильно уменьшено. (По Абелю.)

где в тропических областях, и настоящих лошадей, один дикий представи
тель которых продолжает еще существовать в Центральной Азии. Довольно 
странным представляется тот факт, что в Новом Свете группа эта вымерла 
к концу плейстоцена, хотя на протяжении всего третичного периода Север
ная Америка была центром эволюции семейства лошадей, лишь немногие 
формы которого иногда проникали отсюда в Евразию.

Американские равнины и пампасы оказались вполне подходящими для 
лошадей, когда эти последние были завезены сюда человеком, но когда пер
вые европейцы попали в Америку, там совершенно не было лошадей.

Палеотерии. Как мы уже заметили, в верхней части эоцена в Европе 
не было настоящих лошадиных. Вместо них там развивались различные не
долговечные боковые ветви Equoidea; эти ветви могут быть рассмотрены 
под общим названием «палеотериев». Формы эти в своем эволюционном 
развитии сравнительно скоро становятся крупными и приобретают опреде
ленные прогрессивные черты строения. Характерным представителем этой 
группы является Palaeotherium (рис. 295), который дожил до начала олиго
цена. Последний из палеотериев достигал величины носорога. Число паль
цев было сокращено до трех как на передней, так и на задней ноге, но ноги 
были короткие и довольно толстые. В процессе развития этого рода три 
предкоренных зуба довольно рано испытывают моляризацию (уподобляются 
коренным); щечные зубы становятся в значительной степени лофодонтньши, 
хотя в деталях своего строения они отличаются от соответствующих зубов 
настоящих лошадей. Другие формы, происходящие из среднего и верхнего 
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эоцена, обычно менее крупны, с несколько более примитивными зубами; 
предкоренные зубы имеют менее прогрессивное строение. Однако у одной

зубов уже откладывался цемент, а боковыеформы на коронках коренных 
метаподии у нее были очень 
тонкие, — признаки, которые в 
эволюции настоящих лошадей 
были достигнуты лишь в на
чале миоцена. Но, несмотря 
на эти прогрессивные черты 
строения, палеотерии вымер
ли; характерными о лигоцено
выми и верхнетретичными ко
пытными Европы были глав
ным образом не непарнокопыт
ные, а парнокопытные.

Тапиры. Тапиры — един
ственные ныне живущие пред
ставители ПОДОТряда Таръго- 
idea— по своему строению и 
образу жизни во многих отно
шениях еще очень близки к 
древнейшим непарнокопыт
ным. Живя в лесах и на срав
нительно мягкой почве, они 
сохранили примитивное строе
ние конечностей своих эоцено- 
вых предков; верхние сегмен
ты ног, а  также и man us и pes 
(рис. 296 Е, 297 С) коротки, лок
тевая и малая берцовая кости 
еще цельные и самостоятель
ные, и, как у эоценовых непар
нокопытных, на передней ноте
у них четыре пальца, а на задних три. Тапиры питаются мягкой раститель
ностью; зубы у них имеют низкие коронки и не покрываются цементом. 
Хорошо развиты клыки; сокращение числа зубов не наблюдается, хотя раз

вивается диастема уме
ренной длины. Все щеч
ные зубы (рис. 2 8 8  Е, 
2 8 9  D) имеют весьма про
стой рисунок, который на 
верхних коренных зубах 
состоит из простых ло- 
фав, в то время как на 
нижних развиваются два 
поперечных гребня. За
метной чертой специали
зации современного тапи
ра является присутствие 
короткого хобота, с чем 
связаны перемещение но
сового отверстия назад и 
укорочение носовых ко
стей, что наблюдается 
у всех форм, которые 
имеют хобот (рис. 2 9 1  F ) .

Homogalax (Systemodon) (рис. 2 8 8  F) из нижнего эоцена Северной Аме
рики является примитивным непарнокопытным, которое близко стояло 
к предкам Tapiridae, а может быть, даже было предком этого семейства.
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Рис. 2 9 6 . Manus различных непарнокопытных. А — 
H y r a c o d o n ,  олигоценовый бегающий носорог. В — 
T r ig o n ia s ,  олигоценовый четырехпалый настоя
щий носорог. С —  D ic e r a t h e r iu m ,  трехпалый при
митивный представитель носорогов. D  —  B a l u c h i -  
t h e r iu m ,  огромный олигоценовый носорог из Азии, 
с столбообразными ногами. Е — T a p i r u s  v a l id u s .  
F — M e n o d u s ,  олигоценовый титанотерий. G—Мо- 
r o p u s ,  халикотерий. (А  — по Скотту, В  — по Тэт
черу, С — по Петерсону, В , F — по Осборну, Е  — 
по Уортману и Эрлю, G — по Голэнду и Петерсону.)

Р и с. 297. P e s  разл и чн ы х непарн окопы тн ы х. А  —  H y r a 
co d o n , олигоценовы й бегаю щ ий н осор ог . В — D ic e r a th e 
r iu m , м иоценовы й носорог. С  —  T a p iru s . В  —  M e n o d u s ,  
олигоценовы й титанотерий- Е  —  M o r o p u s ,  халикотерий. 
{ А  — по С котту, В  —  по П етер со н у , В  —  по О сборну, i ? —  

по Г ол эн д у  и П етерсону.)



Предкоренные зубы, конечно, еще не подверглись моляризации; коренные же 
были вполне сходны с соответствующими зубами эогиппуса, но на них уже 
началось развитие характерных для тапира поперечных гребней. У этой 
формы и у других эоценовых форм хобот, невидимому, не был развит. 
В олигоцене Старого и Нового Света появляются представители нынешнего 
рода Tapirus, у которых уже начались моляризация предкоренных зубов и 
развитие хобота. Дальнейшие формы встречаются в более новых третичных 
отложениях Евразии. В плейстоцене тапиры существовали как в Северной, 
так и в Южной Америке, а в настоящее время они продолжают встречаться 
в тропических областях Нового Света. Что же касается Старого Света, то 
к концу плиоцена они исчезли в Европе и продолжали существовать лишь 
в области их нынешнего распространения в юго-восточной Азии.

Кроме настоящих тапиров, в эоцене и в нижнем олигоцене как в Северной 
Америке, так и в Евразии развивался ряд форм, которые по многим при
знакам были похожи на 'тапиров и которых можно объединить под назва
нием «лофиодонтов». На их связь с тапирами указывает развитие простых 
лофодонтных зубов, которые, впрочем, часто отличаются от зубов тапиров 
тем, что на верхних коренных зубах гребень, идущий вдоль метакона, пред
ставлял вогнутую поверхность, обращенную наружу. У некоторых наблю
дается развитие короткого хобота, напоминающего хобот тапира. Хотя 
в большинстве случаев это были формы умеренных размеров, один род — 
Lophiodon — из верхнего эоцена Европы имел одного представителя, дости
гавшего величины носорога. Другие формы, как, например, верхнеэоценовый 
Helateles и олигоценовый Colodon, были представлены тонконогими живот
ными, аналогичными нынешним лошадям.

Носороги. Из всех групп непарнокопытных самую сложную палеонто
логическую историю имеют Rhinocerotoidea — носороги и их родичи. В на
стоящее время это семейство представлено лишь немногими формами, живу
щими в тропических областях Старого Света, но на протяжении большей 
части третичного периода животные этой группы были чрезвычайно много
численны на северных материках. Эволюция их началась с форм, довольно 
сходных с древнейшими лошадьми, но в дальнейшем они сильно отклоня
лись от этой последней группы. Во многих случаях у них развивались рого
видные образования, которые, однако, состояли не из кости и не из роговой 
массы, а из сросшихся видоизмененных волос. В противоположность боль
шинству лошадей, носороги в своем эволюционном развитии достигали зна
чительной величины тела. Обычно они имели сравнительно короткие мас
сивные конечности, редукция пальцев происходила медленно: на передней 
ноге некоторых олигоценовых форм сохранялся еще пятый палец; среди 
носорогов нет. форм, достигших однопалой стадии. Наблюдается процесс 
моляризации предкоренных зубов, но ряд щечных зубов не испытывает 
значительного удлинения, и лицевая часть черепа сравнительно коротка. 
Верхние коренные зубы имеют сравнительно простой it-образный рисунок; 
у всех более новых форм задний коренной зуб редуцируется; на нижних 
коренных зубах развиваются два V-образных поперечных гребня. Щечные 
зубы редко приобретают очень высокую коронку, и цемент почти всегда 
отсутствует. Однако резцы и клыки довольно значительно варьируют, не
редко исчезают или специализируются.

Бегающие носороги. Самое примитивное из трех семейств, на которые 
может быть подразделена эта группа, представляют гиракодонты — бегаю
щие носороги эоцена и олигоцена. Древнейшим из носорогов был. Нуга- 
chyus (рис. 2 9 1  С, 2 8 8  С) из среднего эоцена Северной Америки.

’ Хотя по характерным признакам озубления форма эта уже определенно 
является носорогом, она (достигая приблизительно размеров волка) довольно 
сходна по строению с древнейшими лошадьми и, быть может, произошла 
от формы, почти тождественной с эогиплусом. Зубная система была полная; 
уже развились основные признаки рисунка коренных зубов, характерные 
для носорогов, но предкоренные зубы оставались еще простыми и не моля- 
ризировались; резцы оставались неспециализированными; хорошо были раз-
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виты клыки. Ноги были тонкие, довольно сходные с ногами эогиппуса; на 
передних ногах было по четыре пальца, а на задних — по три; в противо
положность большинству носорогов последующих времен, шея была длин
ная. В верхней части эоцена эти бегающие носороги были обычны в Аме
рике и в Азии, но в Европу они не проникли. Последним из бегающих носо
рогов был олигоценовый H y r a c o d o n  (рис. 296 А ,  297 А ,  298), который был 
значительно крупнее предшественников, но все же был хорошо бегающим 
животным, с длинными тонкими ногами; на передних ногах было лишь три 
пальца. Три задних предкоренных зуба уже моляризировались. Эти прогрес
сивные эволюционные изменения весьма похожи на те изменения, которые 
происходили в то же иремя у лошадей. Однако эти изменения не получили 
продолжения, так как эта группа вымерла еще до конца олигоцена.

Аминодонты. Семейство A m y n o d o n t i d a e  представляет собою древнюю бо
ковую ветвь, отделившуюся, повидимому, от примитивных гиракодонтов. 
Формы эти встречаются только в верхнем эоцене и олигоцене. По величине 
тела и по его пропорциям они были близки к гиппопотаму, а условия, в ко
торых встречаются' их остатки, указывают на то, что это были речные 
формы. M e t a m y n o d o n  (рис. 299) из американского олигоцена имел короткие 
массивные конечности; на передних ногах сохранялось по четыре пальца, 
а на задних — по три. Череп был массивный. Предкоренные зубы не испы
тали моляризации, некоторые из них исчезли; редуцировались также и 
резцы; клыки были мощные.

Древнейшие настоящие носороги. Все остальные формы обычно отно
сятся к третьему семейству — семейству настоящих носорогов — E h i n o c e r o -  
t i d a e .  В пластах эоцена лишь изредка встречаются обломки скелетов отно
сящихся сюда форм. Впервые большое значение эти формы приобретают 
в олигоцене; в противоположность современным пм бегающим носорогам, 
формы эти достигают значительной величины: нош у них становятся мощ
ными, а предкоренные зубы — в противоположность амннодонтам — скоро 
моляризируются. Своеобразен аппарат захвата пищи у настоящих носоро
гов: два резца — первый верхний и второй нижний — всегда сильно увели
чиваются и работают как режущие зубы (у некоторых более новых" форм 
они могут исчезать), а кроме того, развивается узкое рыло с заостренной 
губой. Последний верхний коренной зуб всегда имеет более простое строение,
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чем остальные; на нем эктолоф п металоф образуют единый непрерывный 
гребень (рис. 288 D).

Trigonias (рис. 296 В), Caenopus (рис. 300) и их родичи из американского 
олигоцена представляют, поводимому, центральную группу настоящих носо-

Рис. 299. Metamynodon, олигоценовый земноводный носорог (Amynodontidae). 
Длина — около 4,25 м. (По Осборну.)

рогов. Caenopus уже достиг довольно значительной величины (средняя 
длина черепа — более 30 см), а конечности, поддерживавшие его громоздкое 
тело, были массивнее и короче, чем у гиракодонтов, напоминая конечности 
нынешних тапиров. У Trigonias на передней ноге было четыре пальца, но 
наружный пятый палец был уже маленький; у Caenopus этот палец уже

исчез. У всех более новых форм сохраняется трехпалая нога. Были развиты 
увеличенные резцы («бивни»); сохранялось большинство других передних 
зубов, чем эти животные отличаются от более новых форм. Предкоренные 
зубы вначале были простые, но в течение олигоцена на них развивается 
рисунок, характерный для коренных. Примитивные олигоценовые носороги 
были лишены рогов (сросшиеся волосы, из которых состоит рог, не сохра- 
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няются в ископаемом состоянии, а потому о существовании рогов мы судим 
по присутствию шероховатой поверхности на кости, лежавшей в основании 
рога).

Центр распространения носорогов находился, невидимому, в Северной 
Америке, хотя и в Старом Свете известны некоторые древние формы. 
Весьма близок к древним ценопидам их потомок Diceratherium  (рис. 2 8 9  О, 
2 9 6  О, 297 В) — небольшой носорог, обычный в нижнем миоцене Северной 
Америки, а также встречающийся в более молодых отложениях в Евразии. 
Эта форма вполне сходна со своими олигоценовыми предками, но самцы 
имели уже небольшие рога; однако, в отличие от носорогов из более новых 
отложений, у дицератерия было два рога, расположенных симметрично на 
конце носа.

Относительно происхождения настоящих носорогов еще сравнительно 
недавно мы не имели никаких определенных данных. В настоящее же 
время мы имеем основание предполагать, что они произошли от каких-то 
сравнительно небольших и примитивных бегающих носорогов эоцена, а че
рез них родословная настоящих носорогов может быть прослежена и да
лее— до древней примитивной основной группы непарнокопытных.

Гигантские носороги. Непосредственными потомками группы ценопуса 
были также Baluchitherium  (рис. 2 9 1  В)  и другие огромные безрогие формы, 
открытые недавно в олигоцене и нижнем миоцене Азии. Это были крупней
шие из всех известных нам наземных млекопитающих. Голова Baluchithe
rium  имела в длину около 1,2 м, и все-таки она была мала в сравнении 
с огромным телом. Высота этого крупного животного в области плеч дости
гала 5,5 м; длинная шея и длинные передние ноги позволяли ему дотяги
ваться. до высоких ветвей деревьев. Щечные зубы его были вполне сходны 
с зубами ценопуса; передние зубы были представлены единственной парой 
тупых резцов, которые вполне могли произойти от соответствующих резцов 
более примитивных олигоценовых форм. Конечности, как этого можно было 
ожидать, были массивные, но длинные и столбообразные. Наблюдается 
даже значительное удлинение метаподиальных костей, которые были мас
сивные, тесно сближенные друг с другом, и располагались в виде столба 
над тремя сильно укороченными пальцами (рис. 2 9 6  D); боковые 
пальцы были более редуцированы, чем у каких бы то ни было других 
носорогов.

[К только что описанному роду очень близок Indricotherium,  найденный 
в СССР, в верхнем олигоцене Тургайской степи].

Более новые типы носорогов. Остальные, более новые носороги предста
вляют, повидимому, несколько самостоятельных, но близких одна к другой 
эволюционных линий, отходящих от примитивной эоценовой группы. Эти 
более новые формы развиваются в сторону увеличения размеров тела (хотя 
в этом отношении они уступают белучитерию) и в связи с этим — в сторону 
развития массивных конечностей с короткими широкими дистальными 
частями. У этих форм обычно развивались рога, но эти последние никогда 
не появлялись в виде пары: если было два рога, то они располагались один 
за другим — один на носовой кости, другой на лобной. Высота коронки 
щечных зубов значительно увеличивается, частью в связи с изменением 
способа питания, частью в связи с увеличением тела.

Некоторые носороги из.более молодых третичных отложений, — каковы, 
например, Aceratherium ,  Chilotlierium  и Aphelops, — оставались безрогими, но 
потеряли верхние бивнеобразные резцы. Эти формы нередко встречаются 
в миоцене и в плиоцене, но в настоящее время они являются совершенно 
вымершими; дальнейшие типы носорогов представлены формами, имею
щими рога.

, В верхнем миоцене и в плиоцене существовала замечательная боковая 
ветвь рогатых носорогов, представленная родом Teleoceras и близкими к  нему 
формами. Телеоцерас был коротконогим животным с широкими m anus и 
pes, с округлым туловищем; в общем он был построен подобно гиппопотаму. 
Эти коротконогие носороги жили, повидимому, в болотах и реках. На носо-
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вых .костях имеется шероховатая поверхность, указывающая на присутствие, 
по меньшей мере, рудиментарного рога.

В верхней части миоцена и в плиоцене центр эволюции носорогов, пови- 
димому, переместился в Евразию, а в Северной Америке в это время рас
сматриваемое семейство было йредставлено лишь безрогими формами и те- 
леоцерасом. После плиоцена в Западном полушарии носорогов совершенно 
не было. В верхнем миоцене и в плиоцене Старого Света мы встречаем 
множество форм, которые во многих случаях, правда, слабо, изучены; эти 
формы, повидимому, указывают на пути развития различных групп плей
стоценовых и нынешних. Эти формы различаются между собою главным 
образом признаками строения рогов и резцов.

К роду Rhinoceros в узком смысле слова могут быть причислены только 
крупный ныне живущий индийский однорогий носорог и менее крупный 
его родич с острова Явы, имеющий только один массивный рог на носовых 
костях и сохраняющий оба резцовых «бивня». Представители этой группы 
могут быть прослежены в Азии до миоцена. Одна крупная и важная группа 

верхнетретичных и нынешних носорогов содержит формы, 
у которых имеются рога и на носовых костях и на лоб
ных. Dicerorhinus, живущий на Суматре, есть примитив
ная форма с рудиментарными рогами; зубы этой формы 
имеют низкие коронки; у нее сохраняются резцы— «бивни».. 
Остальные двурогие носороги, включая сюда нынешние 
формы, а также ископаемые от миоцена и выше, являются 
гораздо более прогрессивными в том отношении, что 
зубы у них имеют более высокие коронки, а резцы отсут
ствуют, вследствие чего аппаратом, захватывающим части 
растений, идущие в пищу, служат только губы. Сюда 
относятся современные африканские носороги — как чер
ный, так и «белый», точнее— серый {Diceros, рис. 291 Е, и 
Ceratotherium), а также многие плейстоценовые формы, 
из которых наиболее интересна Coelodonta — приспособив
шийся к  холодному климату шерстистый носорог, кото

рый в Европе дожил до конца плейстоцена. Эту форму, родственную ны
нешним белым носорогам, особенно любили изображать художники древ
него каменного века. Целые законсервированные экземпляры этой формы 
были найдены в одном местонахождении горного воска в Польше [Стару- 
ния, в Восточных Карпатах. Сохранение трупов в данном случае 
объясняется действием соли и нефти].

[Весьма своеобразным представителем семейства Rhinocerotidae был 
Elasmotherium (рис. 300'), живший в нижнем плейстоцене на территории 
южной части СССР. Это было приземистое животное, высотою примерно 
в 1,5 м. На конце носовых костей заострявшегося кпереди черепа поме
щался маленький рожок. Лобные кости подымались в обширный купол, 
помещавшийся между широко расставленными глазницами. Наружная 
стенка этого купола была тонка, а внутри он был разделен тонкими кост
ными пластинками на крупные ячеи. Этот бугор, как образование полое и 
хрупкое, не мог, вопреки распространенному мнению, служить основанием 
для большого рога, и был, вероятно, покрыт слоем отвердевшей кожи. Зуб
ная система сократилась до пяти щечных зубов в каждой половине верхней 
и нижней челюсти. На жевательной поверхности зубов имеются, как у на
стоящих носорогов, гребни; только полоски эмали, которые ограничивают 
эти гребни, сложены в многочисленные складки. Зубы эласмотерия имеют 
вид удлиненных призм; они не имеют корней; эмалевый слой постоянно 
подрастал снизу, по мере стирания зуба. Это были, очевидно, водные носо
роги, жившие в речных долинах и болотах].

Эволюция носорогов происходила в общем параллельно эволюции род
ственных им лошадей, но у носорогов тело увеличивалось в известной сте
пени за счет быстроты локомоции. Эоценовые и нижнеолигоценовые пред
ставители обеих групп обнаруживают уже значительное разнообразие, при- 
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чем среди носорогов существовали не только бегающие формы, но и круп
ные аминодонты. В олигоцене уже установились основные характерные 
признаки носорогов, как группы форм более крупных, чем лошади, и про
должавших, в противоположность этим последним, питаться главным обра
зом мягкой растительностью. Подобно лошадям, носороги были многочис
ленны в неогене, но в настоящее время продолжают существовать лишь 
немногие формы, живущие в Старом Свете.

Титанотерии. Нам остается теперь рассмотреть две вымершие группы 
непарнокопытных: титанотериев и халикотериев; те и другие производят 
впечатление специализированных форм, но обе эти группы характеризуются 
зубной системой непрогрессивного типа, чем, по крайней мере отчасти, 
можно объяснить вымирание титанотериев и халикотериев. Из этих двух 
групп первой достигла высшей точки своего эволюционного развития и пер
вой вымерла группа титанотериев, центоом эволюционного развития кото-

Рис. 301. Brontops, крупный нижнеолигоценовый титанотерии. Изображен скелет 
женской особи: короткие рога — признак пола. Оригинал имеет длину около 4,3 м.

(По Осборну.)

рых являлась, повидимому, Северная Америка. Конечными формами фило
генетических рядов титанотериев являются такие рода, как Br on tops 
(рис. 301), Brontotherium, Menodus и Megacerops', все эти рода существовали 
в нижнем олигоцене. Это были крупные животные, — одна нз форм имела 
в области плеч высоту около 2,5 м. Череп (как почти у всех титанотериев) 
был длинный и низкий; головной мозг был очень маленький. Мозговая 
коробка на своей верхней стороне имела характерную вогнутость там, где 
у многих других животных череп бывает выпуклым. Бросающейся в глаза 
чертой является присутствие на передней части черепа нары больших мор
щинистых роговидных выступов. У упомянутых нижнеолигоценовых форм 
рога эти всегда достигали довольно значительных размеров (впрочем, у са
мок рога были меньше); но в различных родах они варьировали в огромной 
степени, в некоторых случаях они представляли собою длинные, расходя
щиеся в стороны, образования; иногда (у Embolotherium из о.тнгоцена Мон
голии) они подымались круто, в виде единого широкого гребня, который 
раздваивался на своей верхушке. Зубы (рис. 288< G, 289 Е), однако, остава
лись удивительно непрогрессивными. Иногда исчезали резцы, а также одни 
предкоренной зуб. Предкоренные зубы лишь частично подверглись моляри- 
зацин и оставались маленькими. Коренные зубы имели большую поверх
ность, но рисунок на них был бунолофодонтный. На верхних зубах был 
W-образный эктолоф, на внутренней стороне которого была расположена
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главная жевательная поверхность; изолированные внутренние конусы пред
ставляли собой протостиль, протокон и гипокон. На нижних коренных 
зубах было два V-образных гребня, образующих примерно такой же рису
нок, какой мы видим на соответствующих зубах лошадей, но без раздвое
ния бугорка на месте соединения двух V, что наблюдается у большинства 
лошадей. В связи с отромным объемом туловища конечности были тяжело
весного типа, короткие и массивные, а укороченные manus и pes (рис. 296 F ,  
297 D) имели соответственно четыре и три пальца.

В верхнем эоцене Америки и Азии существовали несколько более при
митивные типы, например D o lic h o r h in u s , у которых рогов не было, а на 
длинных носовых костях могли быть лишь слабые признаки рогов. Вели
чина верхнеэоценовых форм в среднем составляла не более двух третей ве
личины последних нижнеолигоценовых представителей; поэтому тело было 
менее массивным. Присутствовали все зубы; на верхних коренных зубах 
продолжали еще существовать два промежуточных бугорка, которые впо
следствии исчезли; все предкоренные зубы были простые и не моляризиро- 
ванные. Предыдущую стадию эволюционного развития представляют P a la eo -  
sy o p s  и L im n o h y o p s  (рис. 291 G ) из среднего эоцена Северной Америки; эти 
звери достигали величины тапира и были лишены рогов. В верхней части 
нижнего эоцена Северной Америки существовал не только примитивный 
настоящий титанотерий (E o ti ta n o p s ), но также и L a m b d o th e r iu m  — форма, 
промежуточная между титанотериями и примитивными типами E q u o id e a .

В своем эволюционном развитии титанотерии быстро достигают значи
тельной величины тела. Рога у них развивались, повидимому, в качестве 
защитного приспособления против современных им хищников; следует отме
тить, что в верхнем эоцене рога начинают развиваться независимо в не
скольких отдельных филогенетических линиях титанотериев. Главными 
причинами непродолжительности их существования были, повидимому, не
достаточность развития головного мозга и несовершенство зубной системы. 
Пища их должна была состоять из чрезвычайно мягкой растительности, 
так как для поддержания огромного тела титаногерию было необходимо 
большое количество пищи, а зубы его не могли бы выдержать значитель
ного изнашивания. Даже слабое изменение растительности и сокращение 
количества мягкой пищи могли бы привести этих животных к гибели.

Халикотерии. Большинство характерных признаков этих весьма любо
пытных форм можно рассмотреть на примере рода М о г  o p u s  (рис. 291 Я) 
из нижнего миоцена Америки. По своему внешнему виду (а также и по 
величине) моропус был, вероятно, несколько похож на лошадь, хотя перед
ние ноги у него были несколько длиннее задних. Многие особенности че
репа и скелета указывают на то, что этот зверь был представителем непарно
копытных. Общие пропорции удлиненного черепа соответствуют пропор
циям черепа лошадей того же времени; длинные тонкие носовые кости 
представляют признак, характерный для непарнокопытных. Захватываю
щие пищу передние зубы у халикотериев были слабо развиты или отсут
ствовали. В отличие от типичных непарнокопытных, предкоренные зубы 
оставались сравнительно маленькими и простыми, коренные же зубы 
(у которых коронки оставались низкими) были довольно сходны с соответ
ствующими зубами титанотериев; на нижних коренных зубах было два 
V-образных гребня, а на верхних — W-образный эктолоф (рис. 288 Я, 
289 F ) .

Совершенно иную картину представляет строение manus и pes (рис. 296 G, 
297 Е ).  У представителей этого рода на каждой ноге было по три пальца, 
причем строение передней ноги было примитивным в том отношении, что 
там сохранялась хорошо развитая пястная кость, соответствующая малень
кому пятому пальцу (к этому времени исчезнувшая у представителей дру
гих групп непарнокопытных), Все это пока вполне соответствует характе
ристике непарнокопытных. Но пальцы оканчивались большими расщеплен
ными ногтевыми фалангами, на которых, несомненно, были не копыта, 
а толстые когти, 
зоо



Такая черта строения является совершенно необыкновенной для формы, 
которая в других отношениях вполне соответствует основной характеристике 
непарнокопытных; после того, как были открыты первые обломки скелетов 
халикотериев, ученые почти в течение почти полустолетия не могли пред
ставить себе, что череп и ноги принадлежат одной и той же форме. Из-за 
присутствия когтей на ногах этих животных некоторые исследователи и 
теперь склонны выделять халикотериев в особый отряд. Однако по строению 
всего остального скелета животные эти являются типичными непарнокопыт
ными, и мы не можем исключить халикотериев из отряда P e r is so d a c ty la .  
Мы должны рассматривать их как специализированную боковую ветвь этого 
отряда; высокое развитие когтей было связано с каким-то особенным обра
зом жизни этих форм. Некоторые ученые думали, что длинные нош моро- 
пуса и других представителей этой группы указывают на питание моло
дыми побегами и листьями деревьев; халикотерии, по мнению этих ученых, 
своими передними лапами нагибали ветви. Однако более вероятно, что 
пища этих животных состояла из корней и клубней и что когтями они 
пользовались как роющими органами.

Более древние формы существовали в олигоцене Старого Света и в эоцене 
Северной Америки. Эоценовый E o m o ro p u s  был не более овцы и имел (как 
это обычно наблюдается у эоценовых непарнокопытных) хорошо развитый 
пятый палец и даже рудименты pollex, не известного у других непарно
копытных. Дистальные фаланги обнаруживают пока мало признаков когте- 
нооных органов, а зубная система была нередуцированная и совершенно 
примитивная. Эта форма стояла недалеко от примитивной основной группы 
непарнокопытных.

В Америке халикотерии вымерли в среднем миоцене. В Евразии они про
должали существовать гораздо дольше: там в миоцене и в плиоцене жили 
такие формы, как G h a lic o th e r iu m , у которого передние ноги были гораздо 
длиннее задних. Одна близкая форма в Китае и в Индии дожила до плейсто
цена; с исчезновением этой формы закончилась история всей группы.
, Халикотериями мы заканчиваем рассмотрение непарнокопытных. Все 
пять основных групп непарнокопытных появляются довольно рано в эоцене, 
и скоро все они достигают пышного расцвета. Однако уже к миоцену они 
начинают несколько утрачивать свое значение. Лошади и носороги были 
многочисленны еще в плейстоцене. В настоящее же время непарнокопытные 
составляют лишь небольшую часть всех копытных земного шара.



Г Л А В А  X V III

ПАРНОКОПЫТНЫЕ

К отряду A r tio d a c ty la ,  или парнокопытных, относятся весьма разнообраз
ные ныне живущие копытные млекопитающие: свиньи, пекари, гиппопо
тамы, верблюды, олени, коровы, овцы, козы, антилопы и их родичи, а также 
много важных ископаемых форм. В некоторых древнейших горизонтах пар
нокопытные уступают в числе непарнокопытным, но впоследствии они на
много обгоняют этих последних по обилию и разнообразию форм, и, начиная 
от более новых горизонтов третичных отложений, парнокопытные предста
вляют собою господствующую группу копытных животных.

Строение. Парнокопытные отличаются от всех других копытных прежде 
всего по типу редукции пальцев: в противоположность остальным копыт
ным, Которые имеют ноги мезаксонического типа, с осью, проходящей через 
третий палец, — парнокопытные имеют параксоннческие ноги, с осью между 
третьим и четвертым пальцами. Pollex и ЬаБих встречаются редко даже 
у древнейших форм. Формы из нижней части третичных отложений обычно 
являются четырехпалыми. Четырехпалость до настоящего времени сохра
няют свиньи и гиппопотамы, рудименты боковых пальцев имеются у мно
гих других форм. У более специализированных форм в процессе эволю
ционного развития число пальцев рано редуцировалось до двух на каждой 
ноге, в которой две главные метаподиальные кости сливаются в одну 
кость — os canon.

Формы этого отряда, в противоположность непарнокопытным, не имеют 
третьего трохантера на бедренной кости. Локтевая кость редуцирована, и 
у более специализированных форм срастается с лучевой; малая берцовая 
кость обычно тоже неполно развита или срастается с большой берцовой. 
В запястье три проксимальных элемента всегда остаются самостоятельными, 
но в дистальном ряду у многих более прогрессивных форм сросшиеся 
magnum и trapezoideum служат опорой для третьей пястной кости, a unci- 
forme поддерживает четвертую пястную кость. Самой характерной костью 
скелета парнокопытных является astragalus (рис. 264 С \  который имеет бло
ковидный сустав не только на своей верхней поверхности, но и на нижней, 
что обусловливает весьма значительную свободу движения. Astragalus 
упирается одинаково и в naviculare, и в cuboideum (у многих форм эти два 
элемента срастаются, см. рис. 312); cuboideum (кубовидная кость) лежит над 
четвертым пальцем — наружным из двух главных пальцев, в то время как 
naviculare передает половину тяжести третьему пальцу через посредство 
ectocuneiforme (остальные cuneiformia обычно редуцируются).

У многих из древнейших форм зубная система была полной, то же самое 
мы видим у нынешних свиней. У большинства примитивных форм были 
нормально развитые резцы и довольно большие клыки, похожие на клыки 
хищных. Предкоренные зубы были простые, а коренные у самых прими
тивных форм имели примитивный тритуберкулярный рисунок с более или 
менее бунодонтными бугорками. Среди парнокопытных наблюдаются значи- 
чительные изменения этого примитивного рисунка, который не особенно 
сильно отличается от рисунка соответствующих зубов у примитивных 
хищных.
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Резцы часто редуцированы; у более прогрессивных форм верхних рез
цов нет, а функцию органа, захватывающего пищу, вместо них выполняет 
верхняя губа. Верхние клыки часто служат органами защиты; нижние же 
иногда приобретают вид резцов. Обычно развита диастема, и первый пред- 
корениой зуб нередко отсутствует. В противоположность непарнокопытным, 
предкоренные зубы обычно не достигают полной моляризации и остаются 
сравнительно простыми (ср. рис. 3 0 4 ) .  Щечные зубы, первоначально низко
коронковые (брахиодонтные), у многих форм сделались гипсодонтными. Ко
ренные зубы (рис. 3 0 5 ) ,  как и у других травоядных, почти всегда приобре
тают четырехбугорчатый рисунок. Иногда хорошо выражен более или менее 
бунодонтньтй, примитивный характер зубов, но обычно каждый бугорок 
развивается в полулунный гребень, и таким образом возникает типичный 
селенодонтный рисунок коренных зубов высших парнокопытных. В этом 
процессе наружные бугорки становились полулунными раньше, чем внутрен
ние, что обусловливает буноселенодонтный характер зубов у некоторых 
ископаемых форм.

Верхние коренные зубы характеризуются, однако, одной своеобразной 
чертой. У большинства млекопитающих задневнутренний бугорок четырех
бугорчатого коренного зуба представляет собою, несомненно, гипокон. Это 
справедливо также и в отношении некоторых парнокопытных (рис. 3 0 5  В), 
но у огромного большинства этой последней группы (включая сюда все ныне 
живущие формы) задне-внутренний бугорок является, вероятно, не гипоко- 
ном, а .увеличившимся метаконюлем, гипокон же у этих форм вовсе не раз
вивается (рис. 3 0 5  Е — Я, J — Р).

Типичное число грудных и поясничных позвонков — девятнадцать. 
Ключица, как этого и следовало ожидать, всегда отсутствует.

Многие формы имеют заднеглазничную дугу, у других, во всяком случае, 
существует заднеглазничный отросток. У более прогрессивных форм перед
няя часть верхней стороны черепа круто падает; лобные кости увеличи
ваются, а теменные, наоборот, — редуцируются.

Классификация (рис. 3 0 2 ) .  В палеонтологической летописи парнокопыт
ные появляются в начале эоцена. Древнейшие формы были совершенно 
примитивными во многих отношениях; простое строение их зубов указывает 
на смешанную пищу; имеются признаки, говорящие в пользу родства их 
с примитивными хищными. Однако уже у этих древнейших форм была раз
вита такая характерная особенность парнокопытных, как присутствие двух 
блоковидных сочленовных поверхностей на астрагале; совершенно ясно, 
что развитие родоначальных форм должно было происходить в какой-то не
известной еще области в палеоценовое время. Малозаметные в начале
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эоцена, парнокопытные к концу этого времени развились в многочисленные 
разнообразные формы. Многие из этих древних типов впоследствии вы
мерли. Другие же связаны с теми филогенетическими линиями, которые 
ведут к ныне существующим формам.

Классификация современных парнокопытных проста. Сюда относятся: 
1) подотряд S u in a ,  или свиньи, в широком смысле слова — свиньи, пекари 
и гиппопотамы; 2) подотряд R u m in a n t ia ,  или жвачные, который охваты
вает: a) T y lo p o d a , ИЛИ верблюдов, b) T r a q u lin a ,  или оленьков, и с) Р есо га , 
группу, в которую входят олени,, жирафы, антилопы и быки. «Свиньи» 
имеют бунодонтные коренные зубы, сильно развитые клыки, четырехпалые 
ноги с самостоятельными, не срастающимися, метаподиями и простой желу
док; жвачные имеют селенодонтные, коренные зубы; верхние резцы у них 
малы или отсутствуют; ноги обычно двухпалы, с os cannon; желудок у них 
сложный, «жвачного» типа.

Но если наряду с ныне живущими парнокопытными иметь в виду также 
и ископаемые формы, то такое простое разделение становится невозмож

ным: перед нами ока
зывается целый ряд 
семейств, которые яв
ляются во многих от
ношениях промежу
точными между раз
личными существую
щими типами или же 
принадлежат к исчез
нувшим боковым вет
вям. В основу одной 
из попыток классифи
цировать парнокопыт
ных было положено 
строение бугорков на 
коренных зубах, и со
ответственно этому жи
вотные рассматривае
мого отряда делились 
на бунодонтных, буно- 
селенодонтных и селе- 

нодонтных. Другая классификация базировалась на расположении бугорков 
коренных зубов и на присутствии и отсутствии гипокона. Третья клас
сификация основана на степени развития мастоидной кости (рис. 3 0 3 ) .  
У примитивных млекопитающих этот элемент области уха, повидимому, 
в значительной степени выходил на поверхность черепа у заднебокового 
угла мозговой коробки, между exoccipitale и squajnosum. То же самое на
блюдается и у нынешних жвачных; но у «свиней» squamosum разрастается 
назад и сходится с exoccipitale над тем местом, которое раньше было занято 
мастоидной костью, и эта последняя уже не выходит на поверхность.

Изучение мастоидной области у ископаемых форм показывает, что на 
этой основе можно провести определенное подразделение парнокопытных. 
К формам с видимой мастоидной костью относятся некоторые весьма при
митивные типы, но большинство этих форм составляют животные с селено- 
донтными коренными зубами, филогенетически связанные с ныне живу
щими жвачными. Всё такие формы могут быть объединены под названием 
R u m in a n t ia ,  хотя мы не можем быть уверенными в том, что древнейшие их 
представители уже жевали жвачку. Ископаемые парнокопытные без види
мой мастоидной кости обычно являются бунодонтными формами, повиди- 
мому, родственными свиньям или гиппопотамам; следовательно, эти формы 
могут быть отнесены к S u in a .

Из этих двух групп мы рассмотрим сначала жвачных (R u m in a n t ia ) не 
только потому, что сюда относятся наиболее многочисленные и прогрессив- 
3 0 4

Р и с . 3 03 . Б ок о в о й  (и  н е с к о л ь к о  в е н т р а л ь н ы й ) в и д  з а д н е й  
ч а с т и  ч е р е п а  А  —  Dipldbune и з  с е м е й с т в а  Anoplotheriidae 
и  В  —  п е к а р и  Dicotyles. О бр ати ть  в н и м а н и е  н а  р а з н и ц у  
м е ж д у  „ м а с т о и д н ы м и “ и  „ а м а с т о и д н ы м и "  п а р н о к о п ы т н ы м и . 
Н а A  m a s to id e u m  з а н и м а е т  з н а ч и т е л ь н ы й  у ч а с т о к  н а  п о
в е р х н о с т и  ч е р е п а  м е ж д у  ч е ш у й ч а т о й  к о ст ь ю  и  б о к о в о й  з а 
т ы л о ч н о й  (e x o c c ip ita le ) ;  н а  В  —  эт о т  у ч а с т о к  п о к р ы т  р а з 
р о с ш е й с я  ч еш у й ч а т о й  костью , е —  н а р у ж н о е  с л у х о в о е  о т в ер 
с т и е; ео —  e x o c c ip i ta le ;  gl —  c a v it a s  g le n o id e a ;  m —  m astoi-*  
deum ; sq —  sq u a m o su m ; tb —  b u l la  ty m p a u i. (П о П е т е р с о н у .)



ньте типы парнокопытных, но также и потому, что к этой группе могут быть 
причислены древнейшие и самые примитивные из всех известных нам пар
нокопытных. [Зубы различных парнокопытных представлены на рис. 304 
и 305.]

Примитивные парнокопытные. Древнейшими из всех известных нам пар
нокопытных являются некоторые формы, как D ia c o d e x is  и H o m a c o d o n  из 
нижнего и среднего эоцена преимущественно Северной Америки; формы 
эти, по всей вероятности, близки к корню всего отряда. Некоторые исследо
ватели связывают эти формы с одной группой, которую мы рассмотрим
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Р и с . 304. Щ еч н ы е зу б ы  п ар н ок оп ы тн ы х. С л е в а — зу б ы  в е р х н е й  п р ав ой  стор он ы ; с п р а в а —  
зу б ы  н и ж н ей  л е в о й  сто р о н ы . А —  Merycochoerus (с е м е й с т в о  Oreodontidae) и з  м и о ц е н а  
(п р и б л и зи тел ь н о  X  Уз)- -В —  Camelops (с ем е й с т в о  СатеШаё), и з  п л е й с т о ц е н а  ( X 2/V>- 
С —  Archaeomeryoc, п р и м и ти вн ы й  и ск о п а ем ы й  п р е д с т а в и т е л ь  Ресога (п р и б л и зи тел ь н о  
X  % )• D  —  Cheleuastochoerus, п л и о ц е н о в а я  св и н ь я  ( X 5/s)- Е —  в е р х н и е  и  н и ж н и е  зу б ы  
Агспаеотегух. В и д  сб о к у . В и дн ы  н ер ед у ц и р о в а н н ы е в ер х н и е  р езц ы . (А  —  по Л у м и с у ,  

В  —  по М ер р и ам у , С, Е —  по М этью, В — по П и р со н у .)

в дальнейшем (с дихобунидами), но примитивные признаки этих форм де
лают целесообразным их выделение в качестве особого семейства Н от асо- 
dontidae. Зубная система у этих форм была чрезвычайно примитивного ха
рактера. Коренные зубы имели низкие коронки, на них были округленные 
бугорки, не имевшие полулунной формы, а коренные зубы Diacodexis 
(рис. 305 А) имели простой тритуберкулярный рисунок. У Других форм, 
например у H o m acodon . существовал зачаточный гипокон, что редко наблю
дается у парнокопытных позднейших времен. Клыки были большие, резцы 
были развиты нормально.

Череп (рис. 306 А) был примитивного облика, довольно длинный п низ
кий заднеглазничной дуги не было (как вообще у примитивных парноко-
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пытных). Мастоидная кость была хороша развита, и мы можем, следова
тельно, причислить эти формы к жвачным. Однако они гораздо примитив
нее, чем какие бы то ни было другие представители этой группы; зубная

РиС . 3 0 5 . П р а в ы е  в е р х н и е  к о р е н н ы е  з у б ы  п а р н о к о п ы т н ы х . А —  Diacodexis, ни ж - 
н е э о ц е н о в а я  ф орм а с .т р е х б у г о р ч а т ы м и  к о р ен н ы м и  зу б а м и . В —  Dichobime, у  ко
т о р о г о , в п р о т и в о п о л о ж н о с т ь  б о л ь ш и н с т в у  ч л ен о в  э т о г о  о т р я д а , и м е е т с я  ги п о -  
к о н . С— Anlhracotlierium, б у н о е е л е н о д о н т н ы й  п я т и б у го р ч а т ы й  к о р ен н о й  з у б .  D  —  
Archaeotherium и з  с е м е й с т в а  Entelodontidae, и м е е т  зу б ы , п о х о ж и е  на з у б ы  свиньи , 
с  р а зв и т ы м  ги п о к о н о м . Е  —  Platyдопив, п е к а р и . F — Sus erymanthus, п л и о ц е 
н о в а я  с в и н ь я . G —  п л е й с т о ц е н о в ы й  hippopotamus. Н — Anoplotherium, б у н о с е л е -  
н о д о н т н ы й  з у б  с  с о х р а н и в ш и м с я  п р о т о к о н ю л ем . I  —  Caenotherium с  п е р ем ещ ен н ы м  
н а  за д н ю ю  п о л о в и н у  з у б а  п р о т о к о н о м . J — Oreodon, п р о ст о й  ч е т ы р е х б у го р ч а т ы й  
е е л е н о д о н т н ы й  зу б . К — Xiphodon. L  —  Alticamelus, п л и о ц е н о в ы й  в е р б л ю д . М —  
Samotherium, п л и о ц е н о в а я  ж и р а ф а . N  —  Dicrocerus, при м и ти вн ы й  о л ен ь . О —- 
Tetrameryx, п л е й с т о ц е н о в ы й  в и л о р о г . Р  —  Tragocerus, п л и о ц е н о в ы й  бы к- {А —  

* п о  С и н к л ер у ; В, I  —  п о  Ш т е л и н у ;  С, F, J, Р  —  п о  Г о д р и ; Е  —  п о  О сбор н у; G —  
п о  К ю вье: K ,N  —  п о  Ш л о с с е р у ;  L  —  по К уку; М — по Р и н г с т р о м у ; О —  п о  Л о л л ю .)

Р и с . 336. Ч е р е п а  н е к р т о р ы х  д р е в н и х  „ м а с т о и д н ы х “ п а р н о к о п ы т н ы х . А  —  Лота- 
codon, п р и м и т и в н ы й  эо ц ен о в ы й  ти п  (ч ел ю ст ь  р е с т а в р и р о в а н а  по с о в р е м ен н о й  
е м у  ф о р м е). Д л и н а  ч е р е п а — о к о л о  7 ,5  см. В  —  Anoplotherium, в е р х н е э о ц е н о в ы й  
п р е д с т а в и т е л ь  с е м е й с т в а  Anoplotheriidae. Д л и н а  ч ер еп а  —  ок о л о  34,5 см. С — Oreo
don culbertsoni, п р е д с т а в и т е л ь  с е м е й с т в а  Oreodontidae и з  о л и г о ц е н а . Д л и н а  ч е
р е п а —  о к о л о  13 см. D  —  Caenotherium. Д л и н а  ч е р е п а  —  ок ол о  7,5 см. ( Д —  п о С ин

к л ер у , В  —  п о  Б л эн в и л л ю , С— п о  Л э й д и , В  —  по Ш л о с с е р у .)

система их указывает скорее на смешанную, чем на чисто растительную 
пищу.

Череп и зубная система обнаруживают мало таких признаков, которые 
указывали бы на принадлежность этих форм к парнокопытным. К счастью, 
в некоторых случаях были найдены остатки конечностей. Это позволяет нам 
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убедиться в том, что рассматриваемые формы имели астрагал типичного для 
парнокопытных строения и что ноги (правда, слабо изученные) были па- 
раксонические, причем каждая нога имела два больших пальца и неболь
шие боковые.

Примитивные селенодонтные. Этим древнейшим парнокопытным при
надлежала незначительная доля в нижнеэоценовых фаунах. В остальной 
части эоцена появляются многочисленные типы парнокопытных, большею 
частью непрогрессивные по строению своего скелета, но быстро развивав
шиеся в смысле приобретения селенодонтного характера зубной системы.

Р и с . 307. К о н еч н о ст и  р а з л и ч н ы х  п а р н о к оп ы тн ы х. M anus —  н а в е р х у , p e s  —  в н и 
з у .  А — АпсоНш, ан т р а к о т ер и й . В —  Mylohyus, п л е й с т о ц е н о в а я  п р о г р е с с и в 
н а я  ф ор м а  п ек ар и , у  к о т о р о й  б о к о в ы е  пальцы  п е р е д н е й  н о г и  р е д у ц и р о в а н ы ,  
а  бок ов ы е пальцы  з а д н е й  н о г и  и сч езл и ; в з а д н е й  н о г е  о б р а з о в а л а с ь  o s  c a 
n o n . С — Dinohyus, н и ж н ем и о ц ен о в ы й  п р е д с т а в и т е л ь  с е м е й с т в а  Entelodon- 
tidae. D —Diplobune, св о ео б р а зн ы й  тр ехп ал ы й  п р е д с т а в и т е л ь  с е м е й с т в а  АпорЮ- 
theriidae. Е  —  Agrioclioerus, с н а б ж е н н о е  к огтя м и  о л и г о ц е н о в о е  а м е р и к а н с к о е  с е -  
л е н о д о н т н о е  м л ек о п и т а ю щ ее. F — Oreodon. У  Е  и  F — с о х р а н и л с я  p o l le x  (п е р 
вы й , бол ьш ой  п а л еи  п е р е д н е й  н оги ). (А  — по К о в а л е в ск о м у , В — по Б р а у н у ,  

С —  по П ет ер со н у , Е  —  по Ш л о с е е р у , Е  —  п о  У о р т м а н у , F — по О сб о р н у .)

Сюда относятся представители целого ряда семейств, большинство которых 
было недолговечным. Мы можем условно объединить эти формы в ннфра- 
огряд P rotoselenodontia , к которому мы отнесем, несмотря на несоответствие 
этому названию, также и вероятных предков этих форм — нижнеэоценовых 
животных, рассмотренных нами выше.

Эти примитивные селенодонтные имели, вообще говоря, сравнительно ко
роткие конечности с четырьмя хорошо развитыми пальцами (рис. 307 Е и F). 
На коренных зубах наружные бугорки всегда имели полулунную форму, 
но у многих верхнеэоценсвых представителей группы внутренние бугорки 
оставались еще бунодонтными. На нижних коренных зубах неизменно при
сутствовало четыре бугорка; протоконид, метаконид, гнпоконид н энтоконид.
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В строении верхних коренных зубов наблюдается некоторая изменчивость, 
но у большинства верхнеэоценовых селенодонтных на этих зубах было по 
пяти полулунных гребня, из которых иротокон, протоконюль и паракон рас
полагались обычно на передней половине зуба, а метаконюль и метакон — 
на задней (см. рис. 3 0 5  Я). Предкоренные зубы оставались сравнительно 
простыми по своему строению, но были удлинены, так что диастема часто 
отсутствовала. Обычно сохранялись все резцы, но клыки часто были реду
цированы до размеров соседних зубов; таким образом, получался более или 
менее однородный ряд зубов. В некоторых случаях первый предкоренной 
был увеличен и функционировал в качестве клыка.

Примитивные европейские селенодонтные. Эволюция древнейших жвач
ных шла в Европе и в Северной Америке, повидимому, несколько различ
ными путями. В Европе было большое разнообразие типов. Большинство 
этих последних скоро исчезло, но среди них были, как полагают, предки 
Р е с о га . В Северной Америке верхнеэоценовая фауна парнокопытных была 
менее разнообразна, но в ее состав входили первые ореодонты, а также, по- 
видимому, предки верблюдов. Сначала мы рассмотрим различные европей
ские формы.

Dichobune (рис. 3 0 5  В)  и некоторые близкие к этому роду небольшие 
формы из верхнего эоцена и нижнего олигоцена, вообще говоря, не пред
ставляют особенного интереса, так как они не ведут к каким бы то ни было 
более новым формам. Они, однако, были своеобразны в том отношении, что 
из всех соленодонтных только у них был хорошо развитый гипокон.

Caenotherium  (рис. 3 0 5  I,  3 0 6  Я) был маленькой долговечной формой, 
жившей в Старом Свете от верхнего эоцена до нижнего миоцена; особенно 
часто он встречается в олигоцене. Наиболее характерная черта зубной си
стемы заключается в том, что протокон переместился в заднему краю зуба; 
таким образом, получается пятибугорчатый зуб, на котором протоконюль 
является передне-внутренним бугорком, а метакон, метаконюль и протокол 
располагаются в задней половине.

Ценотерий был величиною с кролика и возможно, что в олигоценовой 
фауне он занимал место, которое соответствует месту кролика в нынешней 
фауне. Из особенностей черепа следует упомянуть огромные размеры слухо
вого пузыря и решетчатый характер предглазничной области, чем это жи
вотное сильно напоминает кроликов. Задние ноги были гораздо длиннее, 
чем передние, а большая берцовая — длиннее, чем бедренная кость; это 
указывает на то, что животное это было прыгающим. На передней ноге 
боковые пальцы были редуцированы и не функционировали, но на задней 
ноге они были развиты лучше (между прочим, второй палец был короче 
пятого).

Характерный для парнокопытных тип астрагала особенно выгоден для 
прыгающего животного, которое нуждается в гибкости соответствующих со
членений; поэтому несколько аналогичное образование развилось и у неко
торых грызунов. Вполне возмоягно, что этот тип локомоции был характе
рен для предков парнокопытных и что свойственное ценотериям прыгание 
было примитивной чертой.

Аноплотерии являются группой, обильно представленной в верхнем 
эоцене. У этих форм верхние коренные зубы имели по пяти бугорков 
(рис. 3 0 5  Я), причем протокон (всегда бунодонтный) находился в передней 
половине зуба. На каждой ноге обычно было, кажется, по четыре довольно 
коротких пальца, из которых боковые были несколько редуцированы. Не
которые представители этого семейства были сильно отклоняющимися фор
мами. Anoplotherium  (рис. 3 0 6  В)  был большим животным, достигавшим 
размеров тапира; Diplobune  (рис. 3 0 7  D) имел странную трехпалую'ногу, на 
которой исчез пятый палец, но сохранился второй. Представители этого 
семейства имеют коренные зубы такого типа, какой мы могли бы ожидать 
у предков более новых селенодонтных, и вполне возможно, что некоторые 
из менее крупных и менее специализированных эоценовых аноплотериев 
были родоначальниками более прогрессивных типов.
308



Ореодонты. Совершенно иные формы составляли фауну жвачных Се
верной Америки в верхнем эоцене и в последующие века третичного пе
риода. Там не найдено никаких ценотериев, аноплотериев или настоя
щих дихобунид. Вместо них там встречаются предки ореодонтов и родствен
ные им формы — животных, довольно похожих на свиней и являвшихся 
в Северной Америке обычными дравоядными в течение средней части тре
тичного периода. Ореодонты существовали от верхнего эоцена до нижнего 
плиоцена и были особенно многочисленны в олигоцене и в нижнем мио
цене: в этих горизонтах их остатки превосходят по численности остатки 
всех других форм, вместе взятых. Существовало около тридцати родов орео
донтов; большинство этих родов было консервативно в- отношении строе
ния зубов и ног. Это были настоящие селенодонтные животные, на корен
ных зубах которых (рис. 3 0 5  J)  было четыре более или менее V-образных 
бугорка; коренные зубы были обычно брахиодонтными, но некоторые формы 
имели гипсодонтные зубы. Зубная система обычно была полная (рис. 3 0 4  А). 
Нижний клык вошел в состав ряда резцов (как у жвачных) и функцио-

Р и с . 308 . Promerycochoerus, н и ж н ем и о ц ен о в ы й  п р е д с т а в и т е л ь  с е м е й с т в а  
Oreodontidae. Д л и н а  о р и г и н а л а — ок ол о 1,7 м. (По П е т е р с о н у .)

нально заменялся первым предкоренным зубом. Череп был большой, 
тело — довольно длинное, а ноги были короткие. Глазница обычно была 
замкнутая, часто существовала предглазничная впадина (или отверстие), 
которая, повидимому, содержала, как у более новых жвачных, лицевую 
железу. У некоторых форм, например у Pronomotlierium, носовые кости 
были "короткие, а носовые отверстия были отодвинуты далеко назад, что 
указывает на развитие хобота. Эти животные всегда имели четыре полно
стью развитые пальца (рис. 3 0 7  F), а у одного древнего рода был даже 
pollex — признак, весьма примитивный для парнокопытного. Никогда не 
наблюдается какое-либо сращение элементов конечностей.

У верхнеэоценового Protooreodon — древнейшего из всех известных орео
донтов — глазница, в противоположность всем другим представителям группы, 
была еще открытая, а на передней' половине верхнего коренного зуба про
должал еще существовать самостоятельный протоконюль, что наблюдается 
у многих других примитивных селенодонтных того времени. Oreodon 
(рис. 3 0 6  С) — обыкновенный олигоценовый род — был еще довольно при
митивным типом, но дальнейшие формы — Prom&rycochoerus (рис. 3 0 S ) ,  
Merychyus  и многочисленные другие — приобретали различные ' признаки 
специализации, состоявшей в увеличении тела, образовании хобота, разви
тии гипсодонтных зубов и в исчезновении резцов.

Agriochoerus и немногие родственные ему формы из верхнего эоцена и 
нижнего олигоцена отличаются от типичных ореодонтов по целому ряду 
признаков (и поэтому нередко выделяются в особое семейство). Замечатель
ной особенностью этих форм было присутствие на пальцах ног (рис. 3 0 7  Е )
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когтей вместо копыт; хвост у них был удлиненный. Общая примитивная 
черта этих форм заключалась в присутствии первого пальца на передней 
ноге. У A g r io c h o e r u s  верхние резцы исчезли, а механизм отщипывания был, 
повидимому. аналогичен соответствующему механизму высших жвачных. 
Трудно установить образ жизни этих животных. Возможно, что, подобно 
халикотериям, они питались клубнями, в то время как «нормальные» орео- 
донты питались, быть может, мягкой растительностью, росшей вдоль бере
гов рек; некоторые из них, вероятно, вели земноводный образ жизни.

Верблюды. Примитивные селенодонтные только что рассмотренных групп 
были обычными парнокопытными верхнего эоцена; большинство их было 
обильно представлено также в олигоцене и в нижнем миоцене. Однако 
в верхнем эоцене уже появились предшественники двух высших групп 
жвачных — T y lo p o d a  и Р е с о га , которые впоследствии вытеснили примитив

ных селенодонтных и сделались господствую
щими группами травоядных.

Важнейшими представителями T y lo p o d a  яв
ляются С а т е Ы а е , к  которым из ныне живу
щих форм относятся верблюды Старого Света и 
ламы Южной Америки. Историю этого семейства 
можно проследить до начала олигоцена или кон
ца эоцена; эволюционное развитие камелид со
вершалось большею частью в Северной Америке.

Верблюд и лама, несмотря на несходство по 
внешнему виду, в основном сходны друг с дру
гом по своему строению; что же касается горба 
верблюда (которого у большинства древних вер
блюдов, вероятно, не было) и более густого во
лосяного покрова южноамериканских лам, то 
эти черты, по всей вероятности, были приобре
тены недавно, в связи с приспособлением этих 
современных форм к их местообитаниям. В от
личие от большинства Р ес о га , у рассматривае
мых здесь форм никогда не бывает рогов. Ны
нешние формы имеют заднеглазничную дугу; 
слуховой пузырь у них заполнен губчатой костью.

Современные представители семейства вер
блюдов по механизму захвата пищи сходны 
с Р е с о г а : нижние резцы выступают вперед, 

и трава зажимается между этими последними и сильной верхней губой. 
Однако редукция верхних резцов совершалась у них медленнее, чем 
у других нынешних жвачных, и у них продолжает еще существовать бо
ковой резец. Имеется маленький клык, а предкоренные сильно редуциро
ваны в связи с развитием диастемы.

Шея у них удлинена, конечности длинные. Локтевая и малая берцовая 
кости, конечно, сильно редуцированы; не остается никаких следов боковых 
пальцев. Как у Р е с о га , кость4 запястья trapezium  исчезла, а в предплюсне 
срослись mesocuneiforme и eetocuneiforme; остальные же элементы остаются 
самостоятельными. Чрезвычайно характерны кисть и стопа (рис. 3 0 9  Б), 
так как, в отличие от обыкновенных копытных, нынешние камелиды — 
пальцеходящие животные; их_ расходящиеся в стороны пальцы почти пло
ско ложатся на землю, а вместо копыта мы видим небольшой ноготь и 
толстую эластическую подушку под пальцем.

Разделение желудка на камеры у верблюдов не пошло так далеко, как 
у Р есо га , но для верблюдов характерно развитие в желудке особых ячеек, 
служащих резервуарами воды.

Одним из древних представителей рассматриваемого семейства является 
P o eh ro th er iu m , (рис. 3 1 0  А )  из олигоцена Северной Америки — животное 
несколько меньше овцы. Зубная система была полная, клыки и резцы 
были одинакового строения, и между этими зубами и удлиненными пред- 
зю

Р и с . 3 09 . М анив (слова.) и p e s  
(с п р а в а ) в е р б л ю д о в . А  —  о л и -  
г о ц е н о в ы й  Poehrotherium. В  —  
п л и о ц ен о в ы й  Procamelus. (П о  

У о р т м а н у .)



коренными не было почти никаких признаков диастемы (аналогичное 
явление наблюдается у многих примитивных селенодонтных). Глазница 
продолягала оставаться открытой сзади, хотя уже существовали два длин
ных отростка, которые у более прогрессивных форм образуют заднеглаз
ничную дугу. Уже на этой ранней стадии эволюционного развития были

Р и с . 310 . Ч е р е п а  в е р б л ю д о в . А —  Po'ebrotherium, п р и м и т и в н а я  о л и г о ц е н о в а я  
ф орм а. Д л и н а  ч е р е п а  —  ок ол о 16 см. В  —  Camelpps, п л е й с т о ц е н о в а я  а м е р и к а н с к а я  

ф орм а. Д л и н а  ч е р е п а  —  ок ол о  57  см. (А  — по  У о р тм а н у , В  —  по М ер р и ам у .)

утрачены боковые пальцы, но остающиеся два метаподия продолжали 
быть самостоятельными и не расходились на своих дистальных концах. 
Животное, повидимому, имело копыта, а не характерные для нынешних 
верблюдов ноги с эластическими подушками (рис. 309 А ).  Строение ноги 
у этих животных было более прогрессивный!, чем у современных иы 
Р есора, поэтому ясно, что они имеют самостоятельную историю, уходящую

Р и с . 311. Oxj/dactylus, д л и н н о н о г и й  м и о ц ен о в ы й  в ер бл ю д . О ри ги н ал  и м е е т
д л и н у  2,3 м. (П о П е т е р с о н у .)

вглубь эоцена. Возможным предком рассмотренной формы некоторые счи
тают P r o ty lo p u s  — верхнеэоценовое жвачное, величиною с крупного кро
лика; у этой формы на передних; ногах были еще боковые пальцы.

В следующих веках третичного периода существовали многочисленные 
рода верблюдов; подавляющее большинство этих родов почти до конца 
этого периода в своем распространении ограничивалось Северной Америкой.
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Прослеживая главную эволюционную линию, мы замечаем постепенное уве
личение тела у миоценовых и плиоценовых форм, например у Procamelus и 
Plicmchenia, замыкание глазницы, развитие диастемы, исчезновение двух 
внутренних верхних резцов и срастание метаподиев в os cannon. В продол
жение верхней половины третичного периода, когда верблюды были много
численны в Северной Америке, существовали многие боковые ветви, пред
ставленные такими формами, как Stenomylus — маленькое и грациозное 
животное из нижнего миоцена — и «жирафы-верблюды», например Oxidacty- 
lus (рис. 311) и Alticamelus (рис. 305 А) с очень длинными шеей и ногами.

В плиоцене появились формы, которые стояли гораздо ближе к нынеш
ним верблюдам; у этих форм, вместо свойственных настоящим копытным 
копыт, развиваются плоские, расходящиеся в стороны, пальцы. Происходит 
диференцировка новейших типов. В Северной Америке существовали 
формы, похожие на ламу, а родоначальные формы настоящих верблюдов, 
также существовавшие в Северной Америке, в то же время впервые рас
пространяются на запад — в Азию. В плейстоцене в Старом Свете широко 
распространяется Camelus, а родичи ламы — Auchenia — достигают области 
своего нынешнего распространения в Южной Америке. В Северной Америке 
Camelops (рис. 310 В) и другие формы не только дожили до плейстоцена, 
но, повидимому, продолжали существовать на юго-западе до сравнительно 
недавнего времени. Причина вымирания этой группы в той области, кото
рая так долго была их родиной, остается пока неясной, так как верблюды, 
вновь завезенные сюда в течение прошлого столетия, оказались способными 
жить на свободе в1 пустынях Запада; в этом отношении история верблюдов 
в Северной Америке аналогична истории лошадей.

К сиф одонты . К Tylopoda причисляются, кроме верблюдов, также Xipho- 
don и немногие близкие к нему формы, весьма обычные в Европе на гра
нице между эоценом и олигоценом. По своим конечностям и по зубам они 
очень похожи на древних верблюдов. Они, подобно верблюдам, очень рано 
стали двухпалыми, причем длинные тонкие конечности их сохраняли лишь 
маленькие грифельные косточки — рудименты боковых метаподиальных 
костей. Зубная система, как и у родоначальников верблюдов, была полная 
и без диастемы, причем наблюдается постепенный переход зубов от резцов 
до щечных. На верхних коренных зубах (рис. 305 К) сохранялся примитив
ный пятибугорчатый рисунок с явственным протоконюлем.

Р есога . Ресога в широком смысле охватывает всех остальных парно
копытных, включая подавляющее большинство современных представите
лей отряда. Нынешние формы без труда подразделяются на пять семейств: 
1) Tragulidae, или оленьки; 2) Cervidae, или олени; 3) Giraffidae — жирафы 
и окапи; 4) Antilocapridae — американские «антилопы», или вилороги; 
5) Bovidae — быки, бараны, козы и антилопы.

У этих специализированных копытных, получивших весьма широкое 
распространение, желудок имеет сложное строение (состоит из нескольких 
отделов, и высокое развитие получил процесс жевания жвачки (пережевы
вания заглотанной пищи). Это обычно стройные животные, с тонкими и 
длинными ногами. У всех этих животных на ногах функционируют два 
пальца; однако редукция боковых пальцев происходила здесь медленнее, 
чем у тилопод, так как у многих современных представителей Ресога, 
а также у целого ряда ископаемых форм, замечаются маленькие боковые 
пальцы. Два главных метаподия обычно сливаются в одну удлиненную 
кость os cannon. Значительно развито срастание карпальных и тарсальных 
элементов, соединение же naviculare с cuboideum является характерным 
признаком рассматриваемой группы. Локтевая кость редуцирована, а от 
малой берцовой кости у современных типичных форм остается лишь не
большой рудимент в области голеностопного сустава.

Большинство ныне живущих представителей этой группы имеет защит
ные приспособления в виде рогов или подобных им выростов черепа. Такие 
образования отсутствуют у многих примитивных форм, как ныне живущих, 
так и ископаемых; часто,' однако, вместо них развиты длинные верхние 
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клыки, также служащие для обороны. В механизме щипания травы верх
ние резцы уступают место утолщению губы. При первом взгляде может по
казаться, что у этих животных — четыре нижних резца, так как клык при
нял форму резца и присоединился к настоящим резцам (как у ореодонтов). 
С развитием диастемы рано исчез бдин предкоренной зуб. Коренные зубы 
с древнейших времен приобрели селенодонтный характер, и верхние корен
ные несут лишь четыре бугорка: протокон, паракон, метакон и метаконюль.

Древнейшие Ресога. В нижней части эоцена представителей этой 
группы нет, и они впервые появляются лишь в конце эоцена. Из этих родо
начальных групп наилучше изучен АгсЪаеотегух (рис. 304 С, Е ), из Мон
голии,— маленькое копытное, величиной с .лисицу. Эта форма была уже 
представителем Ресога, на что указывает такой признак, как срастание navi- 
eulare с cuboideum. Однако она была во многих отношениях более прими
тивна, чем какие бы то ни было из ее потомков, жившие позже. Боковые 
пальцы были еще развиты полностью и функционировали, средние мега- 
подии еще не срастались в os cannon, а локтевая и малая берцовая кости 
были редуцированы гораздо меньше, чем у Ресога последующих веков. 
У этой формы не было ни рогов,' ни увеличенных защитных клыков. 
Самый же замечательный признак ее заключается в том, что, в противо
положность всем более новым представителям группы, у нее сохранялся еще 
полный комплект верхних резцов, которые продолжали функционировать. 
Коренные9зубы имели низкие коронки, но уже приобрели селенодонтный 
рисунок с четырьмя бугорками; предкоренные же пока еще не имели почти 
никакой перетирающей поверхности.

Tragolidae. Протоселенодонтные представляли собою господствующую и 
наиболее широко распространенную группу парнокопытных в олигоценовое 
время. Но в олигоцене мы встречаем, кроме них, целый ряд небольших и 
довольно примитивных Ресога, которые заполняют пробел между эоце- 
новыми предками группы, с одной стороны, и более прогрессивными семей
ствами, появившимися позднее, с другой. Живущие в тропических областях 
Старого Света оленьки сохраняют много признаков архаических олигоце- 
новых типов. Южноазиатский Tragulus — очень маленькое копытное, до
вольно похожее на некоторых из более крупных грызунов как по вели
чине тела, так и по образу жизни. Верхние резцы у него отсутствуют, но 
в других отношениях строение этого маленького животного совсем прими
тивно. У него нет никаких рогов, но развиты крупные верхние клыки — 
особенно у самцов. Строение конечностей у него гораздо примитивнее, чем 
у других Ресога'. боковые пальцы и метаподии сохраняются целыми, хотя 
малы и тонки, а локтевая и малая берцовая кости сравнительно незначи
тельно редуцированы. Несколько крупнее живущий в тропической Африке 
Flyaemosclius, но это животное в некоторых отношениях еще более прими
тивно: средние метаподии не срастаются в os cannon.

Эти маленькие нынешние животные — обитатели лесных прогалин и по
бережий рек — дают нам некоторое представление о разнообразных олиго- 
ценовых Ресога, примитивными реликтами которых они являются. Эти 
древние формы варьировали по величине и по адаптивным признакам, и 
нередко их распределяют между различными семействами (Hypertragulidae, 
Protocerotidae и т. д.). Здесь мы будем их рассматривать как представите
лей семейства Tragulidae, употребляя этот последний термин в широком 
смысле. Древние формы так же, как и оленьки, были обычно маленькими 
легко построенными животными, рога у них развивались редко, а. некоторые 
из них имели большие защитные клыки. В передней ноге (рис. 312 А) эво
люционное развитие в сторону формирования os cannon выражено слабо, 
а боковые пальцы и их метакарпалин обычно хорошо развиты. Однако на 
задних ногах боковые пальцы были рудиментарны или отсутствовали, боко
вые метаподии были редуцированы и в большинстве случаев образовалась 
os cannon.

Многие из олигоценовых форм, повидимому, связаны с предками оленей, 
жираф и Bovidae (полорогих); другие же представляют, повидимому, боко-
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вые ветви, не сохранившиеся до нашего времени. Hypertragulus из верхнего 
олигоцена и нижнего миоцена, повидимому, представляет ту группу, из ко
торой произошли нынешние оленьки. Hypisodus имел череп длиною всего 
в 5 см и был самым маленьким из всех известных нам парнокопытных. 
Любопытной чертой этого животного являлись чрезвычайно вздутые слу
ховые пузыри. Странная боковая ветвь представлена в верхнем "олигоцене, 
Северной Америки родом Protoceras, у представителей которого на черепе 
были три пары костных выступов — зачаточных «рогов». Дальнейшее раз
витие этих своеобразных образований мы видим у нижнемиоценового Syn- 
dyoceras, у которого выступы передней и задней пары превратились в длин
ные рога, придавая этому животному весьма странный вид; конечная же 
стадия развития этих рогов была достигнута в плиоцене родом Synthetoce- 
ras (рис. 313 В). Leptomeryx (рис. 312 А, 313 А, 314) есть представитель 
группы, многие поизнаки которой указывают на ее связь с предками

Рис. 312. Manus (слева) и pes (справа) различных представи
телей Ресога. А  — примитивный олигоценовый Leptomeryx.
В  — миоценовый олень Blastomeryx. С — миоценовый вилорог 

Mery coins. (В — по Скотту, С — по Мэтью.)

оленей и жираф; другие же довольно слабо изученные формы, найденные 
в Евразии, ведут, быть может, к  семейству полорогих (Bovidae). Gelocus 
из олигоцена Европы, повидимому, не является предком каких-либо более 
новых типов, но строение ноги у него было необыкновенно прогрессивное: 
боковые пальцы исчезли, а от боковых метаподиев сохранялись лишь ма
ленькие грифельные косточки.

Эти формы и многие другие трагулиды переживали свой расцвет в оли
гоцене. К миоцену число их стало незначительным, хотя Dorcatherium, очень 
похожий на африканского оленька Hyaemoschus, продолжал существовать 
в Европе до плиоцена.
• Олени. Вслед за трагулидами в миоцене появились первые представи

тели высших типов Ресога: олени, жирафы, вилороги и полорогие; термин 
Ресога часто употребляется в ограниченном смысде, применительно лишь 
к  этим формам. Строение ног (рис. 312 В я С) у  этих животных было про
грессивное: от боковых пальцев у них могли сохраняться лишь очень ма
ленькие рудименты, а от метаподиев — грифельные косточки, кроме того, 
всегда развивалась os cannon,. Почти всегда существовали рога того или 
иного типа. Самой замечательной чертой нынешних форм семейства оленей 
(Cervidae) является присутствие у самцов ветвистых рогов, состоящих из 
сплошной кости и выступающих на черепе позади глазниц. Эти образова- 
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Рис. 313. Черепа Fecora. А — Leptonieryx, примитивная американская олиго
деновая форма. Длина черепа — около 11,5 см. В — Synthetoceras, своеобразная 
американская плиоценовая форма. Длина черепа — около 46 см. С — Samotherium, 
плиоценовая жирафа (самец; у самки „рога“ короне). Длина черепа — около бОс.к. 
D — Blastomeryx, миоценовый безрогий Олень. Длина черепа — около 25 см. Е — 
рога Dicrocerus, европейского верхнемиоценового оленя. F — самка Megaceros, 
.ирландского лося". Длина черепа — около 50 см. G — Mery codas, миоценовый ви
лорог (молодой экземпляр; у более старых особей рога длиннее). Длина черепа— 
около 18 см. В — GaztUa brevicornis, плиоценовая антилопа. Длина черепа — около 
15 см. (A, D, G — по Мэтью; В  — по Стэртону; С— по Болину; Е, Н— по Годрп;

F — по Оуэну.)
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нтш не имеют рогового покрова: когда рога растут, на них имеется кожа, 
ноктштая пушистыми волосами, когда рост рогов кончается, этот покров 
высыхает и стирается. Рога каждый год отпадают (место ресорбции кости

у основания рога обозначено шероховатым кольцом), после чего образуется 
новый рог, обычно более сложный. Этот тип строения представляет резкий 
контраст полым, покрытым роговым веществом, неветвящимся и несменяю- 
щимся настоящим рогам полорогих. Коренные зубы имеют низкие коронки, 
так как олени питаются главным образом мягкой растительностью (листьями

Рис. 315. Blastomeryx, миоценовый олень. Оригинал имеет длину около 76 см.
(По Мэтью.)

и молодыми побегами), а не травой, и продолжают жить в лесах. На перед
ней ноге боковые пальцы маленькие, но полностью развитые, а от метапо- 
диев сохраняются лишь маленькие рудименты изменчивой формы.

Олени в настоящее время широко распространены на всех материках, 
за исключением большей части Африки (и, конечно, за исключением 
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Австралии). Современные формы Нового Света являются, по всей вероят
ности, пришельцами, недавно переселившимися из Евразии, но некоторые 
ранние стадии эволюции группы имели место, повидимому, в Северной 
Америке. Предком оленей был, по всей вероятности, Leptomeryx. О первой 
стадии их эволюции дает представление Blastomeryx (рис. 312 В, 313 D, 
315) из миоцена Америки, а также различные европейские формы (АтрЫ- 
iraqulus и др.) из отложений того же возраста. Это были маленькие копыт
ные, средняя высота которых в области плеч составляла лишь 30—60 см, 
но они уже имели оленеобразное строение. У них еще не было никаких 
признаков рогов, вместо которых у них были развиты большие клыки- 
бивни, подобные клыкам оленьков. Эта примитивная стадия в настоящее 
время представлена такими формами, 
как Moschus— кабарга, которая живет 
в юго-восточной Азии и которая, не 
имея еще рогов, сохраняет «бивни»,

К верхнему миоцену у форм, жив
ших в Евразии, уже начали по
являться рога, а  в плиоцене были 
обычны такие формы, как Dicrocerus 
{рис. 305 N, 313 Е), с маленькими ро
гами, которые нередко имели лишь 
одну ветвь. К этому плиоценовому 
типу принадлежат многие нынешние 
небольшие олени, например мунтджа- 
ки юго-восточной Азии, с небольшими 
и простыми рогами и с большими 
клыками.

Но у оленей, как и у других ко
пытных, рога развиты гораздо силь
нее, если животное достигает большой 
величины. Эволюционное развитие 
верхнеплиоценовых и плейстоценовых 
оленей вело к значительному увеличе
нию тела, и среди них были обычны 
формы с многаветвистыми рогами. Из 
наиболее интересных форм упомянем 
гигантского Megaceros (рис. 313 У, 316), 
который имеет широкое распростране
ние в плейстоцене Европы; у этой 
формы рога больше, чем у какого- 
либо другого оленя.

Ж ирафы . К семейству Giraffidae из современных животных относятся 
только жирафы и окапи, живущие в Африке. Подобно большинству нынеш
них Ресога, они имеют рога, — небольшие, покрытые кожей, костные выступы,. 
которые никогда не отпадают. Специализация нынешних жираф выра
жается прежде всего в удлинении шеи и ног, что, несомненно-, связано 
с питанием молодыми побегами и листьями деревьев. В нижнем плиоцене 
Европы и Южной Азии давно были найдены Samotherium (рис. 305 М, 
313 С) и другие формы, имевшие более обычное строение. Поэтому большой 
интерес представляло сделанное лет тридцать пять тому назад открытие 
в лесах Конго окапи — сравнительно коротконогого, короткошейного пред
ставителя рассматриваемого семейства, который почти не отличим от только 
что упомянутых родоначальных третичных форм.

Sivatherium и другие формы из плиоцена Индии могут считаться пред
ставителями боковой ветви семейства. Это были крупные и тяжело построен
ные животные, у которых были развиты две пары коротких, но массивных 
«рогов» довольно неправильной формы.

Ранний период истории жираф, повидимому, дает указания в пользу 
того, что они тесно связаны с оленями и, быть может, представляют собою
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Рио. 316. Megaceros, гигантский одень 
(„ирландский лось“) из плейстоцена Евро
пы (1/38 натуральной величины). (По Рей

нольду.)



ответвления, обособившиеся от примитивной группы семейства приблизи
тельно в ту стадию эволюционного развития этого последнего, которая пред
ставлена миоценовым Blastomeryx. В то время как олени являются живот
ными, характерными для умеренной зоны, жирафы живут в тропических 
областях.

В илороги. ЛпШосарга — североамериканский вилорог, живущий на 
равнинах Запада, — представляет собою изолированный своеобразный тип. 
По многим признакам, в частности — по присутствию гипсодонтных щечных 
зубов, форма эта очень похожа на антилоп, от которых она, однако, корен
ным образом отличается по строению рогов. Эти образования, правда, по
крыты роговым слоем, как у полорогих, и имеют неотпадающее костное 
ядро, но рог делится на две ветви, подобно тому, как это происходит у при
митивных оленей, и любопытно, что роговой покров ежегодно отпадает. 
Это говорит в пользу того, что вилорог давно отделился от ветви Bovidae', 
нынешняя форма, вероятно, представляет собою сохранившееся звено 
североамериканского эволюционного ряда, аналогичного Bovidae Старого 
Света.

Одной из древних родоначальных форм является, повидимому, M ery 
codus (рис. 312 С, 313 О) из верхнего миоцена; при первом взгляде эта 
форма может показаться скорее оленем, чем вилорогом, так как костные вы
росты на черепе были длинные, разветвлявшиеся надвое (иногда с несколь
кими остриями), и имели у своего основания кольцо. Однако надо заме
тить, что эти образования присутствуют и полностью развиты на всех 
известных экземплярах; таким образом, представляется очевидным, что 
у этой формы, в противоположность оленям, рога были у особей обоих 
полов и не отпадали. Кольцо же может быть объяснено как место, у кото
рого ежегодно происходило отпадание рогового покрова. Небольшой рог 
нынешнего вилорога, вероятно, является результатом редукции: в юго- 
западной части Северной Америки найдена плейстоценовая форма, имевшая 
более крупный двуветвистый рог.

П олорогие. К семейству Bovidae относятся такие формы, как бык, бизон, 
овцебык, баран, козы и большая группа разнообразных форм, носящих на
звание антилоп; это семейство гораздо крупнее любой другой группы ны
нешних парнокопытных. Как и у жираф, и у вилорога, от боковых пальцев 
остаются не более чем маленькие шишкообразные косточки. Зубы у этих 
животных обычно гипсодонтные (в противоположность оленям и жирафам), 
так как полорогие питаются обычно травой, а не мягкой растительностью. 
В противоположность оленям, верхние клыки у них редуцированы или 
отсутствуют. У всех полорогих имеются (обычно у животных обоих полов) 
настоящие рога, которые состоят из простого неветвящегося костного ядра, 
покрытого коническим роговым чехлом; у этих животных ни та, ни другая 
часть рога не отпадает.

Начиная с верхнего третичного времени, полорогие являются наиболее 
. процветающей и самой многочисленной из всех групп не только парно

копытных, но и копытных вообще; это уже говорит в пользу того, что эво
люционное развитие полорогих имело место сравнительно недавно. Нет со
мнения в том, что они произошли от олигоценовых -трагулид, но первые 
представители семейства появляются в Европе лишь к концу миоцена. 
Центр распространения полорогих находился, повидимому, в Евразии; 
в плиоцене там появились предки многих нынешних типов антилоп. Боль- 

. шинство их к концу плейстоцена перестало существовать в Европе, но 
в этом случае, как и во многих других, формы, которые вытеснялись похо
лоданием из северной умеренной зоны, находили себе убежище в Африке 
и в Южной Азии; в одной лишь Африке в настоящее время существует 
свыше двадцати родов антилоп.

В Новый Свет проникли лишь немногие представители этой группы. 
Распространение этой группы происходило, вероятно, тогда, когда начав
шееся уже похолодание, предшествовавшее плейстоценовому оледенению, 
повидимому, сделало затруднительным миграцию животных через Сибирь
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и Аляску. В Новый Свет перешли и получили там значительное распро
странение только буйвол, горный баран и горная «коза», — все эти живот
ные, повидимому. в состоянии выдерживать суровые климатические усло
вия; в Южную же Америку не проник ни один представитель полорогих.

Типичным представителем древнейших и наиболее примитивных поло
рогих верхнего миоцена и нижнего плиоцена является Tragocerus — форма, 
у которой рога были направлены вверх и назад; рога были прямые или, 
в крайнем случае, лишь слегка изогнутые. Повидимому, более или менее 
прямыми потомками этих форм были крупные типы, которые имели очень 
длинные, но почти прямые рога, направленные также назад. Эта группа 
африканских форм,' типичным представителем которой является сернобык, 
впервые появляется в плиоцене. Нам почни не известна палеонтологическая 
история тех боковых ветвей примитивной группы антилоп, к которым 
относится ряд очень маленьких африканских форм (некоторые из них не 
крупнее кролика), например Oreotragus. У этих форм рога еще маленькие, 
направленные назад, — они имеются только у самцов.

Газели и родственные им антилопы Северной Африки и Южной Азии 
являются обитателями степей и пустынь; это животные посредственной 
величины, стройные, рога у них слегка согнутые, но все еще простого при
митивного типа. Историю рода Gazella (рис. 313 Н) можно проследить до 
нижнего плиоцена. К газелям близка сайга — более тяжело построенная 
антилопа со своеобразно расширенной мордой; ныне распространение ее 
ограничивается сухими областями Азии, но в плейстоцене она существо
вала в Евтюпе; ее присутствие указывает на то, что там были степи.

Две другие (Филогенетические линии полорогих вели к более широко 
известным типам; с одной стороны, к овцам и козам, а с другой — к быкам, 
бизону и овцебыку. Такие формы, как европейская серна (Rupicapra) и 
живущая в Скалистых горах снежная коза (Oreamnus) с короткими, но 
сильно изогнутыми рогами, указывают на эволюционный путь, ведущий 
к овцам и козам. У овец (Оvis) и коз {Capra) сильно развивались рога, 
которые достигают очень больших размеров и нередко становятся спи
рально скрученными у самцов (у самок рога гораздо меньше). Эти формы 
являются обитателями гористых областей (чем, быть может, объясняется 
гот факт, что их палеонтологическая история мало известна); они живут 
в горных цепях от Средиземноморья на восток по всей Азии и, как мы 
отметили, проникли даже в Скалистые горы.

Эволюция быкообразных полорогих началась, повидимому, в нижнем 
плиоцене появлением больших антилоп с зубами, напоминающими зубы 
нынешних быков, и с рогами, которые (хотя они еще оставались напра
вленными назад) имели лирообразную форму и были спирально скручены. 
Нынешними представителями таких форм являются Oreas, живущий 
в Африке, и нильгау, живущая в Индии. Еще более близким к быкам 
является тип, известный также с нижнего плиоцена и представленный 
в настоящее время крупными африканскими гну, у которых лирообразные 
рога расходятся в стороны и направлены скорее вперед, чем назад.

Лишь незначительное расстояние отделяет этих быкообразных антилоп 
от быков. В верхнем плиоцене Евразии встречается довольно стройный и 
антилопообразный бык — Leptobos; в плейстоцене же широко распростра
нены быки, большинство которых может быть отнесено к роду Bos. Обык
новенный домашний бык является лишь одним из тех членов этой группы, 
которые были приручены человеком. Один дикий крупный бык дожил 
в Европе от плейстоцена до средних веков. Весьма близки к быкам настоя
щие буйволы Южной Азии и Африки, среди которых имеются как породы 
домашние, так и дикие формы.

Весьма близок к настоящим быкам Bison (рис. 317), представители кото
рого жили в умеренной зоне Старого Света; эта форма является единствен
ным из равнинных полорогих, которая не только достигла Северной Аме
рики, но и получила там широкое распространение. Бизон Старого Света 
(зубр) еще совсем недавно существовал в диком состоянии; в незначнтель-
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ном количестве он продолжает еще жить в Восточной Европе. В Америке 
бизоны были чрезвычайно многочисленны в плейстоцене, — там они, пови- 
димому, разделились на целый ряд форм, о чем свидетельствуют разно
образные типы ископаемых рогов (у одного экземпляра расстояние между 
дистальными концами рогов достигало приблизительно 3 .it). Хотя плейсто
ценовые бизоны жили преимущественно на равнинах, они в Северной Аме
рике были распространены от Атлантического океана до Тихого.

К числу северных представителей семейства полорогих относится овце
бык — Ovibos  — тяжело построенное животное с массивными нисходящими 
и расходящимися в стороны рогами (у самок рога гораздо меньше). В на
стоящее время овцебык живет только в арктической зоне, но в плейстоцене 
овцебыки распространялись на юг до Франции и до штата Кентукки, 
а в Северной Америке было также несколько вымерших близких родов.

П римитивны е „свиньи". Все рассмотренные до сих пор парнокопытные 
относятся к жвачным, в широком смысле этого термина. У этих животных, 
га исключением лишь нескольких древнейших форм, была развита селено- 
донтная зубная система, а все нынешние представители этой группы 
являются чисто травоядными животными и жуют жвачку.

Контраст им представляют ныне живущие Suina  — свиньи, пекари и 
гиппопотамы, а также многие ископаемые группы, которых мы причисляем 
к этому подотряду. У этих животных почти никогда не бывает селенодонт- 
ных зубов; у них обычно высокого развития достигает бунодонтный рису
нок. Конечности обычно имеют совершенно примитивное строение. Боль
шинство имеет четырехпалые ноги; os cannon у них не образуется, а кости 
голени почти всегда остаются самостоятельными. Желудок всегда простой, 
пища этих животных — смешанная. Как мы уже отметили, характерным 
признаком этих форм является редукция мастоидной кости, которая уже не 
выходит на поверхность черепа. Руководствуясь этим последним призна
ком, мы можем причислить к Suina, в широком смысле этого слова, не 
только упомянутые нами современные формы, но также и энтелодонтов, 
или «гигантских свиней», и антракотериев; обеим этим группам принадле
жит заметное место в среднетретичной фауне.
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Эволюционное развитие Suina совершалось, в некотором смысле, медлен- 
нее, чем эволюционное развитие жвачных. В нижнем эоцене нет никаких 
представителей рассматриваемого подотряда, хотя вполне возможно, что 
среди упомянутых нами ранее гомакодонтов были и предки Suina. Даже 
в верхнеэоценовых отложениях число форм, принадлежащих этой группе, 
сравнительно незначительно. Среди них можно упомянули североамерикан
скую «короткорылую свинью» — Achaenodon (рис. 318 Л), которая, быть 
может, близка к предкам энтелодонтов, и Cebochoerus— европейскую форму,

Рис. 318. Черепа свпноооразных парнокопытных. А  —  Achaenodon, верхнеэоце- 
новая „короткорылая свинья". Длина черепа—около 38 еле. В —  Archaeotherium, 
олигоценовый представитель Entelodontidae. Средняя длина черепа —  около 46 см. 
С  —  Ancodus, олигоценовый представитель семейства Anthracotheriidae. Длина 
черепа — около 43 см. D —  плейстоценовый европейский Hippopotamus. Длина чере
п а — около 60 см. В — Gheleuastochoerus, верхнетретичная свинья из Китая (самец). 
Длина черепа — около 30 см. F — Perchoervs, пекари (олигоцен н миоцен). Длина 
черепа— около 27 см.{ А Й ? — по Петерсону; В, С — по Скотту; D  — по Рейнольдсу;

Е — по Пирсону.)

возможного предка антракотериев. Эти формы значительно отличаются друг 
от друга, но все они имеют четырехбугорчатые бунодонтные коренные зубы, 
толстые большие клыки, высокую нижнюю челюсть и редуцированную 
мастоидную кость — признаки, резко отличающие их от современных нм 
жвачных.

Энтелодонты. Семейство Entelodontidae, «гигантских свиней», пережи
вавшее свой расцвет в олигоцене, представляло собою ветвь примитивного 
ствола Suina, которая рано достигла выдающегося положения и рано 
исчезла. Обычными олигоценовыми родами были европейский Entelodon и

21 Зак. S44. — А. Ш. Р о м е р .  Палеонтологии позвоночных о21



подобный ему американский Archaeotherium  (рис. 3 0 5  D ,  3 1 8  В). Последней 
и самой крупной формой группы был Dinohyus  (рис. 3 0 7  С, 3 1 9 )  из ниж
него миоцена Америки. Энтодонты были большие животные с огромным 
черепом, нередко достигавшим около 9 0  слг в длину. Резцы у них были 
длинные и заостренные; клыки были массивные, а изборожденность их 
указывает на то, что эти животные питались корнями. Предкоренные зубы 
были простые, коренные были сравнительно маленькие, с бунодонтными 
бугорками. В противоположность всем парнокопытным, за исключением 
дихобунид,— на верхних коренных зубах, как думают, был настоящий гипо
кон. Череп у них был очень удлиненный, особенно в лицевой области, 
мозговая же коробка была мала. У них уже была развита заднеглазничная 
дуга. На скуловой дуге была развита большая свисающая лопасть, а на 
нижней челюсти были два бугра. Функциональное значение их не устано
влено; возможно, что к ним прикреплялись мускулы. Шея была короткая,

Рпе. 319. Dinohyus, гигантское свинообразное парнокопытное (Hntelodontidae) 
из нижнего миоцена Америки. Длина оригинала — около 3,2 м. (По Петерсону.)

а в передней части спины были высокие отростки позвонков для поддер
жания тяжелой головы; присутствие этих отростков обусловливало «горба
тость» спины. Лучевая и локтевая кости срастались, и хотя еще не было 
os cannon, боковые пальцы были редуцированы до рудиментарного состоя
ния. Эти крупные звери не были в близком родстве с настоящими свиньями, 
но по многим признакам были похожи на них и, быть может, приближались 
к ним по образу жизни.

Антракотерии. Anthracotherium  и Ancodus  (рис. 3 0 7  А,  3 1 8  С, 3 2 0 )  были 
типичными представителями группы довольно крупных, но примитивных 
парнокопытных, обычных в среднетретичных отложениях Старого Света. 
По общему виду они были довольно похожи на свиней, и некоторые черты 
строения указывают на то, что древнейшие антракотерии были близки 
к свиньям. Конечности у них были короткие, с четырьмя функционирую
щими пальцами, череп был низкий, с длинной лицевой областью. Зубная 
система была полная, хотя у некоторых представителей группы была раз
вита диастема. Коренные зубы были с низкими коронками; из всех предста
вителей подотряда только у этих форм наблюдаются некоторые признаки 
селенодонтного рисунка коренных зубов. На верхних коренных зубах было 
(как и у многих примитивных селенодонтных) по пяти бугорков, причем 
сохранялся протоконюль (рис. 305 С). Антракотерии вели, по всей вероят-
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ности, земноводный образ жизни, и в этом отношении были похожи на 
позже появившихся гиппопотамов.

Anthracotherium, так Hie как и Ancodus, — форма с очень длинной че
люстью, был широко распространен и очень часто встречался в Европе 
в олигоценовое время. Тот и другой проникли в Северную Америку, но там 
они не были обычными формами; вероятно, им трудно было конкурировать 
с ореодонтами, которые, быть может, вели аналогичный образ жизни. 
Brachyodus был гигантской формой, которая в тропической зоне Старого 
Света'дожила до миоцена.

Гиппопотамы. Гиппопотам есть единственное современное парнокопыт
ное, ведущее земноводный образ жизни. Все известные — нынешние и иско
паемые— формы могут быть отнесены к роду Hippopotamus (рис. 305 G, 
318 D); распространение их ограничивалось и ограничивается Старым Све
том. Гиппопотам питается мягкой водной растительностью, которую он сры
вает массивными передними зубами и губами. Резцы, за которыми следуют 
клыки, расположены в поперечный ряд. У гиппопотама имеются все зубы,

Рис. 320. Ancodus, олигоценовый антракотерий. Длина — около 1,5 м. (По Скотту.)

за исключением наружных резцов, но даже эти последние присутствуют 
у некоторых ископаемых' форм. Глаза маленькие, и в связи с земноводным 
образом жизни они занимают высокое положение на черепе; орбита стано
вится замкнутой, — начинает развиваться заднеглазничная дуга. Толстое 
тело поддерживается короткими массивными конечностями; на широкой стопе 
имеются четыре пальца, все они — функционирующие. В настоящее время 
распространение гиппопотамов ограничивается Африкой, но в плейстоцене 
они были широко распространены в более теплых областях Старого Света. 
Широкое распространение в Европе имела одна форма, похожая на более 
крупные африканские расы, а на некоторых островах Средиземного моря 
и на Мадагаскаре существовали карликовые формы (одна карликовая 
форма встречается теперь в Либерии). В плиоцене гиппопотамы жили 
в Средиземноморьи и в Индии, причем формы из этой последней области были 
более примитивны в том отношении, что они имели полный комплект резцов. 
Более древняя их история остается невыясненной. Многое говорит, однако, 
за то, что они являются потомками антракотериев, на которых они похожи 
по своему образу жизни и по некоторым морфологическим признакам.

Свиньи и пекари. Начиная с верхнетретичного времени, наиболее ши
роко распространенными представителями Suina были свиньи и пекари; из 
всего подотряда только эти две группы — и еще гиппопотам — дожили до 
нашего времени. Череп у этих форм (рис. 318 Е и F), низкий в своей 
передней части, круто подымается к затылку. Глазницы открыты сзади. 
Клыки характеризуются постоянным ростом' и особенно мощно развиты 
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у самцов. Зубная система (рис. 304 D) часто бывает полная, но иногда ис
чезает один резец или первый предкоренной. Боковые пальцы сохраняют 
все составные элементы, но малы и функционируют при хождении только 
по мягкой почве.

Типичные свиньи — животные Старого Света, и в Америку они не про
никли. Одна из характерных особенностей свиней заключается в том, что 
верхние клыки у них загибаются наружу и вверх — особенность, которая 
достигает крайнего выражения у бабируссы, живущей в Ост-Индии: у этой 
формы клыки заворачиваются рогообразно вверх над передней частью го
ловы. Кроме типичного дикого кабана и домашних пород свиньи (Sus), 
в тропической зоне Старого Света существуют различные специализирован
ные типы. В плиоцене, миоцене и олигоцене Евразии встречаются много
численные рода ископаемых свиней. В эоцене, однако, свиней не было, и

Рис. 321. Platygonus, плейстоценовый пекари. Длина— около 1 м. (П о Х эю .)

ни одна из известных нам эоценовых форм рассматриваемого подотряда не 
может, повидимому, считаться прямым предком свиней.

Несомненно родственны свиньям современные пекари (Dicotyles), живу
щие в Новом Свете, но эти животные имеют длинную самостоятельную 
эволюционную историю. Отличительный признак их заключается в том, что 
верхние клыки у них сохраняют нормальное вертикальное положение. 
Коренные зубы у них (рис. 305 Е) сравнительно коротки, имеют простой ри
сунок, представляя противоположность складчатому рисунку зубов у сви
ней Старого Света (рис. 305 F). У некоторых пекари боковые пальцы 
сильно редуцированы (рис. 307 В); начинается образование os cannon., лу
чевая и локтевая кости срастаются. По этим признакам пекари являются 
гораздо более прогрессивными формами, чем их родичи, яшвущие в Старом 
Свете.

Область распространения современных пекари занимает Южную Америку 
и продолжается на север до Тексаса; в Южную Америку они проникли, 
повидимому, только в плейстоцене. В плейстоценовое время в умеренной 
полосе Северной Америки широкое распространение имели Platygonus 
(рис. 321) и некоторые другие формы. Древнейшим из известных амери
канских пекари является олигоценовый Perchoerus (рис. 318 F). Группа 
эта впервые достигла указанного материка, по всей вероятности, в олиго
цене же, и переселилась сюда из Евразии; некоторые олигоценовые ,Suidae 
Старого Света стояли к пекари ближе, чем настоящие свиньи.
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Г Л А В А  XIX

П О Л У К О П Ы Т Н Ы Е

В группу полукопытных (Subungulata) объединяют несколько типов жи
вотных, между которыми, на первый взгляд, нет никакой родственной 
связи. Сюда входят: 1) даманы, или жиряки {Hyracoidea), — небольшие 
копытные млекопитающие Старого Света, очень похожие на грызунов как 
по своему наружному виду, так и по образу жизни; 2) Arsinoitherium — 
огромное рогатое ископаемое млекопитающее, найденное в Египте: 3) хобот
ные (Proboscidea) — слоны и их вымершие родичи; 4) сирены (Sirenia), или 
морские коровы. Может показаться совершенно искусственным такое 
объединение разнообразных форм наземных и морских, крупных и мелких, 
но древние представители этих групп сходны между собой по многим 
основным признакам, и это определенно говорит в пользу их общего проис
хождения. А тот факт, что древнейшие ископаемые формы этих групп были 
найдены в Африке, заставляет предполагать, что этот материк был общей 
родиной их предков.

Ввиду большого разнообразия приспособлений у этих форм, характер
ных признаков, общих для всех полукопытных, немного. Обычно имеется 
одна сильно увеличенная пара резцов, в то время как другие передние зубы 
часто редуцированы; на жевательных зубах развиваются поперечные лофы, 
причем предкоренные моляризируются. Ключица всегда отсутствует. Назем
ные формы обычно сохраняют почти все или все пальцы, у них развивается 
среднеосевая (мезаксоническая) симметрия, а примитивные когти видоизме
няются в образования, более похожие на ногти, чем на копыта.

Многие относят эти группы к отряду (или надотряду) Subungulata (полу
копытных). Мы же будем различать среди них несколько отдельных отря
дов, признавая, однако, близкое родство между этими последними.

Даманы, ели жиряки. Во многих отношениях наиболее примитивными 
из полукопытных являются Hyracoidea, — нынешние представители кото
рых — Нугах — и родственные ему формы живут в Африке и Сирии. Они 
похожи на кроликов не только по своим размерам, общему виду и образу 
жизни, но также и по многим адаптивным признакам скелета. Все они 
травоядны; некоторые из них — обитатели скалистых местностей, другие 
же ведут до некоторой степени древесный образ жизни. Хвост короткий; 
ноги умеренной длины. Даманы — стопоходящие животные; пальцы (на 
■передней ноге — четыре, а на задней — три) соединены подстилающей их 
подушкой. В  запястье ( c a r p u s )  имеется c e n t r a l e ,  необычное для ныне жи
вущих копытных.

Череп имеет более или менее нормальное строение. Из всех полукопыт
ных только ныне живущие Hyracoidea имеют полную заднеглазничную 
дугу (глазница вполне замкнута). Нижняя челюсть в задней своей части 
очень высока. У современных форм наблюдается значительная редукция 
постоянных зубов. У большинства этих форм имеется большой, лишенный 
корня, верхний резец, который встречается с двумя увеличенными нижними 
резцами примерно так, как это происходит у грызунов. Кзади от этих 
резцов боковые резцы и клыкн совсем исчезают, и таким образом перед 
щечными зубами образуется диастема. Коренные зубы изменяются в сто
рону приобретения высокой коронки, своим строением они несколько напо-
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илнают зубы древних носорогов; верхние коренные имеют один эктолоф и 
дн-а поперечных лофа. нижние зубы несут гребни в виде двух букв V. Зад

ние предкоренные зубы моляризи- 
руются; передние предкоренные устроены 
проще.

Мало распространенные в настоящее 
время, Iiyracoidea в древние времена, 
повидимому, играли важную роль в 
Африке: группа представлена весьма 
разнообразными формами, например 
Saghatherium (рис. 322 А, Е) и Megalo- 
hyrax (рис. 323) в нижнеолигоценовых 
отложениях Египта. Эти животные были 
по своему строению вполне определен
ными Hyracoidea; мало того, они уже 
испытали значительную дивергенцию по 
различным адаптивным линиям. По ве
личине они варьировали от размеров не
большого зверя до размеров льва; зубы 
их варьировали от брахиодонтного типа 
зубов до гипеодонтного и от бунодонт- 
нЬго строения до селенодонтного. Одна
ко все они были более примитивными 
формами, чем ныне живущие формы: 
заднеглазничная дуга была у них раз
вита неполно; головной мозг был ма
ленький, а озубление было полное (хотя 
зубы, которые позднее были утрачены, 
юг ели уже уменьшенные размеры). Даль
нейшая история Африки изучена слабо, 
но даманы были описаны из большин
ства более молодых горизонтов Африки, 
а одна форма указывается даже в Гре
ции. 'Ископаемые формы, так же как и 
ныне живущие, встречаются исключи
тельно в странах восточного Средизем
номорья и в Африке. Таким образом, 
группа эта является, повидимому, афри- 

-канской по своему происхождению и по 
месту своего развития.

Arsinoitherium. Arsinoitherium— свое
образная форма из нижнего олигоцена 

- выделяется в особый отряд Embrithopoda. 
величиной с носорога. Конечности. были 

и

Рис. 322. Озубление иолукопытных 
(Subungulatd). А, В, С, I)  — правые 
верхние щечные зубы; Е, F, G — ле
вые нижние щечные зубы. А, Е  — 
Saghatherium, представитель отрада 
Hyracoidea, ( X  %)• Д  Е — Arsinoithe
rium (приблизительно X Vs)- С— Млоsi
ren, миоценовый представитель от
ряда Sirenia. D, G- — Moeritherium, 
примитивный представитель отряда 
Proboscidea (приблизительно X  1/з) (А,
В, D, Е, G — по Эндрьюсу; С — по 

Абелю.)
Египта (рис. 322 В, F и 324)
Это крупное животное было 
тяжелого строения, с длинными 
массивными плечевой и бедренной 
костями, с короткими нижними сег
ментами; на ногах .было по пяти 
широко расставленных пальцев. 
Наиболее заметной1 особенностью 
строения этого животного было при
сутствие у него пары огромных ро
гов на носовых костях, вместе с па
рой маленьких рогов на лобных 

. костях. Два больших рога сраста
лись своими основаниями; окосте
нение перегородки между ноздрями 
способствовало упрочению фунда
мента этих образований (аыалогич- 
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Рис. 323. Megalohyrax, нижнво.тшгоценовый 
представитель отряда Hyracoidea из Египта. 
Длина черепа— около 30,5 см. (По Грегори 

и Шлоссеру.)



иое явление наблюдается у некоторых носорогов). Строение передней 
части черепа дает возможность предполагать наличие подвижных, приспо
собленных к щипанию растительности, губ, но зубной ряд был полный, а 
увеличение резцов, имевшее место у других полукопытных, здесь не наблю
дается. Коренные зубы были гипсодонтные (признак необыкновенный для 
млекопитающих того времени); верхние коренные имели массивные прото- 
лоф и металоф, а на нижних коренных были поперечные гребни с явными 
признаками происхождения от двойного V-образного гребня.

Это любопытное существо занимает среди млекопитающих совершенно 
изолированное положение: нам ничего не известно ни об его предках, ни 
о возможных потомках. Многие признаки, в особенности строение коренных 
зубов, дают возможность предполагать общее происхождение арсиноитериев 
и Ilyracoidea; но родство этих двух групп должно было быть отдаленным,

Рис. 324. Arsinoitherium, крупное рогатое полукопытное из нижнего олигоцена Египта.
Длина — около 3,35 м. (По Эндрыосу.)

так как развитие своеобразных признаков арсиноитерия должно было тре
бовать значительного периода времени.

Хоботныо. Один из наиболее наглядных примеров эволюционного раз
вития отрядов млекопитающих представляет филогенетическая история 
отряда Proboscidea, или хоботНых, — мастодонтов, слонов и родственных 
им типов. Подобно двум предыдущим группам, хоботные происходят из 
Африки, но, в противоположность другим полукопытным, они поселились 
и на других материках; в среднем и верхнем кайнозое они были широко 
распространены в Евразии и Северной Америке и даже достигли Южной 
Америки. Однако, до настоящего времени дожили только две формы. 
Изучение этой интересной группы лучше, пожалуй, начать описанием 
высокоспециализированного строения новейших слонов, с тем, чтобы затем 
приступить к описанию более ранних стадий эволюционного развития этой 
группы,. К слонам и родственным им плейстоценовым мамонтам относятся 
самые крупные из наземных млекопитающих верхнего кайнозоя и настоя
щего времени. Они характеризуются типичными приспособлениями к тяже
ловесности: расширенной подвздошной костью, столбообразными ногами, 
длинными плечевой и бедренной костями, короткими нижними сегментами 
конечностей — с хорошо развитыми локтевой и малой берцовой костями — 
и широкими пятипалыми m a n u s  и p e s  (см. рис. 3 2 9 )  с ногтеобразными обра
зованиями на наружной стороне пальцев и с подушками под этими по
следними. Череп (рис. 3 2 5  D )  — огромной величины, несколько округлой
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Рнс. 325. Череп и челюсти хоботных. А — Moeritherium из верх
него эоцена и нижнего олигоцена Египта ( X  гИ)- В —  Phiomia 
wintoni, примитивный буномастодонт из нижнего олигоцена Егип
та ( X  1/и)- С— „Mastodon* (Trilophodon) angustidens из миоцена 
Европы ( X l/io)- В) — Mammonteus primigenius, шерстистый ма
монт (X V 2o)- -Е— схематический рисунок щечной области послед
него. Кость, покрывавшая коренные зубы, удалена, чтобы пока
зать, как происходит смена зубов. F — нижняя челюсть масто
донта Platybelodon из плиоцена Азии. Вид сверху ( Х 1/»)- —
нижняя челюсть Amebelodon ив плиоцена Южной Америки ( X  Vm).

(А , В — по Эндрыосу, F — по Осборну, G — по Барбору.)



формы, со вздутой, сильно пневматической, верхней частью. Головной мозг, 
правда, достигает веса около 6 к г  у  индийского слона, но, по сравнению 
с величиной черепа, он, конечно, мал. Позади сравнительно маленьких глаз 
нет заднеглазничной дуги (глазница не замкнута). Костное отверстие носа 
находится высоко в передней части черепа между глазами; от него отходит 
длинный гибкий хобот. Ниже этого отверстия p r a e m a x i l l a e  спускаются вер
тикально; они несут корни огромных бивней. Эти последние представляют 
собою чрезвычайно увеличенные вторые резцы. Выйдя из черепа, бивни, 
направляясь вперед, загибаются кверху и в стороны. На коротком нёбе за
метно разрастание назад челюстной кости (в которой развиваются зубы). 
Нижняя челюсть соответственно также короткая; впереди она выступает 
подбородком, который поверхностно напоминает подбородок человека, но по 
существу образован совсем иначе.

Замечательна зубная система. Кроме огромных верхних бивней, нет 
никаких других передних зубов. Озубление такого крупного травоядного 
животного нуждается в значительной жевательной поверхности. У слонов 
это осуществляется совершенно исключительным способом. На каждой

Рис. 326 . Коренные зубы: А  — американского Mastodon-, В —
„M a s to d o n 0 (T etra lo p h o d o n ) lo n g ir o s tr is ; С — S te g o d o n ; D  —  M am -  
m o n teu s p r im ig e n iu s . Вид со стороны жевательной поверхности 
(наверху) и сбоку (внизу). А  — г/8 натуральной величины, В  и 
С — около 7*> ■£> — около Vt- (А  — по Х эю , В  — по Вацеку, С  — 

но Матсумото, В  — по Осборну.)

половине челюсти развиваются шесть щечных зубов, которые состоят из 
трех молочных предкоренных и трех коренных (постоянных предкоренных 
совсем нет). Каждый зуб (рис. 326 D)  — удлиненный и чрезвычайно гипсо- 
донтный, образован он многочисленными высокими тонкими поперечными 
гребнями. Пространство между этими «листами» заполнено цементом, так 
что при истирании на жевательной поверхности видны все три элемента 
зуба, представляющие правильное расположение: посредине гребней — ден
тин, вокруг него — полоса эмали, а снаружи — цемент. Количество гребней 
значительно увеличивается по направлению к заднему концу зуба. Молоч
ные предкоренные зубы имеют много более простое строение.

Обычно у млекопитающих одновременно присутствуют все постоянные 
зубы; у слонов же нормально коренные зубы появляются не сразу, а один 
за другим, так что в каждый данный момент из всех коренных зубов 
«работают» только четыре, т. е. по одному на каждой половине челюсти. 
По мере того как эти четыре зуба стачиваются, они проталкиваются вперед, 
а их места занимает следующая группа зубов, которая тем временем обра
зовалась в верхнечелюстной или в зубной кости (рис. 325 Е ). Этот процесс 
повторяется до тех пор, пока не будут использованы все шесть зубов ка
ждой половины челюсти (три молочных предкоренных и три коренных). Так 
как зубы проталкиваются в зубной ряд под углом, то жевательная поверх
ность находится под углом к довольно плоской коронке, и если взять 
отдельный зуб слона, то на нем видна стертая поверхность, диагонально 
срезающая зуб.
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Зубы являются наиболее обычными ископаемыми остатками слонов, 
однако, определение их представляет дело довольно сложное, так как коли
чество пластинок не только бывает различное у разных форм, но даже еще 
больше варьирует в различных зубах одной и той же особи; появление яге 
на жевательной поверхности гребней зависит от степени изношенности.

Moeritherinm. Сильно отличается от ныне живущих слонов самый древ
ний из известных представителей отряда — Moeritherinm, из верхнего эоцена 
и нижнего олигоцена Египта. Но уже у этой древнейшей формы наблю
дается развитие характерных признаков хоботных. Будучи значительно 
меньше всех известных нам хоботных, форма эта все же достигала разме

ров тапира. Череп был все еще до
вольно длинный, а глаза были 
расположены довольно близко к 
его переднему концу. Носовое 
отверстие находилось довольно вы
соко, но развивающийся хобот 
представлял собою, вероятно, почти 
только гибкое, тапирообразное рыло 
(рис. 325 А).

Зубы уже имели признаки на
чавшейся специализации по типу 
хоботных. Образование бивней уже 
началось, так как вторые резцы 
были сильно увеличены, верхний 
был направлен концом вниз, а ниж
ний выступал вперед, навстречу 
верхнему. Диастема была в про
цессе развития, и в связи с этим 
уже исчезли первые предкоренные, 
нижний клык и боковые нижние 
резцы. Коренные зубы имели низ
кие коронки с двумя поперечными 

м и о ц е н о в о го  лофами. Конечности были сравни
тельно примитивные, но уже не
сколько тяжелого строения. У Мое- 
ritherium  мы уже наблюдаем на

чало специализации, которая впоследствии привела к мастодонтам и сло
нам. Череп обнаруживает многие интересные черты сходства с даманами и 
сиренами, ио эти две группы в те времена уже существовали; общего же 
предка всех этих животных нужно искать в гораздо более древних отло
жениях— в эоцене Африки.

Имеются веские основания предполагать, что от примитивного ствола 
хоботных рано ответвилось некоторое количество типов. .Так, например, 
Barytherium — современник только что рассмотренной формы, известный 
только по челюсти и немногим обломкам других элементов, — как видно, 
обладал такими же билофодонтными коренными зубами и увеличенным 
нижним резцом. Но в других отношениях челюсть была совершенно свое
образной, и весьма вероятно, что этот род был только отдаленно родствен
ным хоботным.

Dinotherimn. Динотерий (рис. 327) — крупная форма, довольно обычная 
в миоцене Евразии и Африки, принадлежит определенно к хоботным, но 
сильно отклонился от главного эволюционного пути всей этой группы 
в целом. По своему строению он был в общем сходен со слоном, и хотя 
более древние формы были сравнительно небольшой величины, поздней
шие представители этого рода превзошли своими размерами настоящих 
слонов. Щечные зубы (в числе которых было лишь два лредкоренных) 
были совсем примитивные, с низкой коронкой; на двух задних коренных 
зубах было только по два поперечных гребня (первый коренной имел три 
таких гребня). Ноздри были расположены высоко, что указывает на нали- 
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чие длинного хобота. Предчелюстная кость (praemaxilla) значительно высту
пала вперед; в противоположность всем другим хоботным, не было никаких 
признаков верхнего бивня. Однако у динотерия был хорошо развит нижний 
бивень, отогнутый резко книзу и даже назад. Назначение этого любопыт
ного образования является предметом догадок, пока не приведших к поло
жительным результатам. В большей части Евразии динотерий вымер 
к. концу миоцена, но, подобно большинству дру- 

'гих примитивных форм, он гораздо дольше су
ществовал в тропиках; в Африке ой, повиди- 
мому, продолжал жить и в плейстоцене.

Мастодонты. Оставляя в стороне эти откло
няющиеся формы, мы можем теперь вернуться 
к рассмотрению главной эволюционной линии, 
представленной мастодонтами. Эти вымершие 
хоботные в течение большей части третичного 
периода были очень многочисленны и разнооб
разны. От слонов мастодонты отличаются 
прежде всего тем, что зубы у них были с низ
кой коронкой и с немногими гребнями, причем 
в пасти обычно присутствовали одновременно 
многие или даже все щечные зубы. Почти 
всегда имелась нижняя пара бивней, так же 
как и верхняя. Самые древние и самые прими
тивные из известных мастодонтов появились опять-таки в Египте: P alaeo -  
m a s to d o n  (рис. 328 А )  и P h io r m a  (рис. 325 В  и 328 В ) .  Эти нижлеюлигоцено
вые формы были крупнее меритерия; самые крупные из них достигали уже 
размеров нынешнего слона, но в среднем они были намного меньше. Они 
значительно опередили меритерия и по своему строению. Мозговая коробка 
была гораздо короче и выше; ноздри были отодвинуты на черепе значи
тельно вверх и назад; морда должна была быть длинной. Из передних зу

бов сохранилась только единственная пара резцов, которые, однако, были 
уже определенными бивнями. Верхний бивень несла на себе удлиненная 
p r a e m a x i l l a ;  он был отогнут по направлению книзу и наружу. Короткие 
нижние бивни представляли собою лопатовидное образование на конце 
удлиненной челюсти. Предкоренные (три наверху и только два внизу) и 
коренные зубы были тоже лофодонтные, с низкой коронкой, и все они при
сутствовали одновременно.

У Phiorriia коренные зубы представляют прогресс, в сравнении с корен
ными зубами Moeritlierium, так как на них обычно присутствовало три по.
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перечных гребня вместо двух, и стали появляться добавочные бугорки 
(дополнительные к двум, которые нормально образуют гребень), и таким 
образом зубы начинали принимать несколько бунодонтный характер, при
ближаясь по своему строению к зубам свиней.

От Phiomia, повидимому, произошло большинство позднейших масто
донтов, характеризующихся тем, что на их зубах значительно увеличивалось 
количество добавочных бугорков. Эти формы с «свиными» зубами, группи
руемые часто под названием буномастодонтов, повидимому, рано продви
нулись на северные материки, так как один представитель этой группы 
встречается в олигоценовых отложениях Индии. В миоцене и плиоцене 
эти формы были широко распространены и многочисленны в Евразии; их 
таксономия и взаимоотношения изучены пока недостаточно.

[По мнению некоторых ученых, с нижнего миоцена Центральная и 
Южная Азия представляла важный вторичный центр развития мастодон
тов, пришедших сюда из Северной Африки, которая, как мы видели, была 
первоначальным центром развития хоботных. В пользу такого предполо
жения говорят, между прочим, находки примитивных мастодонтов в нижне
миоценовых отложениях Тургайской степи.] У миоценовых форм, таких, 
как Trilophodon angustidens (рис. 325 С, 328'), нижняя челюсть была чрез
вычайно длинной и несла на конце короткие широкие бивни, p r a e m a x i l l a  
была тоже удлинена, неся довольно длинные и немного согнутые верхние 
бивни. Ноздри были расположены на черепе высоко, но свободная часть 
хобота, которая, вероятно, начиналась у конца p r a e m a x i l l a ,  должна была 
быть сравнительно короткой. На челюсти присутствовало одновременно 
шесть щечных зубов наверху и пять внизу, причем сохранялась смена 
молочных предкоренных зубов постоянными предкоренными. Морфологиче
ское строение зубов становилось более похожим на строение зуба свиньи, 
со все увеличивавшимся количеством неправильных бугорков; количество 
же гребней на зубах было несколько больше, чем у Phiomia: хотя типич
ным числом было три, на последнем коренном было четыре или пять попе
речных гребней.

Представители группы буномастодонтов продолжали существовать 
в Старом Свете довольно продолжительное время в плиоцене; их находили 
даже в нижнем плиоцене Африки. Однако в течение этого времени прои
зошли замечательные изменения, во многих отношениях параллельные тем 
изменениям, которые должны были произойти у предков настоящих сло
нов. У таких плейстоценовых форм, как TetralopKodon longirostris, нижняя 
челюсть сильно укоротилась; на ней остался только очень маленький ниж
ний бивень, сидевший на конце похожего на подбородок выступа нижней 
челюсти; p r a e m a x i l l a  тоже укоротилась, и от нее отходили длинные прямые 
верхние бивни. При таком укорочении лица мясистый нос стал, надо пола
гать, свободным и развился в длинный хобот, какой мы находим у совре
менных слонов. Зубы приобрели несколько более высокую коронку, по
явился цемент. Дальнейшие изменения, напоминающие слонов, выразились 
в исчезновении зубов, сменявших молочные предкоренные, и в одновре
менном использовании только некоторой части всего озубления. Однако на 
коренных зубах прибавилось примерно лишь по одному поперечному гребню 
(рис. 326 В), т. е. типично было всего четыре гребня, а на последнем корен
ном зубе — пять; такая же, как у свиньи, многочисленность бугорков на 
щечных зубах указывает на то, что мы имеем дело с линией, которая не 
была родоначальной для настоящей линии слонов, но была параллельна ей.

Представители группы буномастодонтов были первыми хоботными, за
селившими Новый Свет; они появились в Северной Америке уже в верх
нем миоцене и дожили до самого нижнего плейстоцена. Мастодонты, 
найденные в плейстоцене Южной Америки, принадлежали, повидимому, 
к тому же типу. Своеобразное развитие представляет найденный в верхнем 
миоцене и плиоцене Северной Америки Rhynchotherium, у которого длин
ный нижний бивень был отвернут книзу, несколько напоминая Dina- 
thc.rmm. Другая интересная специализация наблюдается у Amebelodon 
332



(рис. 325 О) из плиоцена Америки и у РШуЪеШоп (рис. 325 F) из миоцена 
Кавказа и плиоцена Азии; у этих форм нижняя челюсть и ее симфизис 
были длиннее, чем даже у примитивных буномзастодонтов; бивни у них 
были расширены в огромную «лопату».

В то время как Phiomia имела трехлопастные зубы, строение которых 
развивалось в сторону усложнения, у ее современника Palaeomastodon со
хранились довольно простые, как у тапира, двулопастные коренные зубы. 
Этот род дал начало линии масто
донтов, у которых зубы удержива
ли простое строение, имея всегда 
низкие коронки с простыми греб
нями и без цемента. Такие формы 
встречаются в миоцене (Mastodon ta- 
piroides) И плирцене (Mastodon Ъог- 
soni) Евразии, хотя и реже, чем б у- 
номастодонты; конечной формой 
был собственно мастодонт — Masto
don (рис. 326 А, 329 И 330), кото
рый продолжал существовать в 
плейстоцене и, вероятно, жил еще 
несколько тысяч лет тому назад, 
на что указывают скелеты, часто встречаемые в послеледниковых болотах. 
У этих форм череп изменялся, очевидно, аналогично черепу буяолофодон- 
тов; так, американский мастодонт имел не более чем рудимент нижнего 
резца на короткой челюсти; череп был высокий и короткий; на нем были 
огромные верхние бивни, изогнутые по направлению вверх и наружу, на 
каждой половине челюсти никогда не было одновременно более двух зубов.

Р и с . 329. П е р е д н я я  и  з а д н я я  н о ги  а м ер и к ан  
ск о го  M a s t o d o n . (По У орену.)

Р и с . 330. А лгерпканский  п лей сто ц ен о в ы й  M a s io d o n .  Д л и н а — около 3  * .  (По Хэю.)

Слоны. Семейство Elephantidae, в которое входят и ныне живущие 
формы, легко отличимы от большинства мастодонтов своей более высокой, 
короткой головой, огромными загнутыми кверху верхними бивнями, корот
кой, лишенной бивней, нижней челюстью, а в особенности своими щечными 
зубами с их высокими, покрытыми цементом, рядами многочисленных пла
стинок и своеобразным способом замещения этих зубов. Слоны не являются 
потомками какого-либо из хорошо известных типов мастодонтов и, как 
видно, имеют длинную самостоятельную историю. Родиной этой группы 
была, повидимому, Азия, и самые древние типы слонов были найдены 
в Индии в верхнем миоцене и плиоцене (в спваликских слоях). У Stego- 
don, из плиоцена и нижнего плейстоцена Азин, череп был несколько длин-
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нее, чем у настоящих слонов, а зубы (рис. 326 С), хотя все еще с низкой 
коронкой, имели иногда до четырнадцати простых гребней с некоторыми 
признаками цемента. Все еще имелись рудименты постоянных лредкорен- 
ных зубов, которых у позднейших слонов уже нет, но способ последователь
ного замещения зубов изменился: на одной половине челюсти одновременно 
присутствовало не более двух зубов. Далее, в области нижнечелюстного 
симгЬизиса образовался подбородок, где были только очень маленькие ру
дименты низших бивней; верхние же бивни были длинные и несколько 
спирально изогнутые.

К концу плиоцена в Южной Азии и .в Европе появились первые из ' 
типичных слонов с короткой головой, с лишенными бивней нижними 
челюстями и высококоронковыми, покрытыми цементом, зубами; в плейсто
цене на всех северных материках в изобилии встречались различные типы 
слонов, обычно называемые «мамонтами». Все эти формы часто включаются 
в род Elephas, понимаемый в широком смысле; но новейшие" исследователи 
предпочитают делить эту группу на несколько отдельных родов. Близким 
к корню этой группы, как видно, был род ArchidisJcodon, со сравнительно 
низкокоронковыми и широкими зубами, с первоначально небольшим коли
чеством гребней (у более древних типов максимально от десяти до четыр
надцати). ArchidisJcodon planifrons из верхнего плиоцена Азии является 
одним из древнейших и наиболее примитивных слонов. ArchidisJcodon meri- 
dionalis — южный мамонт — был примитивным типом, обычным в Среди- 
земноморьи в плейстоценовое время. ArchidisJcodon imperatoi—  мамонт из 
плейстоцена южной части Северной Америки — был крупным и в некото
рой степени прогрессивным представителем этой группы; к нему близок 
Parelephas, обычно называемый «колумбийским мамонтом» — форма, харак
терная для умеренной зоны Северной Америки. У этих американских архи- 
дискодонтов число гребней на коренных зубах весьма значительно возра
стало и достигало тридцати в последних коренных зубах колумбийского 
мамонта, представляя, таким образом, аналогию зубам шерстистых ма
монтов. **

Другой тип слонов представляют формы, которые имели высококоронко
вые узкие зубы с более тонкими, листовидными зубными пластинками, ко
личество которых максимально достигает двадцати семи. Нынешний индий
ский слон — Elephas, — в узком смысле, является формой, продолжающей 
существовать в области, которая, по всей вероятности, является первона
чальной родиной ЭТОЙ группы. Mammonteus primigenius (рис. 325 D, 
326 D) — шерстистый мамонт — был формой, приспособленной к холодным 
климатам, обычной на протяжении всего плейстоцена в северных частях 
Евразии и Северной Америки. Он известен не только по остаткам скелета, 
но также и по множеству рисунков, сделанных на стенах пещеры палеоли
тическим человеком, и по целым трупам, выкопанным из мерзлой почвы 
сибирских тундр. [Исключительно ценная находка замечательно хорошо 
сохранившегося трупа мамонта была сделана в Березовке, в северо-восточ
ной Сибири, за полярным кругом. Этот труп был вывезен в 1901 г.; в зооло
гическом музее Академии наук СССР хранятся чучело, скелет и мягкие 
части этого мамонта.]

Третья группа слонов имела узкие, но довольно низкокоронковые корен
ные зубы с сравнительно небольшим количеством гребней, которые при 
истирании приобретали ромбоидальную форму. Palaeoloxodon anliquus — 
«древний слон» с прямыми бивнями — был обитателем Южной Европы и 
Северной Африки в плейстоцене. Некоторые экземпляры достигали в пле
чах высоты в 4,3 м; карликовые расы этих форм — в некоторых случаях не 
крупнее свиньи — были найдены в ископаемом состоянии на средиземно- 
морских островах. От этой ветви произошел ныне живущий африканский 
СЛОН —  Loxodonta africana.

Сирены. Отряд Sirenia — сирены — включает наиболее аберрантных 
(отклоняющихся от главной линии) полукопытных. Эти формы — ламан
тины и дюгони, или морские коровы — ни в какой мере не являются ко
38 4  )



пытными, это — чисто водные животные, встречающиеся в различных ча
стях света у морских берегов и в устьях рек. Волосяной покров у ныне жи
вущих сирен редуцирован, кожа почти голая и грубая. Тело приобрело 
торпедообразную форму, характерную для многих водных позвоночных без 
определенно выраженной шеи и с расширенным в стороны хвостом (гори
зонтальным плавником). У них, так же как и у форм многих других 
групп, передние конечности превращены в плавники, а рудиментарные зад
ние конечности и таз на поверхности тела совсем не видны. Характер
ным признаком скелета у представителей семейства ламантинов является 
компактное строение значительной части костяка — p a c h y o s to & is г, — на
блюдаемое и у некоторых других водных позвоночных {например у мезо
завров).

Головной мозг, а следовательно, и полость черепа — небольшие. Только 
в одном случае, у одной ныне живущей формы, развита заднеглазничная 
дуга. Ргaemaxillae образует длинный «клюв», обычно отогнутый книзу, 
с ноздрями, расположенными наверху и отодвинутыми далеко назад; носо
вые кости ( n a s a l i a )  — рудиментарные. Нижняя челюсть массивная, с длин
ным симфизисом впереди.

Особенность позвоночного столба заключается в том, что число коротких 
шейных позвонков варьирует от шести до восьми; подобное колебание числа 
шейных позвонков среди всех прочих групп млекопитающих наблюдается 
еще только у грызунов. Короткие передние конечности превратились в пла
вники, но изменения не так велики, как у китов, так как у представителей 
описываемого здесь отряда все еще сохраняется значительная свобода дви
жения в локтевом сочленении, в запястья и в пальцах. Однако, карпальные 
элементы в значительной степени срастаются между собой. Первый палец 
кисти — редуцированный; остальные пальцы могут иметь только по две 
фаланги, но иногда количество этих последних возрастает до четырех. 
У ныне живущих форм таз (рис. 331 В) представляет собою единую пла
стинку или палочку без подразделений на отдельные элементы и без кост
ного соединения с крестцовым ребром. От задних конечностей в некоторых 
случаях не остается ничего, в- других же — сохраняется крошечный руди
мент бедренной кости.

Подобно своим родичам — наземным полукопытным — и в  противополож
ность другим водным млекопитающим, морские коровы — исключительно 
травоядные животные. Озубление у ныне живущих форм весьма специали
зированное и редуцированное в своей передней части. Дюгони имеют только 
одну пару верхних резцов, развитых в виде бивней, а ламантины во взро
слом состоянии совсем не имеют передних зубов; у обоих типов роговые пла
стинки заменяют орган, захватывающий пищу. Задние зубы ламантинов 
имеют по два поперечных гребня, аналогично примитивным хоботным.

Примитивные сирены. Остатки морских коров нередко встречаются 
в эоценовых отложениях Египта. Хотя этот факт и говорит в пользу их 
африканского происхождения, но их расселение началось, несомненно, очень 
давно, так как даже на острове Ямайка была найдена одна эоценовая си
рена. Типичным представителем древних сирен является Е other aides 
(рис. 332) из Северной Америки. На принадлежность этого животного к от
ряду сирен указывают: удлиненная морда (в данном случае почти прямая 
и без изгиба книзу, как у дюгоней), несколько увеличенные резцы, нали
чие двух гребней на коренных зубах и начавшееся развитие «пахиосто- 
зиса» У

Но E o t h e r e i d . e s  был во многих отношениях гораздо примитивнее ныне жи
вущих морских коров и стоял гораздо ближе к наземным предкам сирен. 
У него сохранялся весь характерный для примитивных плацентарных ком- 1

1 „П ахиостози с* , п р и н и м аем ы й  к ак  п р и зн ак , х ар ак тер и зу ю щ и й  те  п ли  и н ы е  ф орм ы  
(н ап р и м ер  си р ен ), отню дь н е л ь з я  о то ж д е с т в л я т ь  с  п ах и о сто зи ео м  в со б ств ен н о м  с м ы сл е , — 
с б о л езн ен н ы м  п ер ер о ж д ен и ем  костной  т к а н и , н аб л ю д аем ы м  и н о г д а  у  ч е л о в е к а  и 
у  ж и в о тн ы х . См. п р и м еч ан и е  к  етр . 128. Л . Д .
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плект из сорока четырех зубов. Ноздри лежали все еще на близком рас
стоянии от переднего конца морды; носовые и слезные кости, рудиментар
ные у более новых сирен, у него еще не были редуцированы. Таз был раз
вит довольно хорошо (рис. 331 А), а задние конечности, повидимому, сохра
нялись полностью и еще функционировали, хотя они были маленькие.

Дюгони. Дюгонь (Halicore или Dugong) — «морская дева» Красного моря 
и Индийского океана — является единственной нынешней формой группы, 
представители которой были весьма обычными животными в течение всего

третичного периода. У них был массивный «клюв», отогнутый книзу над 
мощной нижней челюстью. От передних зубов, большинство которых за
менено толстой роговой растирающей подушкой, остались только руди
менты, если не считать бивнеобразных верхних резцов. Предкоренные зубы 
слабо развиты, а постоянные предкоренные совсем не развиваются; корен
ные же зубы — крупные, со складчатой поверхностью и с большим количе
ством бунодонтных бугров — поверхностно сходны с зубами свиней и буно- 
мастодонтов:

Р и с . 333. Halitherium, о л и г о ц е н о в ы й  п р е д с т а в и т е л ь  о т р я д а  бггета. Д л и н а  — около 
.  2,75 м . (По Ш т р о м е р у , у п р о щ ен о .)

Дюгоневые признаки намечаются уже у некоторых эоценовых сирен, 
например у Eosiren. «Клюв» у них уже немного отогнут книзу; сохранялся 
почти полный комплект зубов, но первые резцы несколько увеличились; 
количество бугорков на коренных зубах уже возрастало, а промежуточные 
зубы уже значительно уменьшились. В более молодых третичных отложе
ниях, особенно в Европе, было найдено много форм, ведущих к нынешнему 
типу. Некоторые из них хорошо известны: например Halitherium (рис. 333) 
из олигоцена и нижнего миоцена, Metaxytherium и Miosiren (рис. 3 2 2  О) из 
333

Р и с . 331. Т а зо в ы й  
п о я с : А  —  E o t h e -
r o id e s ,  д р е в н е го  
п р е д с т а в и т е л я  о т 
р я д а  S ir e n i a ;  В  —  
с о в р е м е н н о го  D u 
g o n g . (По А белю .)

Р и с . 332. Р е с т а в р а ц и я  ч е р е п а  E o t h e r o i -  
d es, п р и м и ти в н о го  эо ц ен о в о го  п р е д 
с т а в и т е л я  о т р я д а  S ir e n ia ;  о р и ги н а л  
и м еет  в  д л и н у  о к о л о  31 см . (По д а н 

н ы м  А б е л я  и  Э н д р ью са.)



верхнего миоцена и плиоценовый Felsinotherium. У них некоторое время 
существовал нижнерезцовый бивень, который в конце концов исчез 
вместе с менее крупными передними зубами. «Клюв» был отогнут книзу, 
как у дюгоня, таз был редуцирован, а задние конечности все уменьшались 
и исчезли. В течение большей части третичного периода развились раз
личные боковые линии этого семейства; из этих последних наиболее уди
вительной, по всей вероятности, была линия, закончившаяся стеллеровой 
морской коровой — Rhytina, найденной русскими в Беринговом море и 
уничтоженной ими около ста лет назад. У нее исчезли оба бивня и 
весь- ряд щечных зубов, взамен этих зубов развились растирающие пла
стинки.

Ламантины. Другую современную группу представляют ламантины с ро
дом Manatus, населяющие атлантическое побережье Африки и Америки. 
Клюв у этих животных хотя и длинный, но не изогнутый. Исчезли все 
передние зубы. Своеобразны щечные зубы. Каждый из них в отдельности 
имеет простое строение с двумя поперечными лофами, но количество зубов 
на каждой половине челюсти возросло до двадцати и даже более; из них 
функционируют одновременно примерно пять или шесть. Способ смены зу
бов— весьма своеобразный: зубы образуются в задней части челюсти и 
продвигаются вперед, функционируют до изнашивания и ис
чезают на переднем конце зубного ряда. Такой тип смены 
зубов напоминает смену зубов у более новых мастодонтов и 
у слонов. История ламантинов почти не известна.

Desmostylus. У нас мало сведений из истории морских 
млекопитающих Тихого океана. В миоценовое время наряду 
с настоящим дюгонем существовало вдоль обоих берегов се
верной части Тихого океана весьма своеобразное морское 
животное — Desmostylus, который может быть отнесен к си
ренам лишь условно; истинное таксономическое положение 
этого животного сомнительно. Череп во многих отношениях, 
несомненно, отличается от черепа морокой коровы; так, носо
вые отверстия находились (с хорошо развитыми носовыми 
костями) на конце морды, в нижней челюсти был резцо
вый бивень, а в верхней — клыковый. Своеобразное строе
ние имели щечные зубы (рис. 334). Крупные задние зубы 
состояли из большого количества неправильно расположен
ных бугорков, развитых в виде плотно приставленных друг 
к другу цилиндров. Скуловая дуга была также совсем- не 
похожа на скуловую дугу настоящих сирен; скуловая кость 
была очень маленькой, а верхнечелюстная тянулась далеко 
назад по направлению к челюстному сочленению. Высказывалось предпо
ложение, что это животное было своеобразным морским однбпроходным, 
причем это предположение основывалось главным образом на том, что 
зубы были у этого животного несколько похожи на эмбриональные зубы 
австралийского утконоса, скуловая кость которого тоже мала. Однако 
многобугорчатые зубы несколько сходного типа были найдены у других 
ископаемых морских коров и у некоторых представителей других групп 
млекопитающих, а скуловая кость редуцирована у некоторых других мле
копитающих (но не у сирен). Возможно, что эта форма была' древней 
ветвью примитивного ствола сирен.

Мы видим, что древние сирены происходят, несомненно, от наземных 
форм, а тот факт, что очень много остатков их было найдено в Египте, гово
рит в пользу того, что эти животные впервые появились в Африке. Прими
тивное полное оз.убление, с крупными резцами и с несущими поперечные 
лофы коренными зубами, напоминает озубление древних слонов; в то же 
время многие детали в строении черепа вполне заслуживают сравнения с со
ответствующими признаками слонов и даманов. Дальнейшее эволюцион
ное развитие групп рассматриваемого отряда также сходно в некоторых 
отношениях с эволюционными изменениями, наблюдаемыми у хоботных

22 Зак. 844. — А. Ш. Р о м е р .  Палеонтология позвоночных 337

Рис. 334. В и д  
с ж ев ател ьн о й  
п о вер х н о сти  и с 
боковой сто р о 
н ы  к о р е н н о го  
зу б а  св о е о б р а з
ной м и о ц е н о ’ 
вой  си р ен ы  D e s  
m o s t y lv s  (Х 7 з)-  
(По М атсум ото .)



(развитие единственной пары резцовых бивней, образование полибунодонт- 
ного типа щечных зубов, а также смена зубов у ламантина, по существу 
сходная со сменой зубов новейших слонов).

В конечном результате изучение различных групп, рассмотренных в этой 
главе, подтверждает кажущееся странным предположение о родственных 
отношениях между разнообразными формами полукопытных. Но хотя древ
ние египетские ископаемые Subungulata, повидимому, близки к общему 
типу, от которого произошли полукопытные, уже в то время даманы, хобот
ные и сирены представляют собою самостоятельные группы. Общий предок 
всех отрядов полукопытных может быть найден лишь тогда, когда в Африке 
будут открыты очень древние нижнетретичные отложения с остатками соот
ветствующих форм.



Г Л А В А  XX

НЕПОЛНОЗУБЫЕ

Под названием неполнозубых прежде объединяли разнообразные формы, 
существующие в тропических областях Старого и Нового Света: древесных 
ленивцев, броненосцев и муравьедов Южной Америки, трубкозубов Африки 
и панголинов Африки и Южной Азии. Это было искусственное объедине
ние различных групп, основанное в значительной степени на характере озу- 
бления. Некоторые из них, как, например, панголины и американские му
равьеды, — беззубые, у других озубление почти ограничивается щечной 
областью, и зубы лишены эмалевого покрова, имеющегося у млекопитающих.

Но многие из «неполнозубых» питаются муравьями и термитами, а у та
ких форм редукция или исчезновение зубов является, несомненно, приспо
соблением к данному способу питания и не может служить доказательством 
их родственных взаимоотношений: мы видели, что аналогичный образ жизни 
сумчатого «земляного волка», питающегося муравьями, и однопроходной 
ехидны обусловливает аналогичную же редукцию зубов. Исследования по
следнего времени показали, что трубкозуб не имеет никакого отношения 
к остальным «неполнозубым». Особое положение занимают также и панго
лины: у них очень мало общего с другими формами, если не считать при
способлений к питанию муравьями.

Настоящие неполнозубые. Иную картину представляют остальные ны
нешние «неполнозубые,». Сюда относятся южноамериканские муравьеды, 
броненосцы и древесные ленивцы, а также и вымершие панцырные глип
тодонты и гигантские наземные ленивцы; все эти тропические типы Нового 
Света по своему внешнему виду чрезвычайно сильно отличаются друг от 
друга, но в своем внутреннем строении они имеют много признаков, указы
вающих на то, что эти формы, столь отличающиеся друг от друга по своему 
облику, в действительности составляют одну естественную группу и что их 
можно объединить в отряд E d e n ta ta  (неполнозубых).

Замечательным признаком, общим для всех нынешних и для большин
ства ископаемых представителей группы, но отсутствующим у всех осталь
ных млекопитающих, является присутствие дополнительных сочленений 
между следующими одна за другой дугами задндх грудных позвонков, 
в дополнение к обычным сочленовным отросткам (zygapopbyses, рис. 335 С ). 
Кроме сирен, еще только в этой группе встречаются отклонения от нормаль
ного для млекопитающих числа шейных позвонков: их может быть от шести 
до девяти. Возможно и срастание шейных позвонков.

Скелет конечностей южноамериканских неполнозубых имеет много свое
образных признаков. В плечевом поясе акромион и коракоидный отросток 
обычно гораздо более развиты, чем у других плацентарных. Седалищная 
кость соединяется с проксимальными хвостовыми позвонками, и образуется 
характерный удлиненный крестец (рис. 335 В). Обычно кости конечностей 
короткие, массивные, с мощными мускульными отростками. Лучевая и лок
тевая кости остаются самостоятельными, но большая и малая берцовые 
кости срастаются у броненосцев и у «наземных ленивцев». Часто когти 
чрезвычайно сильно развиты, и представители некоторых групп ходят на 
наружной, тыльной стороне кисти.
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Характерна черепная область. Головной мозг — маленький и примитив
ного типа строения; мозговая коробка представляет собою длинную цилин
дрическую трубку. P ra e m a x il la  обычно редуцирована, хотя иногда имеется 
еще дополнительная предносовая кость, укрепляющая лицевую часть че
репа. Нёбо удлиненное и иногда даже образует мост между птеригоидами. 
У всех настоящих неполнозубых, за исключением броненосцев и некоторых 
глиптодонтов, скуловая дуга неполная, а скуловая кость на своем конце 
часто образует крыловидное расширение, не достигая, однако, чешуйчатой 
кости.

Только муравьеды совершенно утратили зубы. Но обычно зубы отсут
ствуют в передней части рта, а у щечных зубов корни не образуются и 
зубы не покрыты эмалью.

У многих представителей отряда наблюдается развитие в коже защит
ного панцыря. У броненосцев и у вымерших глиптодонтов мы видим кост
ную броню, покрытую роговыми чешуями. У древесных ленивцев и му
равьедов в коже нет никаких костей, но у некоторых вымерших наземных 
ленивцев кожа была укреплена многочисленными маленькими костными 
узелками, помещавшимися в толстом наружном слое.

Еле. 335- Mylodon. А  — лопатка. Виден мост, идущий от акромиона 
к коракоиду. В  — область таза. Видно разрастание седалищной кости 
(£s) кверху на соединение с крестцом (s). г — ребра; с — хвостовые 
позвонки. С — задний грудной позвонок, на котором видны, кроме 
нормальных зиганофиз (z ), „ксенартральные" (х) сочленения; слева — 
вид с передней стороны; справа — вид с задней стороны. (Г.о Стоку.)

Центром эволюционного развития этих форм является, несомненно, 
Южная Америка, представляющая в настоящее время область обитания 
почти всех представителей группы. Наземные ленивцы, глиптодонты и 
броненосцы известны в ископаемом состоянии в верхнем кайнозое Соеди
ненных Штатов, но, по общепринятому мнению, эти формы иммигриро
вали туда с юга. Весьма вероятно, что родоначальные неполнозубые про
никли в Южную Америку, так же как и своеобразные южноамериканские 
копытные, в самом начале века млекопитающих и что там они в условиях 
обособленности от всего остального мира самостоятельно развивались в те
чение большей части третичного периода.

Palaeanodonta. Если предположить, что неполнозубые, подобно Notoun- 
gulata, достигли Южной Америки через Северную Америку, то можно ду
мать, что нижнетретичные отложения этой последней должны содержать 
какие-нибудь остатки животных этой группы. И, действительно, от верхнего 
палеоцена до среднего эоцена мы встречаем два североамериканских рода — 
Palaeanodon и Metacheiromys (рис. 336), которые представляют, повидимому, 
примитивный ствол неполнозубых.

Эти формы были во* многих отношениях гораздо более примитивными, 
чем какая-либо форма из более новых южноамериканских неполнозубых. 
У них не было никаких признаков присутствия кожного панцыря, а череп 
и позвоночный столб были примитивными по своему строению. Но конеч
ности во многих отношениях представляли, повидимому, переход от конеч
ностей примитивных плацентарных к типичным конечностям неполнозу
бых и по своему строению они приближались к массивным, неуклюжим 
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конечностям Edentata. На передних ногах у них имелись длинные, сжатые 
с боков, когти, а на задних ногах когти были несколько короче и шире и 
наблюдается даже начавшееся уже выворачивание кисти.

Зубы имели много признаков, существование которых можно предпола
гать у родоначальных неполнозубых: так, резцы, за исключением обычного 
маленького нижнего, исчезли, щечные зубы представляли не более чем «ко
лышки», а эмалевый покров почти совсем утрачен. Были, однако, и неко
торые признаки специализации. Клыки были мощными режущими орга
нами. В то время как у более древнего Palaeanodon все еще имелись четыре 
щечных зуба, у Metacheiromys они совершенно исчезли и, быть может, 
функционально заменялись роговыми подушками.

Снабженные когтями конечности и своеобразный зубной аппарат наво
дят на мысль, что эти животные питались мелкими наземными беспозво
ночными, разрывали землю в поисках личинок, насекомых и червей так 
же, как это делают нынешние броненосцы.

Эти североамериканские рода по большинству своих характерных при
знаков, повидимому, представляют тот родоначальный тип неполнозубых, 
от которого произошли южноамериканские формы. Однако, жили они, не-

Рис. 336. Metacheiromys, небольшое эоценовоэ неполнозубое. Длина — около 46 см.
(По Симпсону.)

сомненно, слишком поздно, для того, чтобы быть настоящими предками 
южноамериканских неполнозубых, так как ко времени появления этих се
вероамериканских форм Южная Америка, повидимому, была уже обосо
блена. Они погибли вследствие конкуренции с многочисленными другими 
отрядами, тогда уже появившимися в Северной Америке. Из их дальней
шей истории неизвестно ничего, за исключением единственного черепа, най
денного в олигоцене и принадлежащего, возможно, какому-то представителю 
этой группы; повидимому, они вскоре исчезли.

Xenarthra. Продолжения истории эволюционного развития неполнозу
бых можно искать в Южной Америке. Там неполнозубые представлены уже 
в самых древних из всех' известных нам эоценовых отложений. Хотя 
остатки древнейших форм представляют обломки, все же вероятно, что эти 
формы имели многие признаки, отсутствующие у Palaeanodonta, но харак-1 
терные для позднейших групп, в частности — дополнительные сочленения 
позвонков, соединение седалищной кости с позвоночным столбом и свое
образный тип черепа. На основании присутствия всех этих общих призна
ков, все более новые типы могут быть объединены в подотряд Xenarthra, 
который мы противополагаем более примитивным древним североамерикан
ским формам.

Среди Xenarthra развилось пять отдельных типов, которые могут быть 
распределены между двумя инфраотрядами. Одна группа Loricata (панцыр- 
ные) включает «броненосные» формы — ныне живущих бропеиосцев и вы
мерших глиптодонтов; другая группа, которая может быть названной Ptiosa 
(шерстистые), включает муравьедов, древесных ленивцев п вымерших на
земных ленивцев — покрытые шерстью беспанцырные формы.

Loricata. Из признаков, которое объединяют броненосцев и вымерших 
глиптодонтов, наиболее бросается в глаза сильное развитие кожного паи- 
цыря. Многочисленные кожные пластинки, покрытые роговыми щитками,
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образуют защитную броню туловища; пластинки могут развиваться также 
на голове и хвосте. Зубы, могут быть многочисленнее, чем у ленивцев; 
всегда присутствуют не менее семи щечных зубов, часто их бывает больше. 
Скуловая дуга обычно полная Позвонки, находящиеся под броней, нередко 
срастаются, а из шейных позвонков — по крайней мере некоторые сра
стаются между собою.

У броненосцев, составляющих семейство P a s j i p od id a e ,  панцырь никогда 
не превращается ов один сплошной щит, как у глиптодонтов. Вместо этого 
костные пластинки обычно образуют над плечевым поясом и над тазом 
сплошные щитки, между которыми имеются подвижные поперечные по
лосы. Под тазовыми пластинками имеется длинный массивный крестец, 
а сросшиеся шейные позвонки лежат под плечевым щитком. Щечные зубы

Рис. 337. Череда неполнозубых. А — Proeutatvs, миОЦ“Н''вый броненосец. Дли
на черепа-— около 13 см. В  — Mylodon,  „наземный" ленивец. Длина черепа — око
ло 50 еле. С— Glyptodon. Длина черепа — около 28 см. Сверху посредине помещен 
зуб глиптодонта Ĝlyptodon). (А — по Скотту, В  — по Стоку, С— по Вурмейстеру.)

этих питающихся насекомыми и падалью животных представляют простые 
«колышки» (шпеньки), причем на каждой половине челюсти их обычно 
имеется от восьми до десяти. Таким образом, здесь наблюдается увеличе
ние нормального для плацентарных числа, которое у. одной ныне живущей 
формы достигает двадцати пяти.

Эти панцырные формы, на первый взгляд, могут показаться весьма 
своеобразными. Но любопытно, что они являются самыми древними из из
вестных нам неполнозубых Южной Америки; они являются единственными 
типами, представленными в верхнеэоценовых пластах этого материка. 
Кроме того, особенности строения палеанодонтов, повидимому, связывают их 
более непосредственно с броненосцами, чем с другими неполнозубыми. Та
ким образом, вероятно, что броненосцы представляют главный ствол Хепаг- 
thra. Эоценовые формы изучены мало,—  найдены лишь отдельные пла
стинки. К миоцену броненосцы, например Proewtatus (рис. 337 А, 338 А) и 
Stegotherium, были многочисленны и разнообразны. После того как Север
ная и Южная Америка вновь соединились, броненосцы вновь распростра
нились к северу, достигнув в плейстоцене области, прилегающей к север
ной части Мексиканского залива; одна форма еще продолжает существовать 
в южном Тексасе. В плейстоцене обоих материков встречаются вымершие 
гигантские броненосцы, один из которых был величиной с носорога.

Вымершие глиптодонты (Glyptodon, риб. 337 С, 339; Panochlhue, рис. 338 Б , 
и другие) были группой, родственной броненосцам; подобно этим послед-
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тшм, глиптодонты имели защитный панцырь, но иного типа. Первоначально 
костные пластинки на спине были, быть может, расположены поперечными 
рядами, как у примитивных броненосцев. Но у типичных глиптодонтов вся

Ряс. В38. Конечности неполнозубых: наверху — minus, внизу — pes. А  —  
Proeutattis, миоценовый броненосец. В  — Panochthvs, плейстоценовый глип
тодонт. С — Hapalops, примитивный миоценовый „наземный" ленпвец. D — 
плейстоценовые „наземные" ленивцы: кисть Mylodon, сгона Nothrotherium.

(А, С— по Скотту, В  — по Бурмейстеру, D  — но Стоку.)

масса костных пластинок срасталась в сплошной черепахообразный пан
цырь, представляющий мозаику из бесчисленных .маленьких многоуголь
ных пластинок. Широко развитое явление сращения позвонков находилось

в связи, главным образом, с необходимостью поддержки щита. Срослось 
большинство шейных; позвонков, за исключением первого; в одно сплошное 
образование срослось, далее, большинство грудных позвонков; последние

343



грудные, поясничные и крестцовые срослись между собою и соединялись 
с задней частью панцыря. Хвост был покрыт чехлом из панцирных пла
стинок, иногда имевших заостренные отростки. Подобно броненосцам, эти 
формы были обычно пятипалыми животными и имели когти, но пальцы 
были короткие и толстые, а когти на них были широкие и довольно ко
пытообразные.

Морда и нижняя челюсть были чрезвычайно высокие. Из всех неполно
зубых только у этих форм имелась заднеглазничная дуга (глазница была 
замкнутая), а скуловая дуга имела длинный нисходящий отросток jugale. 
Б противоположность большинству остальных неполнозубых, они не имели 
ключицы. Число зубов, правда, было не более восьми, но в типич
ных случаях они имели очень высокую коронку, а некоторые из них, если 
не все, имели своеобразную трехлопастную форму аналогично некоторым 
крысообразным грызунам.

Представляется‘несомненным, что глиптодонты произошли от примитив
ных броненосцев. Они впервые появились в олигоцене и были хорошо 
представлены в миоцене Южной Америки. Эти более древние формы были

Рис. 339'. Hapalops, „наземный ленивец" из миоцена Патагонии. 
( Х 7 А  (По Скотту.)

малы в сравнении с позже появившимися членами рассматриваемой 
группы, но они были уже крупнее большинства современных им броненос
цев. У них было еще много примитивных признаков, которые сближали их 
с броненосцами, например сравнительно длинный череп, низкие коронки 
зубов и устойчиво примитивное расположение некоторых передних пласти
нок более или менее поперечными рядами. К плиоцену формы описываемой 
группы достигли большой величины и характерного для глиптодонтов 
строения. Эти огромные панцырные формы еще в раннюю эпоху своей 
истории переселились на север, и один род достиг Тексаса еще до оконча
ния плиоцена. В плейстоцене глиптодонты были многочисленны на тер
ритории от Флориды до Аргентины. Однако, подобно большинству крупных 
наземных млекопитающих Западного полушария, вся группа глиптодонтов 
совершенно вымерла к концу плейстоцена.

Ныне живущие „волосатые" (покрытые шерстью) неполнозубые. Осталь
ные южноамериканские неполнозубые могут быть объединены в надсемеГг- 
ство Pilosa\ это название указывает на имеющийся' у этих животных воло
сяной покров и на отсутствие брони. Скуловая дуга всегда неполная, хотя 
скуловая кость обычно сильно расширяется кзади. Никогда не бывает бо
лее четырех-пяти простых щечных зубов. К числу характерных особенно
стей скелета можно отнести тот факт, что расширенный акромион продол
жается вперед на соединение с коракоидной областью (рис. 335 А). 
В состав этой группы входят муравьеды и древесные ленивцы,- живущие 
в тропических лесах Южной Америки, а также вымершие ленивцы-тяжело- 
ходы.

Муравьевы. Myrmccophaga и ее родичи имеют некоторые черты спе
циализации, которые представляются лишь естественным следствием насе
ем



комоядкого образа жизни палеанодонтов. На передних ногах развиты боль
шие когти {особенно на среднем пальце), которыми животные разрывают 
гнезда термитов; боковые пальцы редуцированы. Вследствие присутствия 
этих больших роющих органов, стопа уже не может плоско прилегать к по
верхности почвы, и тяжесть тела выдерживает подушка на наружной сто
роне суставов, причем пальцы вывернуты внутрь. Когти задней ноги: 
меньше, и у более примитивных форм нога является стопоходящей.

По своему посткраниальному скелету муравьеды, быть может, близки 
к предкам остальных групп неполнозубых; но с высокой степенью специа
лизации в сторону питания термитами связаны значительные изменения 
в области головы. Имеется очень длинное трубковидное рыло с подвижным, 
высовывающимся хлыстовидным языком; челюсти слабые. Из всех настоя
щих неполнозубых только эти формы совершенно утратили зубы.

Современные древесные ленивцы Южной Америки входят в состав се
мейства Bradypodidae. Это — весьма любопытные животные. Сюда относятся 
небольшие древесные ночные формы; их серая шерсть нередко имеет зеле
ный оттенок из-за растущих на ней лишайников. Они очень малоподвижны 
и неуклюжи; значительную часть времени они проводят, вися вверх ногами 
на ветках, за которые они держатся своими длинными изогнутыми когтями; 
этих последних бывает два или три на каждой ноге. Передние ноги длин
нее задних; тело — вытянутое в длину, а хвост рудиментарный. Эти формы,, 
питающиеся листьями, имеют лишь четыре-пять цилиндрических щечных 
зубов, один из которых, находящийся впереди, быть может, представляет 
собою клык. Лицевая область черепа очень коротка; имеется лишь крошеч
ная p r a e m a x i l l a .  Скуловая кость сзади имеет отвороченный конец.

Мы ничего не знаем из истории муравьедов и древесных ленивцев, если 
не считать одного черепа, найденного в плейстоцене; впрочем, нельзя было 
бы рассчитывать найти остатки этих лесных форм в отложениях, развитых, 
на аргентинских равнинах, где было найдено большинство более древних 
американских ископаемых. Но даже, несмотря на отсутствие окаменелостей, 
есть возможность получить некоторое представление о характере той при
митивной группы Pilosa, от которой произошли эти два типа неполнозубых. 
Весьма вероятно, что этот предок был более или менее всеядным (что на
блюдается теперь и у броненосцев), а озубление его состояло из небольшого- 
числа шпеньковидных зубов, череп же был умеренной длины. Этот предок, 
надо полагать, должен был быть роющей наземной формой с длинными ког
тями, по пропорциям тела и по положению ног близкой к наземным мура
вьедам. От этого типа муравьеды отклонились главным образом по тем осо
бенностям строения черепа, которые связаны с их способом питания, а дре
весные ленивцы — по тем изменениям тела, которые связаны с их специа
лизацией в сторону древесного образа жизни.

К такому гипотетическому примитивному предку очень близко подхо
дят по своему строению некоторые из более примитивных наземных ле
нивцев.

Наземные ленивцы (тяжелоходы). Крупные и многочисленные формы, 
этой группы из плейстоцена Северной и Южной Америки относятся к числу 
самых интересных ископаемых млекопитающих. Большинство этих форм: 
входит в семейство Megatlieriidae, представители которого известны уже из- 
олигоцена Южной Америки. Древнейшие формы изучены слабо. Но сравни
тельно примитивные и небольшие тяжелоходы миоценового времени из
вестны по хорошо сохранившемуся скелетному материалу. Наилучше изу
ченная форма — Hapalops — имела небольшую (для тяжелохода) величину 
при длине всего лишь около 1,2 м, включая длинный хвост. Тело было 
умеренно вытянутое и довольно стройное. Присутствовал полный ком
плект снабженных когтями пальцев (рис. 338 С). Особенно хорошо были 
развиты когти на передней ноге, которая была вывернута так, что тяжесть 
тела приходилась на наружные суставы, в то время как массивная задняя 
нога была стопоходящей, с направленной назад подпоркой, образованной 
calcaneum. Череп был умеренной длины; тонкие praemaxillae наверху и
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трубкообразный отросток нижней челюсти, повидимому, поддерживали ро
говые «щиплющие» пластинки. В щечной области было пять простых зу
бов наверху и четыре внизу, причем первый был, повидимому, клыком. 
Скуловая дута была неполная, но огромная скуловая кость, которая про
должалась кнаружи и назад в несколько выступов, тесно подходила к пе
реднему концу чешуйчатой кости.

Hapalops был, повидимому, недалек от предковой, корневой группы над- 
семейства Pilosa и во многих отношениях приближался к гипотетическому 
предку описанных выше древесных ленивцев и муравьедов. Возможно, что 
настоящие предковые формы будут когда-нибудь обнаружены среди мало 
известных олигоценовых ленивцев. Однако к миоцену Hapalops и его из
вестные нам современники, повидимому, уже стали наземными травояд
ными животными, настоящими тяжелоходами— предками позднее появив
шихся гигантских форм.

В течение плиоцена и плейстоцена происходило быстрое увеличение 
тела у большинства форм тяжелоходов. Это сопровождалось многими из
менениями в строении тела. В связи с необходимостью поддержания тя
жести тела это последнее становилось гораздо более массивно построенным. 
Эти крупные животные, повидимому, поднимались, как это делает медведь, 
на своих задних ногах, чтобы общипывать листья с ветвей деревьев. Зад
ние ноги, которые в таком положении должны были выдерживать всю тя
жесть тела, были короткие, но чрезвычайно массивные, причем уплощен
ная стопа широкой поверхностью прилегала к земле; передние ноги были 
-более гибкими роющими и хватающими органами (рис. 338 D). Череп (рис. 
337 В) был обычно значительно укорочен против первоначально удлинен
ного типа. Мы упомянем лишь несколько из многочисленных тяжелоходов, 
которые не только в изобилии населяли в верхнем кайнозое Южную Аме
рику, но также были распространены (в плиоцене и плейстоцене) и в Се
верной Америке.

Megalonyx из североамериканского плейстоцена был величиною с быка, 
череп его имел в длину около 0,3 м. Он был, повидимому, почти прямым 
потомком Hapalops и, будучи построен гораздо тяжелее, был похож на эту 
форму по многим признакам, например по сохранению переднего бивневид
ного зуба, который у Megatherium, и Mylodon отсутствует. Однако череп 
был укорочен, и как в передней, так и в задней конечности два наружных 
пальца, которые выдерживали большую часть тяжести, лишились когтей. 
Родичи этой формы, повидимому, обильно населяли область своего обита
ния и совершали значительные миграции: из всех тяжелоходов только они 
достигли в плиоцене Северной Америки, а некоторое число родственных ро
дов было найдено в плейстоценовых отложениях Вест-Индии. Интересным, 
с точки зрения географического распространения, является вопрос, каким 
образом эти формы, величина которых колеблется от размеров кошки до 
размеров медведя, достигли островов Вест-Индии.

Nothrotherium, (рис. 340), живший в плейстоценовое время как в Север
ной, так и в Южной Америке, был небольшой формой, родственной мегало- 
никсу. Он дожил до очень недавнего времени в юго-западной части Соеди
ненных Штатов; в пользу этого говорит не только находка скелета с сохра
нившимися кусками кожи и сухожилий: эта форма, повидимому, была со
временником древнему человеку.

Megatherium, по которому названо семейство, включающее все описан
ные выше формы, населял территорию от Южной Америки до юго-восточ
ной части Соединенных Штатов в плейстоценовое время. Этот крупнейший 
из тяжелоходов достигал величины слона, имея общую длину около 5,5 jk. 
Как череп, так и скелет этого животного имели массивное строение. Сохра
нились полные скелеты; в больших музеях обычно имеются, по крайней 
мере, гипсовые слепки. На задней ноге только один палец — третий — 
имеет коготь.

Второе, позже появившееся семейство тяжелоходов представляют M y lo -  
dontidae. Представители этой группы встречаются в миоцене Южной Аме- 
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ршси, но там они редки. В плейстоцене же Mylodon (рис. 337 Б), который 
был в полтора раза больше мегалоникса, был широко распространен и 
Северной и в Южной Америке. У представителей этого семейства круглые 
косточки, сидящие глубоко в коже, служили, повидимому, для защиты про
тив врагов. Челюсти были слабые и короткие. Передние ноги были до
вольно схожи с передними ногами мегалоникса, но на задней ноге исчез 
внутренний палец. Mylodon жил в юго-западной части Соединенных Шта
тов, повидимому, до недавнего времени, а в Патагонии один экземпляр род
ственной формы (Glossothenum) был, повидимому, загнан в пещеру и убит 
там человеком.

Тяжелоходы были чрезвычайно многочисленны в плейстоцене. Однако 
к концу этого времени .они совершенно исчезли. Причины этого пока не 
установлены. В отличие от южноамериканских копытных, которые исчезли, 
очевидно, при столкновении с прогрессивными соперниками, тяжелоходы 
не только удержали свою территорию, но и совершили успешное вторжение

Рис. 340. Скелет Notlirotlierium, небольшого плейстоценового „пазэмного" 
ленивца. Длина — около 2,3 м. (Из Стока.)

в Северную Америку. Факторы, вызвавшие их вымирание, в настоящее 
время столь же неизвестны, как и причины уничтожения большинства 
других крупных млекопитающих Западного полушария.

Панголины, или ящеры. Так называемые «неполнозубые» Старого 
Света — ящеры и трубкозубы — не могут быть отнесены к отряду Eden
tata; все же мы их рассмотрим здесь.

Панголины или ящеры тропических областей Азии и Африки, состав
ляющие род Manis, являются единственными представителями отряда Pho- 
lidota. Наиболее, заметную особенность этих животных представляют нале
гающие друг на друга роговые чешуйки, которые сплошь покрывают тело. 
Этот покров есть, по всей вероятности, вторичное защитное приспособление 
и не является непосредственно унаследованным от пресмыкающихся пред
ков млекопитающих. О переходом-к питанию муравьями было связано раз
витие многих приспособлений в- черепе, аналогичных соответствующим 
приспособлениям американских термитоедов. Зубы совершенно отсутствуют; 
рыло длинное, нижняя челюсть тонкая, язык длинный. Височная дуга не
полная, а скуловая кость отсутствует. Глаза сильно редуцированы. Хвост 
обычно длинный, иногда хватательного типа (цепкий). Присутствуют все 
пальцы; однако передняя конечность является функционально трехпалой, 
с развитием мощных когтей роющего типа.

Представители современного рода были найдены в плиоцене и плейсто
цене Южной Азии. Отдельные кости из миоцена и олигоцена Европы при
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нимались за принадлежащие животным этой группы, но это весьма сомни
тельно, и мы ничего не знаем о более древней истории ящеров. Нередко 
высказывалось предположение о их родстве с американскими неполнозу
быми, но черты сходства между этими двумя группами явно связаны 
с роющим образом жизни и с питанием муравьями: нет никаких признаков, 
которые указывали бы на связь между панголинами и американскими не
полнозубыми. Возможно, что панголины вполне самостоятельно развились 
от какой-то древней примитивной группы плацентарных млекопитающих.

Трубкогубы. Совершенно изолированное положение занимает также 
трубкозуб, Oryderopus — единственный современный представитель отряда 
Tubulidentata. Это африканское млекопитающее, весьма странного вида, 
питается термитами. У него длинное рыло, маленький рот и длинный

язык, — как и у' других млекопитающих, 
которые едят муравьев; однако челюсти 
редуцированы сравнительно незначи
тельно, а височная дуга, в противополож
ность другим муравьедам, развита хоро
шо. У зародышей1 имеются многочислен
ные зубы, количество которых превы
шает обычное для плацентарных число, 
но у взрослого сохраняется только че
тыре-пять шпеньковидных щечных зу
бов. Зубы лишены эмали, но имеют на
ружный слой цемента; полости пулыгы 
нет, а дентин пронизан многочисленными 
маленькими трубками — признак, кото
рому 'рассматриваемая группа обязана 
своим названием.

Имеется ряд примитивных признаков строения скелета. Однако боль
шая и малая берцовые кости срастаются проксимально, а первый палец 
передней конечности исчез. Ноги — полу стопоходящие; имеются толстые 
«ногти», представляющие нечто среднее между когтями и копытами; они 
помещаются в рассеченных концевых фалангах, сильно напоминая этим не
которых древних хищных.

Ископаемые трубкозубы (рис. 341) жили в плиоценовое время в Евра
зии вместе с предками многих других нынешних африканских форм. В бо
лее древних отложениях Европы найдены лишь немногие сомнительные 
обломки, происходящие из олигоцена и миоцена. Недавно в нижнем эоцене 
Северной Америки были найдены обломочные остатки ТиЪиЫоп, — формы, 
которая показывает возникновение характерной трубчатой структуры зубов 
у трубкозубов. Эта группа имела, повидошому, длинную историю, хотя она 
и не занимала видного места в животном мире. Каково бы ни было проис
хождение этой группы, оно не связывает ее с настоящими неполнозубыми.

Рис. 341. Orycteropus gaudryi, ископае
мый трубкозуб из нижнего плиоцена 
острова Самоса. Передняя часть черепа 
реставрирована. Длина черепа — около 

16 см. (По Эндрыосу.)



Г Л А В А  XXI

КИТООБРАЗНЫЕ

Из всех млекопитающих, которые перешли к водному образу жизни, ки
тообразные, составляющие отряд C e ta c e a ,  являются группой наиболее круп
ной и наиболее важной, а также наилучше приспособленной к существова
нию в воде. Как в отношении структурном, так и в отношении функцио
нальном они решительно отошли от своего прежнего наземного образа 
жизни, а потому они совершенно беспомощны, когда попадают на сушу. От 
их прежнего наземного существования в их жизненных функциях сохрани
лось легочное дыхание.

Современные китообразные вновь приобрели торпедообразную обтекае
мую форму примитивных водных позвоночных, что отчасти зависит от уко
рочения шейных позвонков и зависящего от этого отсутствия шеи. Однако 
тело у них толстое и округлое в поперечном сечении, а потому (в отличие 
от обычно более тонких рыб) органом движения вперед является почти ис
ключительно хвостовой плавник. Как и у других водных млекопитающих, 
хвост у китообразных не вернулся к своему первоначальному строению 
рыбьего плавника, и (как и у сиреновых) функцию локомоции несут его 
горизонтальные лопасти, поддерживаемые волокнистой тканью.* Обычно 
вновь развивается спинной плавник.' Не остается никаких наружных при
знаков задних конечностей, хотя могут присутствовать их рудименты 
внутри тела. Передние ноги преобразовались в короткие широкие ласты, 
управляющие движением. Добавочных пальцев нет, но может присутство
вать до двенадцати добавочных фаланг. Волосяной покров исчез и может 
совершенно отсутствовать на коже животного; толстый слой подкожного 
жира служит защитой от холода.

Приспособление к морской жизни сопровождается многими изменени
ями внутреннего строения. Первобытные киты были, надо полагать, хищ
никами, питавшимися рыбой. Большинство современных китообразных со
стоит из форм, еще имеющих зубы, но зубы эти (как у тюленей) упрости
лись, представляя собою обычно простые конусы. .Число зубов во. многих 
случаях значительно превышает сорок четыре — число, исходное для пла
центарных млекопитающих; у других форм число зубов сократилось или 
эти последние совершенно исчезли, а их место занимает «фильтрующий ап
парат» китового уса. С самого начала удлинилась передняя часть черепа. 
Однако, в связи с приспособлением к нырянию (у ныряющих форм) ноздри 
отодвинулись назад, и у нынешних китов они помещаются, в виде так на
зываемого дыхала, на верхней стороне головы (рис. 342 В  — D) .  В этом про
цессе p r a e m a x i l l a e  и m a , x i l l a r a e  были оттянуты назад поверх более задних 
элементов, часто асимметрично. В результате получается своеобразное на
легание одних костей на другие, и это явление усиливается благодаря тому 
факту, что затылочные кости обычно надвигаются вперед на теменную 
область черепа. Таким образом, мы не видим верхней части черепа,—видны 
•только передняя и задняя части.

В связи с этими своеобразными изменениями сильно видоизменилась и 
мозговая коробка; она у китообразных коротка, но широка и высока. Ор
бита всегда открыта сзади, хотя она типически покрыта широким надглаз
ничным отростком лобной кости; скуловая кость мала. РгаетахШд у со-
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временных китов обычно лишена зубов, и, будучи хорошо развита на 
крыше черепа, она все же не имеет расширения в области рта. Уши сильно 
изменились в связи с «подводным» образом жизни: наружная трубка и

Рис. 342. Черепа китообразных сбоку и сверху. А — Prozeuglodon atrox, эоцено- 
вый древний кит (Archaeoceti). Длина черепа — около 60 см. В — Prosqualodon, 
миоценовый представитель семейства Squalor! ontidae. Длина черепа — около 46 см.
С — Aulophyseter, миоценовый кит — кашалот. Длина черепа — около 1,22 м. Че
реп реставрирован. D  — Celotherium samarienense, миоценовый беззубый кит. Дли
на черепа— около 56 см. f — frontale; j  — jugale; m — maxilla; n  — nasale; о — occi- 
pitale; p — parietale; pm  — praemaxilla; s— squamosum. (A  — по Эндрьюсу, В — по 

Абелю, С — по Келлогу, 1) — по Капеллини.)

барабанная перепонка видоизменяются и редуцируются. Слух у китообраз
ных, повидимому, острый (обоняние, наоборот, — утрачено); слуховые вос
приятия осуществляются, очевидно, посредством колебаний, вызываемых 
внутри толстостенного раковинообразного пузыря, который, срастаясь с ре- 
rioticum, подвижно соединяется с остальной частью черепа.
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Китообразные могут быть подразделены на три подотряда: Archaeocetl 
(древние киты), из нижнетретичных отложений, и две современные группы — 
Odontoceti, или зубастые киты, и Mystacoceti, или беззубые киты (рис. 345).

Примитивные китообразные. Archaeoceti (древние киты) являются древ
нейшей и самой примитивной из групп китообразных и впервые появляются 
в среднем эоцене. Все известные среднеэоценовые формы найдены в Се
верной Африке; это говорит в пользу того, что они (подобно полукопытным) 
впервые появились на этом материке. Многие черты их строения указы
вают на то, что по своему происхождению они являются ветвью примитив
ного ствола креодонтов, перешедшей к питанию рыбой. Но уже у Protocetus 
и Prozeuglodon (рис. 342 А) из верхнего эоцена наблюдается ряд важных 
изменений. Рыло у них было удлиненное (как это было раньше у многих 
рептилий, питавшихся рыбой), а ноздри уже наполовину совершили свое 
отступление к теменной области черепа. Впрочем, в других отношениях че
реп еще сохранял большое сходство с черепом примитивных креодонтов; 
мозговая коробка была длинная и низкая, и не было еще никаких призна
ков надвигания одних элементов на другие, которое стало самой выдаю
щейся особенностью черепа у китов последующих геологических времен. 
Озубление в общем было также примитивное: передние зубы были конусо
видные (колышковйдные), но щечные зубы были по своему виду еще очень 
близки к зубам креодонтов, а общее количество зубов не превосходило ха-

Р и с . 3 43 . Zeuglodon, д р е в н е е  эо ц е н о в о е  к и т о о б р а зн о е . О р и ги н ал  и м ее т  д л п н у
ок ол о  17 м. (Но Д ж и д л е й .)

рактерного для примитивных плацентарных числа (сорок четыре). Но в то 
время как череп был еще совсем примитивным, скелет тела уже, повиди- 
мому, сильно изменился в сторону приспособления к водной жизни. 
Остатки костей встречаются редко; но не позже как к верхнему эоцену 
задние ноги были редуциршаны до состояния рудиментов, которые не- 
выступали на поверхности тела. Нет сомнения в том, что древнейшие киты 
были уже совершеннее приспособлены к морской жизни, чем теперешние 
тюлени, хотя процесс специализации далеко еще не достиг того уровня, ко
торый свойствен нынешним китам. _

Высшую точку эволюции «древних китов» представляют Zeuglodon (рис. 
343) и его родичи, которые бь ли широко распространены и обычны в верх- 
неэоценовых морях. Это были гиганты среди примитивных китов. Длинный 
низкий череп (длина которог) достигала 1,5 м) был еще примитивным во 
многих отношениях, но число зубов уже начало возрастать, а сильно сжа
тые с боков и зазубренные щечные зубы продолжали отклоняться от тина 
зубов примитивных хищных. В то время как современные китообразные 
имеют сравнительно короткое и толстое тело, некоторые из цевглодонтов 
были тонкими и вытянутыми в длину формами, длиною до 21 м.

Zeuglodon и другие ’примитивные формы в общем не пережили конца 
эоцена. Лишь некоторые сравнительно небольшие, с коротким телом, пред
ставители «древних китов» (Dorudon и его родичи) продолжали существо
вать, в уменьшающемся количестве, в олигоцене и в начале миоцена.

Примитивные зубастые киты. Odontoceti (зубастые киты) включают 
в себе огромное большинство нынешних китообразных—от небольших мор
ских свиней и дельфинов до огромного кашалота. Тело у них короткое и 
толстое, представляя этим контраст вытянутому в длину телу Zeuglodon. 
Зубы обычно имеют простую конусовидную или колышковидную форму и 
не диференцируются на резцы, клыки и щечные, а число их значительно 
превосходит число зубов примитивных плацентарных (доходя у одной" 
формы до трехсот). Однако наиболее выдающейся чертой специализации
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является высокая степень упоминавшегося уже надвигания костей крыши 
черепа. Ноздри отодвинулись далеко назад на верхней стороне черепа, об
разуя единственное вертикально расположенное дыхало, не покрытое реду
цированными носовыми костями. Этот процесс сопровождался удлинением 
praem axilla и m axilla. Верхнечелюстная кость распространилась плащом по
верх лобных костей, над орбитами и височной областью и, совершенно от
теснив теменные кости от средней линии крыши черепа, часто приходит 
в соприкосновение с snpraoceipitale.

У известных нам «древних китов» не заметно никаких признаков этого 
процесса надвигания костей. Зубастые киты, надо полагать, не произошли 
от вытянутых в длину цевглодонтов, которые имели некоторый период рас
цвета, а ведут свое начало, вполне возможно, от более древних представи
телей Archaeoceti. Развитие новейшего типа китов происходило быстро. 
В верхнеэоценовых морях появились две предковые формы, современники 
Zeuglodon, из которых лучше известен Agorophius. Скелет их не известен, 
но на черепах можно определенно наблюдать одну из ранних стадий знако
мого нам процесса надвигания костей, так как, хотя затылочные кости пере
местились незначительно и височная область оставалась еще открытой 
сверху, носовые отверстия уже занимали положение выше орбит, а верхне
челюстная кость уже начала вытягиваться назад и покрывать лобные 
кости.

Эти примитивные формы были, повидимому, предками Squalodontidae, 
которые, появившись впервые в верхнем олигоцене, сделались характер
ными китообразными нижнего миоцена, распространенными по всему зем
ному шару. Такие формы, как Squalodon и Prosqualodon (рис. 342 В), по 
своему образу жизни и по своему наружному виду, вероятно, были очень 
похожи на современных дельфинов. Эти формы названы так потому, 
что в задней части их клювовидного рыла, которое часто бывало очень 
сильно удлиненным, находились треугольные зубы, напоминающие по 
форме зубы акул. У сквалодонтов специализация продвинулась значитель
но дальше, чем у их эоценовых родичей; процесс надвигания костей в че
репе у них завершился, теменные кости были оттеснены из верхушечной 
■области черепа, верхнечелюстные кости вошли в контакт с верхней заты
лочной, а дыхало достигло своего крайнего заднего положения выше и по
зади глаз. Однако височное отверстие не было еще покрыто, как это на
блюдается у многих позднее появившихся зубастых китов.

Сквалодонтам недолго пришлось играть важную роль: только один их 
представитель доживает до плиоцена; уже к среднему миоцену они были 
в значительной степени вытеснены другими дельфиновидными формами.

Из ныне живущих китов- наиболее близки к сквалодонтам, быть может, 
.длиянорылые речные дельфины Южной Америки (Inia) и Китая (Lipotes). 
-У этих форм, как и у большинства более новых зубастых китов (в про
тивоположность сквалодонтам), все зубы являются простыми конусовид
ными образованиями, а предчелюстная кость становится беззубой. Но при
митивной чертой этих дельфинов является то, что височная впадина у них, 
как у сквалодонтов, остается еще непокрытой. Распространение тепереш
них форм ограничивается низовьями рек, но предки их, несомненно, жили 
в море; некоторое количество предполагаемых родичей этих форм суще
ствовало в плиоцене, а один даже в нижнем миоцене.

Ziphiidae, или „острорылые11 киты. Если сквалодонты были первыми из 
зубастых китов, получившими большое распространение, то другие дельфи
новидные зубастые киты приобрели большое значение в течение миоцена. 
К таким формам относятся предки новейших «острорылых» китов — Ziphi
idae. У новейшего представителя этого рода, каким является Mesoplodon 
(рис. 343'), зубы исчезли, за исключением одного или двух «бивней» 
в нижней челюсти и нефункционирующих рудиментов в верхнечелюстной 
кости. На верхней стороне черепа с каждой стороны дыхала имеются глу
бокие впадины. Височная впадина прикрывается сверху верхнечелюстной 
костью как у представителей данного семейства, так и у других рассматри- 
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ваемых форы зубастых китов; кроме того, наблюдается некоторая асиммет
рия черепа — скручивание элементов около дыхала. У новейших предста
вителей этого семейства мы видим начало сращения шейных позвонков, 
характерного для крупных китов.

Первый представитель семейства встречается уже в низах миоцена; это 
маленькое дельфинообразное животное Diochotichus, у которого появляются 
многие признаки этого семейства, но который все еще напоминает сквало- 
донтов тем, что у него сохраняется хорошо развитый комплект зубов, а также 
удерживаются и другие примитивные 'признаки строения. В течение мио
цена развились также и настоящие, хотя и примитивные «острорылые» 
киты (например Choneziphius) с сильно редуци
рованной системой зубов, а к концу миоцена уже 
появился существующий ныне род Mesoplodon.

Delphinidae. К этому семейству относится 
большинство небольших ныне живущих китооб
разных — теперешние морские дельфины и их 
родичи. Это — вполне прогрессивные формы В Р и с . 3 4 3 '. Ч е р е п  Mesoplodon, 
отношении «надвигания» костей черепа, а так- п р е д с т а в и т е л я  Ziphiidae  и з  
же по строению височной области. Однако, в про- м и о ц е н а  Е вропы . (П о Л оллю .) 

тивоположность большинству других современ
ных китов, дельфины большею частью сохраняют хорошо развитое озубле- 
ние как. в верхней, так и в нижней челюсти. Дельфины, повидимому, 
быстро развились из примитивной, «корневой» группы- зубастых китов, 
так как в нижнем миоцене, когда еквалодонты переживали еще пору 
своего расцвета, было немало форм, в основном прогрессивных по своему 
строению, а к среднему миоцену семейство дельфинов стало наиболее 
многочисленной группой зубастых китов. Наиболее обычными в миоцене 
представителями семейства были такие длиннорылые формы, как Е и г Ы п о -  
clc.lphis, у которых rostrum (весьма длинный и узкий) составлял до четы
рех пятых и более всей длины черепа. К концу миоцена и в плиоцене по-

Р п с . 344. Kenlriodon, м и оц ен ов ы й  дел ьф и н . Д л и н а  —  ок ол о 1,7 м. (П о К ел л о гу .)

явились дельфины более нового типа строения, например Kentriodon 
(рис. 344). Кроме более или менее типичных дельфинов, семейство это со
держит значительное количество более отклоняющихся форм, каковы Огсг- 
nus (который охотится на тюленей, пингвинов и даже на более крупных 
китообразных) и нарвал с его длинным «бивнем», в который превратился 
единственный сохранившийся у нею зуб. Тонкорылая Platanista (рис. 344'), 
живущая в р. Ганг, является, повидимому, дальним родичем дельфинов, 
а не родичем других «речных дельфинов», упомянутых нами раньше. 
Впрочем возможно, что она имеет длинную особую историю, так как форма, 
быть может, родственная ей, была найдена в миоцене [Platanista. живу
щая в реках Индии: Ганг, Инд и Брамапутра, имеет длинное рыло с острыми 
тонкими зубами. На черепе имеется своеобразный высокий гребень. 
Эти формы лишены зрения, что связано с их образом жизни: они разры
вают ил дна в поисках ракообразных и рыб, которыми они питаются; такой 
способ питания и жизнь в мутной воде делают зрение бесполезным].
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Кашалоты. Physeter— типичный представитель семейства Physeleruluo— 
является самым крупным из зубастых китов, и из всех животных уступает 
по величине лишь некоторым беззубым китам. Карликовый кашалот — 
Кодга — представляет собой гораздо менее крупную форму. Огромное рыло 
этих китов занято главным образом большим вместилищем головного жира, 
из которого добывается спермацет; верхняя челюсть — тонкая и сплющен
ная, но по направлению назад череп подымается в большой поперечный 
гребень, который ограничивает сзади впадину, занятую спермацетовым жи
ром. У этих форм особенно заметно асимметрическое скручивание костей 
около дыхала, что выражается в особенности в большем расширении назад 
правой предчелюстной кости. В верхней челюсти имеются лишь немногие 
нефункционирующие рудименты зубов, скрытые в деснах, но нижняя че
люсть сохраняет полный и хорошо развитый ряд зубов. Специализация 
части скелета, расположенной позади axis, заключается в том. что все ко
роткие шейные позвонки (за исключением атланта) срастаются в сплошное 
образование. Эта особенность, повидимому, связана с огромной величиной

Р и с . 3 4 4 '. Ч е р е п  Platanista, п р е д с т а в и т е л я  с е м е й с т в а  Delpliidae. 
(П о В а н -Б е н е д и н у  п  Ж е р в е .)

головы и повторяется у некоторых беззубых китов с большим черепом. Со
временный кашалот появился еще до конца миоцена, в более же древних 
пластах миоцена встречаются остатки предковых форм. Эти последние были 
менее крупны, более примитивны и стояли ближе к примитивной, родона
чальной группе дельфинов, сохраняя зубы в верхней челюсти, но уже имея 
явные признаки развития впадины для спермацетового жира,. Промежуточ
ное положение между более древними и более новыми формами занимает 
Aulophyseter (рис. 3 4 2  (7).

Беззубые киты. Подотряд Mystacoceti, или беззубых китов, содержит 
лишь небольшое число форм, но все эти формы имеют огромную величину; 
сюда относятся крупнейшие из всех вымерших и современных позвоноч
ных. Эти крупнейшие из китообразных питаются самыми мелкими орга
низмами— крошечными планктонными беспозвоночными; для такого кита 
невозможно проглотить какой-либо большой объект, так как ширина глотки 
у него не превышает 2 3  см. Китовый ус состоит из гребней 3af вер девшей 
кожи, которые спускаются от кровли рта параллельными поперечными ря
дами, наподобие листов книги. Эти гребни (пластинки) по своему краю 
имеют бахрому волокон, которые задерживают пищевые частицы, быстро 
слизываемые огромным языком. В связи с развитием этого своеобразного 
аппарата зубы исчезли; рот достиг огромных размеров, нижние челюсти 
отгибаются наружу и книзу (не образуя сращения), a r o s t r u m  иногда выги
бается кверху. В этой группе также наблюдается описанное выше надви
гание черепных костей, но оно происходит несколько иначе, чем у зуба
стых китов: в то время как даже у новейших форм дыхало (в данном случае 
двойное) находится все еще впереди орбит, нормальные кроющие эле- 1 
менты почти совсем не видны на дорзальной стороне вследствие переме
щения кпереди верхнезатылочной области. Верхнечелюстная кость упн- 
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рается в лобную, но не перекрывает этого элемента, хотя от нее отходит 
назад пальцевидный отросток поверх крыши черепа. В противоположность 
зубастым китам в черепе нет никаких признаков асимметрии.

Нет сомнения, что эти беззубые формы произошли от каких-то прими
тивных зубастых китообразных. Один фрагментарный верхнеэоценовый 
образец вместе с одной или двумя олигоценовыми формами, как Patrio- 
cetus, указывают, повидимому, на «надвигание» черепных костей такого 
типа, какой наблюдается у новейших беззубых китов. Во всяком случае 
история группы начинается в олигоцене первым появлением Cetotheri-
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Рис. 345. Филогения китов.

РТпе — примитивных беззубых китов, которые были обычными формами 
в миоцене и продолжали существовать в плиоцене (рис. 3 4 5 ) .  Cetotherium 
(рис. 342 D) и его родичи были уже беззубыми формами с довольно далеко 
продвинувшимся «надвиганием» черепных костей. Однако этот процесс 
не зашел так далеко, как у нынешних форм: на дорзальной стороне про
должает существовать значительное пространство (брешь) между напра
вленным назад пальцевидным отростком верхнечелюстной кости и верхне
затылочной костью.

К миоценовому времени уже существовали представители двух нынеш
них семейств. Из этих семейств одно включает полосатиков (Balaenoptera) 
и их родичей — формы с небольшими черепами, свободными шейными 
позвонками и с низким широким rostrum. В другое семейство входят на
стоящие киты (Balaena), ныне живущие только в Арктической и Антаркти
ческой областях — формы с большими черепами, слившимися шейными 
позвонками,- с согнутым rostrum и с высокой нижней челюстью. Из поло
сатиков так называемый синий кит достигает, по расчетам, максимального 
веса в  1 5 0  г  или более, будучи, таким образом, крупнее любого динозавра.



Г Л Л В А л XIГ

ГРЫЗУНЫ

К отряду RocLentia, или грызунов, отпосятся белки, бобры, крысы и 
мыши, дикобразы, морские свинки,, зайцы и кролики и множество других 
менее общеизвестных форм. Из всех живущих ныне млекопитающих гры
зуны достигли наибольшего распространения. По числу родов и видов 
они превосходят все другие отряды млекопитающих, вместе взятые; они 
встречаются почти на каждом обитаемом участке суши земного шара и, 
повидимому, процветают почти при всяких условиях, даже в создаваемых 
человеком городах. Их приспособления к условиям существования весьм i 
разнообразны. Большинство грызунов представляет собою наземных и

часто роющих животных. Чисто водных форм среди них нет, но такие 
формы, как бобр и ондатра, значительно продвинулись в направлении 
приспособления к водной жизни. Другие, как например, белки, являются 
древесными животными, и хотя среди грызунов нет летающих животных, 
все же «летающие» белки представляют некоторое изменение в строении 
тела в направлении приспособления к летанию.

Грызуны — животные скромных размеров. Это в большинстве малень
кие формы, и среди них крыса и белка могут считаться животными сред
ней величины; южноамериканская водосвинка, величиною с небольшую 
свинью, является гигантом в этой группе.

Зубная система. Грызуны в основном — травоядные животные, хотя не
которые из них, например, крысы, могут питаться весьма разнообразными 
видами пищи; для этой группы весьма характерны своеобразная система 
грызущих и перемалывающих зубов и связанные с нею приспособления. 
В нижней челюсти имеется лишь одна пара резцов, которой в верхней 
челюсти противостоят два главных резца. В дополнение к этим последним 
у зайцев и кроликов есть вторая пара верхних резцов, чем эти формы и 
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подотряд Duplicidenfata (четырехрезцовые), в который они входят, отли
чаются от остальных грызунов, составляющих подотряд Simplicidentula 
(двурезцовые) (рис. 346). Эти огром
ные резцы не имеют корней', и их 
изогнутые основания уходят глубо
ко внутрь костей верхней и ниж
ней челюсти (рис. 346'); их по
стоянный рост компенсирует сна
шивание, которому эти зубы под
вергаются при их работе. Остальные 
резцы, .клыки и некоторые предко- 
ренные у всех известных нам гры
зунов исчезли, и между грызущими 
зубами, с одной стороны, и перема
лывающими, с другой, образуется 
длинная диастема. У многих из бо
лее прогрессивных форм наблюда
ется сокращение числа предкореи- 
ных зубов, и многие из новейших 
крысообразных форм сохраняют в 
щечной области только коренные 
зубы. У большинства известных 
нам примитивных грызунов, как

ту$, с резцами, лишенными корней. (Из . 
Кашкарова н Станчинского.)

и у большинства всех травоядных млекопитающих, наблюдается трехбугор
чатая основная схема коренных зубов.

Рис-347 Схема, показывающая развитие поверх
ностной н глубинной порций жевательной мыш
цы (musculus masseter) у грызунов различных 
типов. А — примитивный представитель Scimo- 
morpha; жевательная мышца (musculus masseter) 
начинается главным образом от нижнего края 
скуловой дуги. В — прогрессивная форма Sciu- 
romorpha; говерхностная порция жевательной 
мышцы начинается от наружной стороны че
репа впереди глазнпцы. G — представитель Муо- 
morpJ/a; поверхностная порция жевательной 
мышцы в общем такая же, как и в предыду
щем саучае, но глубинная ее порция, пройдя 
сквозь орбиту, выходит к углублению на лице
вой стороне, образуемому подглазничным от
верстием (foramen 'infraorbital?). D  — предстг- 
внтель Hystricomorpha; поверхностная жева
тельная мышца осталась не( пецпализирован- 
ной, но отверстие (foramen) чрезвычайно уве
личилось, приспособляясь к глубинной порцпи 

жевательной мышцы.

Однако у многих позднее развив
шихся форм такое строение зна
чительно видоизменилось [вслед
ствие развития высококоронко
вых призматических коренных 
зубов, где первичные бугорки 
стали неясными и слились. На
ряду с нередко наблюдаемым 
развитием высоких коронок щеч
ных зубов во многих случаях 
замечается, что эти зубы не 
имеют замкнутых корней и про
должают расти всю жизнь.

Скелет. Вместе с эт и м  при
способлениями для перемалыва
ния и разгрызания развивается 
ряд своеобразных приспособле
ний черепа и челюстей. У боль
шинства грызунов при перети
рании пищи нижние челюсти 
движутся как в передне-заднем 
направлении, так и в попереч
ном. Вследствие этого гленоид- 
ная ямка черепа (в которую вхо
дит сочленованный отросток 
нижней челюсти) является длин
ной и неглубокой, обусловливай 
значительную свободу движения. 
Основным мускулом, двигаю
щим нижнюю челюсть вперед, 
является жевательный мускул—
musculus masseter; положение

места прикрепления этого мускула к черепу есть весьма важный признак 
для классификации отряда (рис. 347). Грызуны обычно имеют длинный и 
низкий череп, орбиты всегда открыты сзади.
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Посткраниальный скелет имеет сравнительно мало признаков специали
зации. Ключица обычно сохраняется; всегда имеются когти. Передние ноги 
обычно бывают гибкие, и животные часто пользуются ими для поднесения 
пищи ко рту; развитие в сторону исчезновения пальцев передней конеч
ности наблюдается редко, если не считать наблюдаемой иногда редукции 
первого пальца. Задние же ноги менее гибки в своих движениях и дви
гаются только вперед и назад; большая и малая берцовые кости часто 
срастаются своими дистальными концами; при приспособлении к прыганшо 
наблюдаются различные степени редукции пальцев задней ноги.

Мы уже сказали, что вся эта группа делится на двурезцовых, к кото
рым относится огромное большинство всех грызунов, и четырехрезцовых, 
к которым принадлежат зайцы и их родичи. Уже при первом своем по
явлении в палеонтологической летописи группы эти оказываются вполне 
обособленными одна от другой, и хотя вполне вероятно, что они произошли 
от общего предка, до сих пор не найдено ни одной связующей формы.

Simplicidentata. Основным характерным признаком этого подотряда 
является присутствие только одной пары резцов как в верхней, так и 
в нижней челюсти. Характерны также и щечные зубы. В то время как 
у зайцев имеется три верхних и два нижних предкоренных зуба, двурез
цовые, даже древнейшие из них, никогда не имеют больше двух верхних 
предкоренных и одного нижнего. Далее, двурезцовые отличаются не только 
от зайцев, но и  от всех почти млекопитающих тем, что у них щечные зубы 
двух верхних рядов сидят гораздо теснее, чем нижние щечные зубы, и 
жевательные поверхности верхних и нижних зубов встречаются друг с дру
гом в наклонной плоскости.

Число форм у грызунов настолько велико, что необходима довольно 
сложная система классификации. Согласно принятой здесь системе, все 
двурезцовые распределяются между тремя инфраотрядами: Sciuromorpha, 
Myomorpha  и Hystricomorpha,  типичными представителями которых 
являются соответственно белка, мышь и  дикобраз (рис. 3 4 6 ) .

Sciuromorplia. Обычно считают, что эта группа является самой прими
тивной из трех только что перечисленных групп и что остальные две 
группы, по всей вероятности, произошли от примитивных белкообразных 
форм. Лишь у сциуроморф имеются два верхних предкоренных зуба и 
один нижний предкооенной,. и даже у иих передний верхний предкоренной 
мал и часто исчезает. Характерной чертой является относительно прими
тивное положение жевательного мускула. Первоначально обе основные части 
этого мускула прикреплялись к черепу преимущественно вдоль нижнего 
края скуловой дуги (рис. 3 4 7  А).  Это положение, повидимому, сохраняется 
у примитивных сциуроморф. У других представителей этой группы 
(■рис. 3 4 7  В)  поверхностная порция жевательного мускула идет вверх и впе
ред от нижней челюсти и прикрепляется к углублению или бороздке на 
боковой стороне рыла, впереди орбиты; никакая часть этого мускула не 
проходит через орбиту (как у двух других групп).

К этому отряду относятся многие из более примитивных современных 
грызунов, — включая сюда белок, речных бобров и мешотчатых крыс,— 
которые могут быть распределены между пятью надсемействами: Aplodonto- 
ulea, Sciuroidea, Gastoroidea, Geomyoidea И  Anomaluroidea.

A plod onto idea. Самым примитивным из ныне живущих грызунов 
является, пожалуй, Aplodontia  — «горный бобр» северо-запада Америки. 
Этот маленький наземный грызун примитивнее любой современной формы 
во многих отношениях: череп у пего длинный и низкий, головной мозг мал, 
и мозговая коробка не вздутая. Нет никаких признаков заднеглазничного 
отростка лобной кости, и жевательный мускул прикрепляется к нижнему 
краю скуловой дуги, что также представляет собою примитивный признак.

Родичами этой формы являются примитивнейшие из известных нам 
грызунов Р агату я (рис, 3 4 8  А,  3 5 0 .  3 5 1 ) ,  Isciiyromys  (рис. 3 4 9  А) и другие 
формы, переживавшие свой расцвет на северных материках в течение эоцена 
и олигоцена. По величине и по пропорциям частей тела, а также, вполне 
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возможно, н по общему виду и по образу жизни, эти животные довольно 
-близки к белкам. Щечные зубы имели еще низкие коронки с четырех
бугорчатым строением, которое легко вывести из типа строения примитив
ных плацентарных. Эти формы являются древнейшими из известных нам 
грызунов, если не считать одной плохо изученной азиатской палеоценовой 
Формы, таксономическое положение которой сомнительно. Б удучи во 
.многих отношениях примитивными, формы эти, однако, являются уже

Рис. 348. Черепа грызунов. A  —  Paramys, примитивный эоценовый представи
тель Sciuromorpha. Длина черепа — около 9 см. В — Pnlaeocastor, нижнемиоцено
вый бобр. Длина черепа — около 7  см. С— Pseudosciurvs, олигоценовая форма 
из Anomaluroidea. Длина черепа — почти 6,5 см. D  —  Cricetops, третичный пред
ставитель Myoidea. Длина черепа— около 2,5 см. Е — Neoreomys, миоценовый 
южноамериканский представитель Hysbricomorpha. Длина черепа —  около 10 см. F —  
Palaeolagus, олигоцеловый заяц. Длина черепа —  около 5 см. (Л —  по Мэтыо, В  —  
но Петерсону, С — по Шлосс°ру, D  — по Ш аубе,Е  — поСкотту.-F— поТрокселю.)

настоящими грызунами и дают нам мало указаний относительно тех ран
них стадий, через которые они проходили эволюцию от примитивных пла
центарных. Эти примитивные формы дали начало не только современному 
«горному бобру», но и разнообразным другим рядам форм. Одна древняя 
специализированная боковая ветвь, рано достигшая специализации, содер
жит некоторые формы среднетретичных отложений Америки, как, напри
мер, Mylagmulus, у которого последний предкоренной зуб достиг огромной 
величины.^ а щечные зубы редуцировались, и Qeratogaulus и его род1гчи. 
которые были единственными грызунами, имевшими рога (рога были во 
всяком случае у самцов).
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Белки. Белки и близкие к ним формы, образующие вторую группу — 
Sciuroidea, лишь незначительно изменились по сравнению с примитивной 
группой. Череп несколько вздувается кверху, головной мозг объемистее;

имеется заднеглазничный отро- 
з л  •-.fvr'- сток; у белок и у остальных 
W надсемейств сциуроморф имеет

ся хорошо развитый желобок,., 
идущий вверх по передней 

ЩЖ|чл\ стороне скулового отростка 
"Щрф впереди орбиты; по этому же

лобку проходит значительная 
часть жевательного мускула 
(рис. 347 В). В остальных отно- 
шениях эти формы являются 
совершенно примитивными 
грызунами: зубы почти всегда, 
имеют низкие коронки и при
митивный узор; обычно сохра
няется маленький третий верх
ний предкоренной зуб. Основ
ная группа белок представле
на древесными формами; от 
нее обособились «летающие»- 
белки северного полушария. 
Другие, как «наземные» бел
ки, сделались в основном «на
земными» животными; сюда 
относятся такие формы, как 
бурундуки, а группа больших 
короткохвостых роющих форм 
включает сурков, байбаков ж

Рис. 349. Зубы грызунов. Слева — верхние щечные 
зубы правой стороны; справа — нпжние щечные 
зубы левой стороны. . А — Ischyromys, олигоцено- 
вый примитивный представитель Sciuromorpha 
( Х 7/г)- -В — Eumys, олигоценовый представитель 
Myomorpha (приблизительно X  5). С— Sciamrs,
миоценовый южноамериканский представитель Иу- 
stricomorpha (X  9/г)- В) — Desmolagus, олпгоценпвый 
представитель четырехрезцовых (Buplicidentata) 
(приблизительно X  4). (А, В, В  — по Мэтыо и Грэнд

жеру, С — по Скотту.)

, луговых сооа.чек, широко рас
пространенных на равнинах западной части Северной Америки. Родослов
ную белок можно проследить через промежуточные олигоценовые формы 
до Paramys  и его родичей.

Бобры! Третье надсемейство сциуроморф составляют Castoroidm-, ныне 
представленные только бобрами. Эти формы иногда достигают довольно

Рис. 350. Правая кисть (manus) 
и правая стопа (рев) Paramys, 
эоценового грызуна из Sciuro

morpha. (По Мэтью.)



значительной величины. У Castoroidea и всех нижерассмотренных двурез
цовых исчез третий предкореннои зуб, и коренные зубы стали гипсодонт- 
ными, как у многих грызунов, с которыми нам еще предстоит познако
миться. В противоположность белкам череп у рассматриваемых форм ни
зок и заднеглазничиый отросток не развивается. Здесь, как и у многих 
рассматриваемых ниже форм, большая и малая берцовые кости срастаются.

Castoi— современный бобр — водная форма, но более древние предста
вители группы были, по всей вероятности, роющими формами. P a la e o -  
castor (рис. 348 В), Steneofiber и родичи этого последнего являются обыч
ными ископаемыми грызунами миоцена Европы и Северной Америки; 
своеобразные вертикальные «Нортоны штопоры», встречаемые в нижнемио
ценовых пластах западной Небраски, считались заполненными породой 
норами этих животных. В плейстоцене обоих северных материков найдены 
гигантские бобры: Castoroides (рис. 352) в Северной Америке и Trogonthe- 
rium, большая европейская форма.

G-eoinyoidea. В это чисто американское надсемейство входят мышеобраз- 
пые «крысы-кенгуру» (Ileteromys) и более крупные роющие мешотчатые- 
крысы (Geomys)\ обе эти формы встречаются в Америке, начиная от олиго-

Рис. 352. Casloroid.es, гигантский бобр из плейстоцена Северной Америки. Высота
около 2,3 м. (По Хэю.)

ценовых отложений. Из низкокоронковых зубов олигоценовых предков 
постепенно развились высакокоронковые зубы, которые у мешотчатых крыс 
лишены корней. Большая и малая берцовые кости срастаются и у этих 
форм. Мешотчатые крысы — роющие формы, обязанные своим названием 
болыйим защечным мешкам; «крысы-кенгуру» — маленькие прыгающие 
грызуны с длинными задними ногами, живущие в пустынях. Эти «крысы- 
кенгуру» представляют собою первый из аналогичных типов прыгающих 
грызунов, которые развились независимо друг от друга в различных 
группах.

Anomaluroidea. Это надсемейство также представляет собою ветвь при
митивной группы сциуроморф. Ныне живущие формы этой группы отно
сятся к двум специализированным африканским родам: A n o m a lu r t is , который 
похож на летающую белку, и P c d a t e s — «прыгающий заяц», или дол
гоног. Ископаемые представители обоих этих родов мало изучены. Но эти 
формы имеют одну очень интересную черту строения. У всех млекопитаю
щих имеется маленькое подглазничное отверстие, которое, начинаясь впе
реди орбиты, ведет вперед к лицу, неся нервы и кровеносные сосуды 
к области верхней губы. У миоморф и гистрикоморф это отверстие сильно- 
увеличено, и в него почти всегда продвинута более глубокая порция жева
тельного мускула. У рассматриваемых здесь форм мы наблюдаем проме
жуточное состояние: отверстие велико, но мускул в него пе входит.

Хотя эти современные африканские формы являются слишком специа
лизированными, чтобы быть действительно предаовыми, вполне вероятно, 
что они являются членами группы, промежуточной между примитивными 
грызунами, с одной стороны, и более «прогрессивными» группами, с дру
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гой. Такому предположению соответствует тот факт, что в верхнем эоцене 
Европы и в олигоцене Европы и Африки встречено значительное число 
небольших грызунов, у которых, как полагают, нет особенностей специали
зации, свойственных нынешним A n o m a lu r o id e a , но которые имеют под
глазничный канал такого же строения, как и эти последние. Такими фор
мами являются, например, P s e u d o s c iu r u s  (рис. 34S С) и T h e r id o r m js ; они 
являются, невидимому, промежуточными между примитивным типом Р а га -  
m y s , с одной стороны, и миоморфамп и гистрикоморфами — с другой. Пред
ставляется вероятным, что в Восточном полушарии была область высокого 
эволюционного развития грызунов, а присутствие в нижнем олигоцене 
Африки форм;, повидимому. переходных к дикобразовым грызунам, говорит 
в пользу того, что H y s tr ic o m o r p h a  могли развиться на этом материке в ниж
нетретичное время.

Myomorpha. Второй из трех основных групп двурезцовых является 
инфраотряд Myomorpha, куда входят крысы и родственные им формы. 
У всех этих форм поверхностная порция жевательного мускула проходит 
впереди орбиты, а глубинная порция входит в орбиту и направляется 
оттуда вперед через сильно увеличенный подглазничный канал в ямку, 
лежащую на боковой стороне лица (рис. 347 С). У всех представителей 
группы большая и малая берцовые кости срастаются на обоих своих кон
цах. Родиной подавляющего большинства крысовидных форм был, пови
димому, Старый Свет: центр, откуда распространились миоморфы, нахо
дился, очевидно, в Евразии.

Сони. Среди миоморф можно различать три надсемейства, самым при
митивным из которых является, быть может, надсемейство M y o x o id e a , или 
сонь, типом которого служит род M y o x u s .  Эти маленькие древесные пло
доядные формы напоминают по своему общему виду белок. Зубы у них 
имеют низкие, коронки, обладают корнями и несут три поперечных гребня. 
В большинстве случаев у них еще сохраняется последний предкоренной 
зуб (в отличие от надсемейства M y o id e a ) . Современные формы встречаются 
исключительно в Старом Свете; ископаемые сони были найдены только 
в Европе, где они встречаются уже в миоцене, а, может быть, даже и 
в верхнем эоцене. Эти ныне живущие формы дают, вероятно, довольно хо
рошее представление о строении примитивных форм, от которых произошли 
крысы.

Тушканчики. Интересную боковую ветвь представляют D ip o d o id e a , ти
пичными представителями которых являются прыгающие крысовидные 
формы, — например D ip u s  — тушканчик, — распространение которых почти 
полностью ограничивается Старым Светом. Их важнейшие особенности за
ключаются в удлиненности задних ног со сросшимися m etatarsalia и в часто 
наблюдаемой редукции числа пальцев. Зубы имеют низкие коронки и 
снабжены корнями, в большинстве случаев сохраняется предкоренной зуб. 
История этих пустынных животных изучена мало, хотя один представи
тель группы встречен в миоцене Африки, где, быть может, находился центр 
их распространения. Одна современная форма имеет задние ноги нормаль
ной длины, и таким образом представляет собою, очевидно, переход от при
митивных миоморф к тушканчикам.

Крысы и мыши. Главной группой миоморф является надсемейство 
'Myoidea, куда входят мыши, крысы и их родичи—наиболее распространен
ные и многочисленные из грызунов (рис. 348 D, 349 Б). Исчез последний 
предкоренной зуб, и вся работа перетирания пищи ложится на коренные; 
первый из этих последних обычно крупнее остальных. У более примитив
ных форм зубы имеют низкие коронки и снабжены корнями; у других раз
виваются высококоронковые зубы, лишенные корней.

Главный центр распространения крыс и мышей находился, вероятно, 
в Старом Свете, хотя многочисленные формы проникли и в другие области. 
Формы, которые, повидимому, относятся к предковой группе мышей, встре
чаются не только в Евразии, но и в Северной Америке уже в верхтгеэоце- 
новых и олигоценовых отложениях; у некоторых из этих древних форм



еще сохраняется маленький предкоренной зуб. Члены этой группы явля
ются преимущественно «наземными» формами лесов и лугов. Некоторые, 
например американская крыса ондатра (Fiber), начинают приспособляться 
к водной жизни; немногие из форм Старого Света сделались роющими кро- 
тообразными животными; имеются также и прыгающие формы. Обыкновен
ные крысы (Epimys) и мыши (Mus) сделались спутниками человека и пере
двигались вместе с ним во все части земного шара. Myoidca— наиболее кос
мополитические из млекопитающих. Они, вероятно, были единственными 
млекопитающими суши, которым удалось без помощи человека проникнуть 
в Австралию уже после того, как этот материк обособился в конце мезозоя. 
Они, кроме того, являются единственными грызунами — если не считать 
кроликов, — которые достигли Южной Америки и там оспаривают господ
ство у гистрикоморф.

Hystricomorpha. Эта группа является последним из трех основных под
разделений двурезцовых (рис. 348 Е. 349 С). Название группы происходит 
от родового названия Hystriх (дикобраз); однако более типичным предста
вителем является морская свинка. Особенность, которая отличает эти 
формы от всех остальных грызунов, заключается в том, что угол нижней 
челюсти начинается у них от наружной стенки ячейки резца, а не от ниж
него края кости. Мы. уже отмечали, что подглазничный канал сильно уве
личился у миоморф. Но у гистрикоморф это расширение канала для глу
бинной порции жевательного мускула достигло чрезвычайного развития; 
поверхностная же порция этого мускула (в протнвополоялность крысам) не 
тянется вперед до морды. В противоположность многим крысообразным, 
всегда присутствует последний предкоренной зуб, и зубы обычно имеют 
высокие коронки. Большая и малая берцовые кости, сросшиеся у миоморф, 
здесь, наоборот, остаются самостоятельными.

Нынешнее распространение этих форм и данные о их геологической 
истории выдвигают некоторые интересные проблемы древней зоогеографии. 
Из современных гистрикоморф наиболее широко распространены разные 
дикобразы, например европейский H y s t r i x  и американский' E re tM zo r i, они 
живут на всех континентах, кроме Австралии. Остальные же гистрико- 
морфы ограничены в своем распространении Африкой и тропической Аме
рикой. Африканские формы не многочисленны; сюда относятся крупный 
T h r y o n o m y s  — широко распространенный в более плодородной части этого 
материка, P e tr o m y s  и многочисленные роющие пустынные формы, как 
C te n o d a c ty lu s .

Южноамериканские же формы чрезвычайно многочисленны и. если не 
считать немногих пришельцев, проникших в плейстоценовое время, явля
ются единственными грызунами этой области. Морская свинка— С avia — 
достаточно типичный представитель гистрикоморф; но в Южной Америке 
живут также и разнообразные другие формы, относящиеся к полдюжине 
различных семейств. Из наиболее интересных форм можно упомянуть «во
дяную свиныо»—M y o p o ta m u s , с копытовидными образованиями на ногах,— 
крупнейшего .из современных грызунов, величшюй с борова; шиншилл, 
с шелковистым мехом; M yocasto i— водное животное, похожее на бобра. Эта 
радиация южноамериканских гистрикоморф во многих отношениях напо
минает радиацию копытных и неполнозубых Южной Америки, укапывая на 
продолжительную изоляцию рассматриваемой группы на этом материке.

Своеобразна геологическая история этой группы. Мы уже указывали на 
присутствие в Европе и Африке ряда верхнеэоценовых и олигоценовых 
форм, которые, повидимому, занимают переходное положеште между при
митивными сцпуроморфами, с одной стороны, и гистрикоморфамп — с дру
гой; таким образом, родиной этих последних является, надо полагать, Ста
рый Свет. Дикобразы появляются в Европе с олигоцена, и с этого времени, 
надо полагать, населяют Старый Свет (североамериканские дикобразы ми
грировали из Южной Америки, по всей вероятности, в плейстоцене).

В Южной Америке гистрикоморфы появились внезапно в олигоцене; 
в отложениях, этого времени встречаются примитивные предки дикобразов,
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морских свинок и шиншилл. Эти формы являются переселенцами, так как 
в эоцене здесь не было никаких грызунов, но, по нашему предположению, 
сухопутная связь Северной Америки с Южной прекратилась в самом на
чале эоцена; в то же время гистрикоморфы совершенно не известны в Север
ной Америке в отложениях древнее плейстоцена. Приходится допустить, 
что эти грызуны должны были прийти из Африки, и для того, чтобы объ
яснить их проникновение в Южную Америку, высказывалось предположе
ние о существовавшем некогда трансатлантическом «перешейке». Но у нас 
нет никаких данных о переселениях других групп млекопитающих, и воз
можность существования такого «перешейка», повидимому, исключается. 
Согласно более правдоподобному предположению, отдельные особи грызу
нов могли быть перенесены через узкую часть Атлантического океана на 
каком-нибудь скоплении пловучей растительности, на естественных «пло
тах», подобные которым можно иногда встретить и в настоящее вре^ш в сот
нях километров от устьев больших рек. Такое случайно перенесенное жи
вотное могло стать предком южноамериканских грызунов; попав однажды 
на этот материк, гистрикоморфы встретили здесь широкие возможности для 
своего расселения.

В течение последующих геологических времен предки разнообразных 
форм, ныне существующих в Южной Америке, широко распространились 
в этой области, а также в Центральной Америке и в Вест-Индии; в послед
ней из только что упомянутых областей в плейстоцене развился целый ряд 
любопытных островных форм.

Возможными родичами гистрикоморф являются Bathyergus и его ро
дичи — африканские отклоняющиеся роющие формы, палеонтологическая 
история которых остается пока неясной; они близки к группе дикобразов 

.по положению ангулярного отростка нижней челюсти, но в других отноше
ниях они не обнаруживают близкой связи к каким бы то ни было из обыч
ных форм грызунов.

Duplicidentata. Все рассмотренные уже формы относятся к подотряду 
двурезцовых; теперь мы можем познакомиться с подотрядом Dupliciden
tata— зайцев и их родичей, иногда выделяемых даже в особый отряд, так 
как они значительно отличаются по своему строению от других грызунов 
и мало чем напоминают этих последних, кроме присутствия грызущих рез
цов и перетирающих щечных зубов.

Как и у других грызунов, функционально важными грызущими зубами 
являются пара резцов в верхней челюсти и пара резцов в нижней, но по
зади главных резцов верхней челюсти у четырехрезцовых располагается 
пара маленьких резцов. У четырехрезцовых также имеется длинная диа- 
стема: в процессе эволюции исчезли наружные резцы, клыки и некоторые 
предкоренные зубы. Число щечных зубов больше, чем у какого бы то ни 
было двурезцового, так как,"в дополнение к трем коренным зубам, всегда 
имеется три верхних предкоренных зуба и два нижних предкоренных. 
Щечные зубы (рис. 349 D) имеют высокие коронки и лишены корней; на 
них имеется два выдающихся поперечных гребня, которые, как полагают, 
развились из типичного для примитивных травоядных четырехбугорчатого 
узора. В противоположность прочим грызунам, зубы двух верхних рядов 
сидят менее тесно, чем зубы нижних рядов, причем зубы больше нарезают 
пищу, чем перетирают ее. Никогда, не наблюдается расширения подглазнич
ного канала или проникновения туда мускула. Своеобразной особенностью 
черепа является присутствие на боковой стороне морды впадин, образую
щих решетчатый узор. Хвост — короткий или совершенно отсутствует.

Наилучше -известными формами являются L e p o r id a e , куда относятся 
ныне живущие зайцы (L e p u s ) и кролики (O r y c to la g u s) о их родичами — 
прыгающие формы о сильно удлиненными задними ногами. Менее распро
странены пищухи с современным родом O c ko to n a , живущие в гористых 
областях Западной Америки и Азии, — с короткими ногами и короткими 
ушами. В ископаемом состоянии обе группы могут быть прослежены до 
олигоцена, первая (P a la e o la g u s , рис. 348 F) — в Северной Америке, а вто- 
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рая — в Европе. Но типичные особенности четырехрезцовых хорошо раз
виты уже у древнейших родов, и мы до сих пор не знаем форм, которые 
занимали бы положение, промежуточное между четырехрезцовыми и при
митивными . двурезцовыми. Остается нерешенным вопрос о том, в какой 
области совершалось эволюционное развитие четырехрезцовых в эоцене. 
Если когда-либо существовал общий предок обоих подотрядов, то разделе
ние этих последних должно было произойти не позднее, чем в самом начале 
третичного периода, так как к олигоцену зайцы продвинулись весьма да
леко вперед в своем эволюционном развитии.

Зайцы и кролики представляют собою процветающую группу, хотя раз
витие их совершалось почти исключительно на северных материках. По
добно большинству других грызунов, они не проникли $ Австралию; однако, 
хорошо известно, что. после того как они были завезены туда человеком, 
они получили там чрезмерно большое распространение [сильно размножив
шийся в Австралии кролик сделался злостным вредителем полей].



Г Л А В А  X X I[I

ПРИМАТЫ

Особый интерес представляет отряд приматов—P r im a te s ,  так как в него 
входят не только лемуры и разные обезьяны, но также и сам человек. 
Однако, к сожалению, ископаемые остатки этой группы встречаются гораздо 
реже остатков какой-либо другой большой группы млекопитающих. При
чины такой скудости материала вполне очевидны. Приматы в большей 
своей части ведут древесный образ жизни, а отложения, в которых могли 
бы быть найдены остатки ископаемых позвоночных, редко образуются 
в лесистых местностях; кроме того, приматы живут главным образом в тро
пических областях, а большая часть изученных третичных отложений на
ходится в теперешних умеренных зонах. В Европе и в Северной Америке 
остатки приматов встречаются только в отложениях эоцена., образовавшихся 
тогда, когда эти районы имели тропический климат.

Приматы могут быть разделены на 'три основные группы: 1) подотряд 
L c m u r o id e a  (лемуров), куда относятся обычно небольшие четвероногие 
формы, несколько похожие на белку, в наше время встречающиеся в тро
пиках Старого Света, представленные в эоцене Европы и Северной Аме
рики; 2) подотряд T a rsio id ec i (долгопятов), в который входят T a r s iu s  
(небольшое, удивительное, прыгающее, похожее на крысу, животное из Ост- 
Индии) и его ископаемые эоценовые родичи (этот подотряд занимает про
межуточное положение между лемурами и высшими приматами); 3) под
отряд A n th r o p o id e a , охватывающий всех обезьян (южноамериканских обе
зьян; более прогрессивных обезьян — мартышек Старого Света; крупных 
человекообразных обезьян) и человека.

Приматы — в основном древесные животные, только немногие из них 
(как, например, собакоголовые обезьяны «бабуины» и человек) вернулись 
к жизни на земле. Имеются веские основания предполагать, что примитив
ные плацентарные вели древесный образ жизни, а*приматы в этом отноше
нии были продолжателями своих предков. От древесного образа жизни 
в значительной степени зависело прогрессивное развитие характерных при
знаков приматов. Древесный образ жизни предков человека оставил на нем 
глубокий отпечаток, и, повидимому, этому древесному образу жизни своих 
предков человек в значительной мере обязан тем положением, которое он 
сейчас занимает.

Приспособленке к древесному образу жизни. Конечности. В связи со 
способом передвижения (лазание по деревьям) у приматов посткраниаль
ный скелет остался гораздо более близким посткраниальному скелету при
митивных плацентарных, чем у большинства других групп. Гибкость необ
ходима для лазанья по деревьям, и поэтому у приматов нет никаких 
признаков ограничения движения конечностей только одной плоскостью, как 
мы это наблюдаем у копытных, а также и у многих хищных и грызунов. 
У приматов редукция или сращение костей в дистальных сегментах конеч
ностей происходит очень редко. В противоположность бегающим животным, 
у них сохраняется ключица; когда животное повисает на конечностях, со
единение ее с остальным плечевым поясом и туловищем уменьшает необхо
димое напряжение мускулов.
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В противоположность таким древесным формам, как белки, у которых 
лазание сопровождается вонзанием когтей в древесную кору, приматы дер
жатся на деревьях главным образом хватаясь за ветви. Примитивные 
когти видоизменились в плоские ногтя, служащие для защиты кончиков 
пальцев, хотя во многих случаях (в особенности у лемуров и игрунок) на
блюдается возвращение к когтеобразному строению.

У примитивных плацентарных первый большой палец на передних и 
задних конечностях, по всей вероятности, был несколько отклонен от дру
гих. Этот характерный признак хватательной конечности у приматов в об
щем сохраняется и усиливается (рис. 234). В большинстве случаев сильнее 
развит и более отклоняется от других пальцев первый палец задних конеч
ностей. В противоположность ему, первый большой палец передних конеч
ностей иногда редуцируется и даже совсем исчезает у форм, которые 
обычно перебираются с ветви на ветвь, раскачиваясь на передних конеч
ностях; эти животные повисают на ветке, обхватив ее четырьмя пальцами 
кисти, при этом большой палец был бы не только бесполезен, но и затруд
нял бы передвижение. В других случаях редукция пальцев наблюдается

Р и с . 353 . П р ав ы е в ер х н и е  зу б ы  пр и м атов . А — Nothatctus, ам ери к ан ск и й  
э о ц е н о в ы й  л ем у р ; ги п ок он  о т д е л и л с я  о т  п р о т о к о н а  (п р и б л и зи тел ь н о  X  3/г)- В — 
Pronycticebus, европейски й  эо ц ен о в ы й  п р ед ст а в и т ел ь  Tarsioidea; ги п ок он  про
и з о ш е л  о т  c in g u lu m  (п р и б л и зи тел ь н о  Х % ) -  С — Bryopithecm, в ер х н етр ети ч н ы й  
п р е д с т а в и т е л ь  Anthropoidea (п р и бли зи тельн о X  2/з). D —  и ск оп аем ы й  ч ел о в ек , н е 
а н д е р т а л е ц , ю н ая  осо б ь  (п р и б л и зи тел ь н о  X  Vs)- (Главны м  о б р а зо м  по Г р его р и .)

у приматов редко и незначительна; в этом отношении приматы консерва
тивнее большинства других групп млекопитающих.

Общим правилом для приматов является передвижение на четырех но
гах; развитие же способа хождения на двух ногах в большинстве случаев 
наблюдается у высших представителей отряда. Однако, руки, хвататель
ные приспособления которых первоначально выработались в связи со спо
собом передвижения, хорошо приспособлены к схватыванию пшцн и дру
гих предметов (почти единственный случай среди млекопитающих), и даже 
у лемуров наблюдается склонность к сидячему положению и к освобожде
нию передних конечностей от функции поддерживания тела.

Почти у всех, низших приматов сохранился примитивно длинный хвост; 
повидимому, он имеет большое значение для поддержания равновесия. 
У многих южноамериканских обезьян хвост развился в цепкую «пятую 
руку». Однако, во многих случаях хвост редуцирован или даже совсем от
сутствует; у человекообразных обезьян и у человека наружного хвоста нет.

Зубы. Всеядность была, повидимому, присуща древним приматам, она 
же характерна и для многих ныне живущих типов (хотя в эволюции при
матов имел место интенсивный процесс приспособления к растительной 
нище). Поэтому озубление приматов (рис. 353, 354) обычно менее специа
лизировано, чем у большинства групп млекопитающих. Уже у самых древ
них из известных приматов отсутствовал один резец. Остальные два сохра
нялись у всех обезьян, однако у лемуров эти резцы различным образом 
видоизменены и редуцированы. Клыки обычно не редуцированы, умеренно 
выступают над другими зубами; у самцов они часто бывают крупнев* чем 
у самок.



У  немногих примитивных ископаемых форм предкоренных зубов было 
по четыре (на каждой половине челюсти). Но среди ныне живущих форм 
нет ни одной, у которой их было бы больше трех; высшие же представи
тели отряда имеют только по два предкоренных. В связи с этим для всей 
группы в целом характерно укорочение зубного ряда, хотя иногда наблю
дается вторичное его удлинение (как это имеет место у собакоголовых обе
зьян), вызванное удлинением коренных зубов. Предкоренные зубы никогда 
не моляризируются и всегда имеют типичное двухбугорчатое строение.

Коренные зубы большинства примитивных форм (рис. 227 А )  часто 
■очень похожи на коренные зубы примитивных плацентарных животных; 
на них видны ясные признаки треугольного (тригонального) рисунка; но 
первоначально острые бугорки, сглаживаясь, принимают бунодонтную 
форму. На верхнем коренном обычно прибавляется гипокон, а на нижнем, 

•так же как и во многих других группах, исчезает параконид, и зуб стано-.'

Р и с . 35 4 . Л е в ы е  н п ж н и е  з у б ы  п р и м а т о в . А  —  Nolharctus, эо ц е н о в ы й  л е м у р  
(п р и б л и зи т е л ь н о  X  % )• В  —  Pronyctieebvs (п р и б л и зи т е л ь н о  X  ''/г)- О —  Parapithe- 
cus, о л и г о ц е н о в а я  о б е з ь я н а  С т а р о го  С в е т а  (п р и б л и зи т е л ь н о  X  5/ 2). D - P r o p l io -  
pithecus, о л и г о ц е н о в ы й  п р е д с т а в и т е л ь  Anthropoidea (п р и б л и зи т е л ь н о  X  3/г)- В  —  
Dryopithecus, в е р х н е т р е т и ч н ы й  п р е д с т а в и т е л ь  п о д о т р я д а  Anthropoidea (п р и б л и 
зи т е л ь н о  X  2/з)- В — и с к о п а ем ы й  ч ел о в ек , н е а н д е р т а л е ц , ю н а я  о с о б ь  (п р и б л и зи 

т ел ь н о  X  Vs)- (Г л а в н ы м  о б р а зо м  п о  Г р его р и ; С, D  —  по Ш л о с с е р у .)

тзптся по существу четырехбугорчатым; но у  заднего края нижнего корен
ного во многих случаях сохраняется гипоконид, и даже у человека часто 
имеется этот пятый бугорок. Так как пища приматов главным образом мяг- 

.кая (плоды, почки), то изменчивость зубов в сторону гнпоодонтного строе
ния незначительна.

Органы чувств. Древесный образ жизни наложил глубокий отпечаток 
на органы чувств. Млекопитающие, ведущие наземный образ жизни, узнают 
окружающие их предметы в значительной степени через восприятие запа
хов, поэтому орган обоняния у них развит высоко, тогда как зрение обычно 
развито слабо. Обратное положение наблюдается у древесных форм. Для 
передвижения среди деревьев существенное значение имеет хорошее зрение, 
поэтому в эволюции приматов наблюдается прогрессивное развитие органов 
зрения. Даже у лемуров глаза большие, и они перемещаются от своего 
первоначального бокового положения вперед. В результате этого процесса 
у таких форм, как Tarsius (долгопят), образовались два идентичных поля 
зрения. Однако, хотя в данном случае зрение уже является бинокулярным, 
оно еще не сделалось стереоскопическим, так как через каждый глаз полу
чается, по всей вероятности, отдельное зрительное восприятие. Однако 
даже у самых низших обезьян зрение настолько значительно усовершен
ствовалось, что оно, вероятно, подобно нашему. Зрительные восприятия, 
получаемые через оба глаза, совпадают одно с другим, а тонкие различия 
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между этими восприятиями дают впечатление глубины. Таким образом до
стигается стереоскопическое зрение. Кроме того, в сетчатке каждого глаза 
у Anthropoidea  имеется особая центральная область — желтое пятно, в ко
тором детали видны гораздо яснее, чем на остальной сетчатке.

С усилением зрения происходит соответственное ослабление обоняния. 
Даже у лемуров чувство обоняния ослаблено, а у человекообразных обезь
ян и у человека оно, вероятно, находится в более рудиментарном состоя
нии, чем у кого-либо из остальных наземных плацентарных.

Головной мозг. Головной мозг подвергся глубокому изменению в связи 
с древесным образом жизни. Для передвижения по деревьям необходимы 
большая ловкость и значительная координация мускулов, что уже требует 
развития центров головного мозга; интересно, что значительная часть 
высших психических способностей, повидимому, развивается в области, 
расположенной вдоль двигательных центров головного мозга. Развитие усо
вершенствованного зрения дает приматам возможность гораздо более широ
кого ознакомления с окружающей средой, чем это возможно! для форм, ко
торые знакомятся с окружающими предметами преимущественно через 
чувство обоняния. Возможно, что еще более важным моментом для совер
шенствования психических способностей у приматов было развитие хвата
тельной руки. Это не только давало преимущество при добывании пищи, 
но, кроме того, несомненно, значительно содействовало развитию интеллекта 
посредством опыта, получаемого от манипуляции с различными предме
тами.

Для эволюционного развития приматов характерно прогрессивное уве
личение головного мозга. Большие полушария головного мозга увеличива
лись, и у всех высших Anthropoidea  они полностью покрывают мозжечок 
(cerebellum). Из всех млекопитающих некоторые мелкие обезьяны имеют 
самое высокое отношение веса головного мозга к общему весу тела.

Череп. Описанные выше изменения о-зубления, органов чувств и голов
ного мозга были сопряжены с большими изменениями в строении черепа 
приматов. Ископаемые лемуры и некоторые из ныне живущих форм имеют 
удлиненный череп примитивного типа, с длинной лицевой частью и с длин
ной низкой мозговой коробкой. Но в связи с ослаблением чувства обоня
ния и с укорочением зубного ряда у большинства приматов морда значи
тельно укоротилась, а лицевая часть черепа получила крутой наклон по на
правлению ко рту. Даже самые примитивные из лемуров имели довольно 
большие глазницы, и уже у нижяеэоценовых форм позади глазниц имелась 
дуга — признак, ставивший эти формы впереди почти всех известных нам 
млекопитающих того времени. У высших лемуров глазницы обращены впе
ред; их внутренние, срединные края тесно сближаются друг с другом п 
расположены над ноздрями; такое же положение занимают глазницы у всех 
высших приматов. Первоначально поверхностная дуга, отделявшая глаз
ницу от височной впадины, у высших форм превращается в сплошную 
перегородку. У многих форм верхний край орбит лежит выше уровня моз
говой коробки, выступая в виде надглазничного гребня, или валика.

Увеличившийся головной мозг, естественно, требует соответственного 
увеличения мозговой коробки; и действительно, у приматов, за исключе
нием некоторых примитивных типов, мозговая коробка становится все бо
лее и более высокой и округлой. Сагиттальный и затылочный гребни, имев
шиеся у древних лемуров, редко встречаются у более новых и более про
грессивных типов, так как с расширением мозговой коробки височные мус
кулы, между которыми образуются гребни, не сходятся друг с другом. Эти 
гребни существуют только у более крупных форм и у травоядных форм, 
обладающих более мощной мускулатурой. Затылочные мыщелки обычно 
более нли менее перемещаются с задней стороны черепа на нижнюю его 
сторону; возможно, что это отчасти зависит от развития сидячего положе
ния или прямостояния, но первоначальной причиной этого изменения 
в положении затылочных мыщелков было, повидимому, фактическое значи
тельное расширение задней части черепа над мыщелками. Первоначально
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рыхло соединенные две половины нижней челюсти у высших типов сра
стаются.

Лемуры. Наиболее примитивными из приматов являются лемуры, кото
рые в настоящее время живут в тропических областях Азии и Африки, но 
главным образом на острове Мадагаскаре; известны они также в ископае
мом виде в нижнетретичных отложениях. Типичный мадагаскарский ле
мур— небольшое древесное, ведущее ночной образ жизни, животное с гу
стым волосяным покровом, представляющим контраст довольно редкому 
волосяному покрову большинства высших приматов. Конечности — умерен
ной длины, уши заостренные, а глаза обращены более вбок, чем вперед. 
Общий вид лемуров совсем иной, чем у высших приматов, от которых они, 
кроме того, отличаются _также некоторыми более важными признаками; 
поэтому некоторые авторы придерживаются мнения, что лемуров нельзя 
причислять к отряду приматов.

Хвост лемура, обычно длинный, никогда не бывает органом хватания. 
Первые пальцы кисти и стопы всегда значительно отодвигаются от других;

Р и с . 3 55 . Ч е р е п а  э о ц е н о в ы х  п р и м а т о в . А. —  Notharctus, э о ц е н о в ы й  л е м у р . Д л и н а  
ч е р е п а  ок о л о  7 ,5  см. В  —  Tetonius, э о ц е н о в ы й  п р е д с т а в и т е л ь  п о д о т р я д а  Tarsio- 

idea; д л и н а  ч е р е п а  о к о л о  2 5  см. (П о Г р ег о р и .)

особенно хорошо развит большой палец стопы, который у всех форм имеет 
плоский ноготь; дистальные фаланги других пальцев покрыты либо ног
тями, либо когтями. Типичные лемуры имеют когтевидный ноготь на вто
ром пальце стопы, на остальных же пальцах — нормальные ногти.

У ныне живущих лемуров верхние резцы часто малы или отсутствуют, 
а нижние резцы вместе с похожим на резец клыком наклонены кпереди, 
образуя как бы орган для расчесывания шерсти. Строение верхних корен
ных зубов варьирует от трехбугорчатого до четырехбугорчатого.

Лицевая часть у лемуров иногда несколько укорочена, но в большинстве 
случаев она сравнительно длинна н похожа на морду лисы. Мозговая ко
робка длинная и низкая у более примитивных ныне живущих форм, но она 
несколько более расширяется у более прогрессивных типов лемуров.

Эоценовые лемуры. Самые древние лемуры были найдены в эоцене се
верных материков; наиболее типичные формы относятся к семейству A d a - 
jndae; из наилучше изученных форм этого последнего можно упомянуть 
североамериканского Notharctus  и европейских A  da pis  и Pronycticebus 
(рис. 234, 353 А и Б, 354 А и Б, 355 A). Notharctus был небольшим мле
копитающим, длина черепа его составляла около 5 см: он своим общим 
видом был, вероятно, похож на обыкновенных нынешних лемуров. Он уже 
был совсем лемурообразным по пропорциям своего тела и по многим при
знакам строения. Однако озубление было более примитивным во многих 
отношениях. Хотя некоторые представители семейства и имели только три 
предкоренных зуба, у Notharctus  сохранился весь комплект из четырех 
пре укоренных зубов. Верхние резцы были развиты сравнительно нормально, 
клыки были примитивного типа, а нижние резцы были лишь немного на-
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клонены вперед. У Notharctus  на верхних коренных зубах уже был развит 
гипокон, но у некоторых эоценовых его родичей были только слабые при
знаки этого образования. Гипокон был развит также и у европейских форм; 
несмотря на то, что эти европейские и американские "формы были близко 
родственны друг другу и приобрели упомянутый новый бугорок, у Adapts 
и Pronycticebus  этот последний образовался за счет роста вверх соответст
вующей части c i n g u l u m  (эмалевого ободка у основания коронки зуба), 
а у Notharctus  он возник путем обособления некоторой части протокона.

Адапиды являются подлинными предками типичных лемуров. По мно
гим признакам они представляются близкими вероятным предкам всех 
приматов. Однако, изученные формы жили слишком поздно для того, чтобы 
быть действительными предками высших приматов, так как представители 
высшего подотряда Tarsioidea  (долгопятов) были найдены даже в более 
древних отложениях.

Обычно принято считать, что приматы произошли от тех древесных на
секомоядных, которые представлены ныне тупайями. В палеоцене и 
эоцене было найдено много форм, промежуточных между этими двумя груп
пами. Некоторые из них, быть может, окажутся настоящими промежуточ
ными типами (расстояние между этими группами во всяком случае неве
лико). Другие, однако, представляют древние боковые ветви от этого основ
ного ствола древесных животных, несомненно, далекие от главной линии 
эволюционного развития приматов. Plesiadapis  и его родичи из палеоцена и 
эоцена северных материков образуют наиболее значительную из всех этих 
отклоняющихся (аберрантных) групп. Щечные зубы их были очень по
хожи на щечные зубы лемуров, но передняя часть озубления их была по
хожа на соответствующую часть зубной системы грызунов, так как у них 
была развита диастема, а одна пара резцов была увеличена и представляла 
собой долотообразные режущие органы.

Мадагаскарские лемуры." К концу эоцена ископаемые остатки лемуров 
перестают встречаться в третичных отложениях северной умеренной зоны, 
и дальнейшая их история вплоть до плейстоцена и нынешнего времени 
совсем не известна. После такого перерьСва мы их находим в тропических 
областях Старого Света, где современные условия, вероятно, близки в усло
виям, господствовавшим на1 севере в эоцене. Основной областью распростра
нения группы является остров Мадагаскар. Эта область была, по всей ве
роятности, отрезана от материка в течение большей части третичного пери
ода; на Мадагаскаре мало хищников,— этим можно, невидимому, объяс
нить тот факт, что эти примитивные приматы (так же, как и многие насе
комоядные) дожили здесь до нашего времени. Все мадагаскарские лемуры 
могут быть отнесены к семейству Lemwridae, в широком смысле этого тер
мина. Это в большинстве довольно типичные лемуры (Lemur  и др.) 
с длинным низким черепом; общее строение тела сходно со строением тела 
их эоценовых предков, конечности имеют нормальное строение. Эти формы 
представляют для нас интерес, так как изучение их позволяет нам подойти 
к вопросу об общем виде и образе жизни наших древнейших предков из 
отряда приматов.

Однако, в этом семействе имеются разнообразные типы, в частности—- 
небольшая прыгающая форма Indris  и некоторые другие довольно круп
ные типы.

Большинство нынешних типов лемуров было найдено и в плейстоцено
вых болотных отложениях Мадагаскара, причем некоторые из этих иско
паемых форм довольно крупные. Кроме того, там были найдены и другие 
вымершие формы. Самым крупным из всех известных лемуров был Меда- 
ladapis, достигавший размеров свиньи; длина черепа его была 0,3 носо
вые кости у него были своеобразно удлиненные и изогнутые, глаза были 
маленькие. По многим признакам он был очень похож на эоценовых лему
ров. Другая вымершая группа представлена родом Archaeolemur — формой, 
также крупной для лемура (длина черепа около 13 с.н). но большие ее. глаза 
передвинулись значительно вперед; головной мозг у нее был большой, 
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сагиттального гребня не было. Лицо было значительно укорочено. Эта вы
мершая форма во многих отношениях представляла аналогию высшим 
приматам.

Представителем мадагаскарской фауны приматов является также айе- 
айе, Cliiromys  (руконожка). Это — ночное животное величиною с небольшую 
кошку, с коротким высоким черепом, своим видом напоминающим череп 
высших лемуоов и обезьян. На всех пальцах, за исключением большого 
пальца стопы, имеются образования, похожие скорее на коготь, чем на 
ноготь. Средний палец кисти — очень длинный и тонкий,— по имеющимся 
сведениям, служит для извлечения личинок из-под коры. Единственная 
сохранившаяся пара резцов увеличена, как у грызунов, и служит для 
прогрызания коры в поисках насекомых, которыми это животное пи
тается. Есть предположение, что айе-айе является потомком Plesiadapi- 
dae, но возможно, что она представляет только параллельную этому 
последнему семейству эволюционную ветвь среди лемуров мадагаскарской 
группы.

Высшие лемуры. Все лемуры, живущие ныне вне Мадагаскара, входят 
в более высокую группу, семейство Lorisidae,  типичным представителем 
которого является лори, живущий в Индийской области. Мордочка у него 
довольно короткая, мозговая коробка высокая, глаза повернуты несколько 
вперед, число предкоренных зубов сократилось до двух; однако нижние 
передние зубы имеют типичное Для мадагаскарских лемуров расположение. 
Второй палец кисти редуцирован, что способствует лучшему зажиму между 
первым и остальными пальцами. В Африке эта группа представлена потто 
И Galago.

Вполне очевидно, что группа лори стоит на более высоком уровне орга
низации, чем примитивные ископаемые лемуры и их сравнительно мало 
изменившиеся мадагаскарские потомки. Вполне возможно, что эти ныне 
живущие формы являются потомками очень древних типов, переходных от 
низших лемуров к высокостоящим приматам, но мы, к сожалению, не 
имеем ни одной достоверной находки ископаемых представителей этих 
интересных форм.

Tarsius. В маленькую, но очень интересную группу приматов входят 
вместе с единственным современным родом Tarsius  (долгопят) некоторые 
эоценовые формы. Эти формы часто причисляются к лемурам, от которых 
они, однако, отличаются своим определенно более прогрессивным строением. 
Целесообразнее поэтому выделить их в особый подотряд Tarsioidea, проме
жуточный между настоящими лемурами и Anthropoidea.

Tarsius  — маленькое ночное древесное животное, живущее в Ост-Индии. 
Хвост у него очень длинный, а задние ноги приспособлены к прыганию. 
Мозговая коробка большая и округлая, а большое затылочное отверстие 
( f o r a m e n  m a g n u m )  сдвинулось несколько вперед к нижней стороне черепа 
(в противоположность обычйому для лемуров положению). Органы зрения 
имеют гораздо более прогрессивное строение, чем у- лемуров. Глаза исклю
чительно большие и обращены всецело вперед, орбиты их расположены 
очень близко друг к другу над носом. У обыкновенных лемуров имеется 
только поверхностная наружная дуга, отделяющая глазницу от височной 
впадины, а у Tarsius  a l i s p h e n o i d e u m  разросся наружу под лобной и скуло
вой костями и закрыл большую часть отверстия, подобно тому, как это 
наблюдается у Anthropoidea.

В то время как зрение, таким образом, прогрессировало, чувство обоня
ния соответственно регрессировало. Исчезла лисообразная мордочка типич
ного лемура, а нос редуцировался до маленького возвышения ниже глаз 
и между ними. Мордочка мало выступает вперед {зубной ряд довольно 
короток): здесь мы уже имеем начало развития того типа лица, который 
обычен у обезьян и у человека.

Передние зубы несколько опециализипованы, но щечные зубы прими
тивны, коренные имеют строение довольно типичных тритуберкулярпых и 
туберкуло-секториальных зубов.
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Задние ноги явно специализировались для прыгания. Из всех прима
тов только у долгопята (:Tarsius) частично срастаются малая и большая 
берцовые кости. Появился третий сегмент конечности, но он возник не пу
тем удлинения плюсневых костей ( m e t a t a r s a l i a ) ,  а вследствие удлинения 
c a l e a n e u m  и n a v i c u l a r e  (аналогичное развитие костей наблюдается также 
у мадагаскарских лемуров и у Galago). Такой необычный способ развития 
третьего сегмента конечности станет вполне понятным, если мы разберемся 
в этом случае. Животные, у которых образуется дополнительный сегмент 
конечности, ускоряющий прыганье или любой иной вид локомоции (на
пример кенгуру, прыгающие мыши и типичные копытные), обычно являются 
наземными формами, и первый палец у них не служит для хватания. Для 
приматов же, живущих на деревьях, способность большого пальца ноги 
противопоставляться другим пальцам имеет огромное жизненное значение. 
Если бы удлинялись плюсневые кости ( m e t a t a r s a j i a ) ,  то хватательная спо
собность была бы утрачена; поэтому развитие такого приспособления 
в данном случае возможно лишь путем соответствующего изменения про
ксимальных предплюсневых костей, расположенных проксимально от m e t a 
t a r s a l  е  большого пальца задней ноги.

За вычетом этой своеобразной специализации конечности, Tarsius  по 
многим признакам близок к высшим приматам. Строение плаценты дает до
полнительное доказательство того, что эта форма является реликтом прими
тивной группы, переходной от лемуров к Anthropoidea. У лемуров строение 
плаценты такое же, какое оно, вероятно, было у примитивных плацентар
ных, у долгопята же плацентная связь между матерью и ребенком сосредо
точена в дискоидальном образовании, которое при рождении отпадает, как 
у высших приматов.

Эоцен :вые долгопяты. В истории долгопятов имеется большой пробел 
от эоцена до современной эпохи, но в эоценовых отложениях Европы и 
Северной Америки найдено много остатков маленьких форм, безусловно 
родственных долгопятам (Tarsius).

Некоторые из них известны только по зубам. Подобно Tarsius, эти 
формы часто оказываются близкими к примитивным плацентарным по мор
фологии коренных, на которых гипокон существует лишь в редких случаях. 
У двух родов все еще сохранялся в виде маленького зуба первый нижний 
предкоренной, но нормально, так же как у Tarsius, у них было только три 
предкоренных, а в одном случае было лишь два лредкоренных. Но строение 
передних зубов было довольно изменчиво. У таких форм, как Tetonius 
(рис. 3 5 5  В)  из нижнего эоцена Америки и Necrolemur  из верхнего эоцена 
Европы, имелась увеличенная пара передних зубов, напоминающая соот
ветствующие зубы грызунов, а также некоторых лемуров (но в данном 
случае нижний «бивень» был, вероятно, клыком).

По общему строению черепа Tetonius похож на нынешнего Tarsius: ли
цевой отдел очень короток, а огромные глазницы повернуты вперед; между 
ними развивается перегородка. Некоторые из остальных эоценовых долго
пятов, например Necrolemur, были, повидимому, более похожи на лемура и 
имели несколько менее укороченную мордочку.

О посткраниальном скелете в большинстве случаев ничего не известно. 
Но мы знаем, что у одного или двух эоценовых типов уже существовала 
своеобразная специализация задних ног, характерная для нынешних форм.

Эти ископаемые формы впервые встречаются в среднем палеоцене Север
ной Америки, и уже здесь они оказываются специализированными, по 
крайней мере в некоторых случаях. Нет сомнения в том, что древнейшие 
долгопяты должны были появиться намного раньше, возможно, задолго до 
конца мелового периода.

^Anthropoidea. Все остальные приматы — обезьяны (включая и человеко
образных обезьян) и человек — составляют подотряд Anthropoids  — чело
векоподобных приматов. У всех эких форм заметен совершенно опре
деленный _ прогресс, по сравнению с рассмотренными уже тинами. Глаза 
у них большие и обращены вперед, как у Tarsius, но, кроме того, у них
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имеется настоящее стереоскопическое зрение, а желтое пятно ( m a c u l a  l u t e a )  
с центральной ямкой (fovea c e n t r a l i s )  — местом наиболее ясного видения, 
дающим возможность лучше различать цвета и распознавать детали — 
развито даже у низших из обезьян. Орбита полностью отделена от височной > 
ямки. Обоняние не играет значительной роли, и мордочка сильно укоро-., 
чена.

Обезьяны нормально передвигаются по земле на четвереньках, но для 
многих обычно сидячее положение, которое освобождает руки для манипу
ляций с пищей и другими предметами. Хвост развит различно; у некоторых 
южноамериканских типов он цепкий, но у высших форм он часто редуци
рован.

Никогда не бывает более трех двубугорчатых предкоренных зубов, 
а у высших форм Старого Света имеется только два предкоренных. Послед
ний коренной зуб уменьшается, а у одного семейства обезьян даже отсут
ствует. У немногих из более примитивных форм верхние коренные зубы 
остаются тритуберкулярными, но обыкновенно коренные обеих челюстей 
имеют типичное четырехбугорчатое строение.

Головной мозг у всех членов группы сравнительно большой. Мозговая 
коробка в своем типичном развитии значительно расширена; гребни на 
черепе бывают лишь в исключительных случаях. Большое затылочное 
отверстие располагается скорее на нижней, чем на задней стороне черепа, 
а лицо обращено вперед и находится почти под прямым углом к позвоноч
ному столбу. Обе половины нижней челюсти срастаются.

Этот подотряд может быть разделен на две группы, географически обо
собленные друг от друга в настоящее время, а также, насколько это нам 
известно, и в прошлом. Более примитивным является инфраотряд РШуг- 
rhini — обезьяны Южной Америки; Catarrhini охватывают более прогрессив
ных мартышкообразных и человекообразных обезьян, а также человека; 
родиной всех этих форм является Старый Свет.

Южноамериканские обезьяны. Platyrrhini (широконосые обезьяны) со
держат два семейства обезьян, живущих в Южной и Центральной Америке 
и только там встреченных в ископаемом состоянии. Многие из них имеют 
большое поверхностное сходство с обезьянами Старого Света, но они, пови- 
димому, примитивнее этих последних во многих отношениях. В среднем они 
значительно менее крупны, чем их родичи, живущие в Старом Свете. 
Длинный хвост (примитивный признак) почти никогда не подвергается 
какой-либо редукции. Большой палец передней конечности лишь в незна
чительной степени может противополагаться остальным пальцам. Во всех 
случаях сохраняются три предкоренные зуба, в то время как древнейшие 
ископаемые представители обезьян Старого Света уже утратили первый 
предкоренной зуб. Название группы («плоский нос») указывает на тот 
факт, что ноздри обычно отделены друг от друга широкой носовой перего
родкой и обращены наружу.

Игрунки. Из двух семейств широконосых обезьян семейство Hapalidae 
содержит меньшее количество форм и представлено менее крупными живот
ными. Hapale — обыкновенная игрунка — есть маленький зверек, напоми
нающий белку по величине и по общему виду и имеющий густую шерсть 
и пушистый хвост. Это животное напоминает белку также и тем, что 
пальцы (за исключением первого пальца задней конечности) имеют сжатые 
с боков и когтеобразиые ногти, которые при своем передвижении оно обычно 
вонзает в кору; h a l l u x  в значительной степени утратил прежнюю способ
ность противопоставляться другим пальцам. Своеобразную особенность зуб
ной системы представляет исчезновение последнего корённого зуба — един
ственный случай полной редукции этого последнего у приматов (впрочем, 
у человека этот зуб приближается к такому же состоянию). Резцы, а вместе 
с ними и нижний клык, наклонены вперед и напоминают соответствующие 
зубы лемуров. К сожалению, мы не знаем ископаемых игрунок из отложе
ний доевнее плейстоцена. Некоторые ученые полагали, что эти животные 
являются самыми примитивными из обезьян; однако некоторые признаки,
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например исчезновение заднего коренного зуба, говорят за то, что они пред
ставляют собою скорее специализированные формы, чем примитивные.

Cebidae. Более важной и более крупной группой является семейство , 
Cebidae, к которому относятся типичнейшие южноамериканские обезьяны. 
Эти животные несколько крупнее, чем представители только что рассмот
ренного семейства. Волосяной покров у них несколько более редкий (поре- 
дение волосяного покрова гораздо резче выражено у обезьян Старого Света). 
Зубы у них слабо специализированные, сохраняется максимальный для 
обезьян комплект из трех предкоренных и трех коренных. Из всех приматов 
только у некоторых представителей этого семейства развит цепкий хвост.

Из всех нынешних представителей семейства наиболее примитивной 
является группа, представленная родом Aotus  (Nyctipithecus) — «ночной 
обезьяной», или дурукули, — маленькой формой с густой шерстью (повиди- 
мому, примитивный признак) и с маленьким головным мозгом. Это — ноч
ное животное, в то время как большинство обезьян ведет дневной образ 
жизни (в связи с этим, между прочим, возникает вопрос, не были ли при
митивные приматы ночными животными, какими являются Tarsius  и почти 
все лемуры). «Ночная обезьяна» очень похожа на игрунок, и возможно, что 
она стоит близко к корню широконосых обезьян. Это подтверждается тем 
фактом, что единственная более или менее древняя южноамериканская иско
паемая обезьяна — миоценовый Homunculus — принадлежит к этой группе.

«Ночные обезьяны» и некоторые другие довольно примитивные формы 
не имеют цепкого хвоста. Эта «пятая конечность» развита у  остальных 
представителей Cebidae. Представителем наиболее обычной группы этих 
животных является капуцин — Cebus. К ним близки паукообразные 
обезьяны — Ateles. Конечности у  этих форм длинные и тонкие, первый 
палец передней конечности редуцированный или отсутствует, ногти более 
или менее когтеобразны. Эти обезьяны — ловкие акробаты, они виснут на 
деревьях, схватившись за ветку одной или более из своих пяти конечностей.

К этому семейству принадлежит, наконец, труппа ревунов — Alouatta. 
Это — крупнейшие обезьяны Нового Света, некоторые достигают размеров 
довольно крупной собаки; они питаются листьями и имеют массивные ко
ренные зубы.

Гортань у них расширяется в огромный костный пузырь, содержащий 
резонаторную камеру. С помощью этого резонаторного аппарата ревуны 
производят звуки, нарушающие ночную тишину в лесах Южной Америки.

О палеонтологической истории южноамериканских обезьян мы, к сожа
лению, знаем, очень мало. Известно, что большинство групп существовало 
в плиоцене; из более древних отложений мы знаем только род Homunculus,  
представляющий примитивную группу семейства в миоцене Южной Аме
рики. Как было уже отмечено, Южная Америка является областью, обосо
бившейся с нижнего эоцена. Возможно, что родоначальные формы широко
носых обезьян проникли в Южную Америку на заре третичного периода. 
Такие лесные формы, быть может, существовали и даже изобиловали 
в эоцене и олигоцене, хотя они и не сохранились в отложениях, развитых 
на равнинах Патагонии. Но возможно также, что эти животные, подобно 
тистрикоморфам из грызунов, каким-то образом попали на этот материк 
в более поздний момент геологической истории.

Catarrliini. Узконосые обезьяны Старого Света представляют собою 
отчетливо очерченную группу, в которую входят ныне живущие мартышко
образные обезьяны Азии и Африки, человекообразные обезьяны, а также 
близкие к тем и другим ископаемые формы, и, наконец, человек. Название 
указывает на один из тех признаков, по которым узконосые являются бо
лее прогрессивными, чем южноамериканские обезьяны: ноздри у них при
ближены одна к другой и открываются вперед и вниз. В пределах рассма
триваемой группы нередко наблюдается увеличение размеров тела, которое 
достигает максимума у шимпанзе, гориллы и у человека. Первичный образ 
жизни — древесный, но некоторые из более специализированных форм, на
пример бабуины, переходят к наземному образу жизни; к этому последнему
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перешли некогда и предки человека. Хвост часто укорочен или отсутствует. 
Исходным способом передвижения является четырехногая локомоция, у не
которых, однако, для лазания служат преимущественно передние конеч
ности; при таком передвижении тело занимает стоячее положение. Предки 
человека перешли к прямохождению. Хотя хождение гго земле совершается 
обыкновенно на четвереньках, из-за длинных рук спина принимает наклон
ное положение; в состоянии же покоя обычной для узконосых позой 
является сидение. Первый палец передней конечности обычно хорошо раз
вит и может противопоставляться остальным; ту же способность всегда имеет 
большой палец ноги, за исключением человека, у которого он вторично ре
дуцирован. Волосяной покров всегда редок, а лицо — голое.

Рис. 356. А —  ч ереп Mesopithecus, плиоценовы й представи тел ь  Cercopitheci- 
dae Старого св ета . Оригинал и м еет д л и н у  около 7,5 с м .  В  — челюсть Рага- 
pithecus, д р евн ей ш ей  из и зв естн ы х обезь я н  Старого С вета и з ни ж н его  оли
гоц ен а  Е гипта. Оригинал и м еет  д л и н у  около 3,8 см. С —  челюсть РгорКорг- 
thecus, д р ев н ей ш ей  ч ел овек ообр азн ой  обезьян ы  и з ниж него олигоцена Е гип
та. О ригинал и м еет  д л и н у  около 7  см. D  —  реставрированны й череп A ust
ralopithecus (м ол од ая  особь), вы м ерш ей чел овек ообразной  обезьян ы  из Южной 

Африки. (А  —  по Годри, В, С — по Ш л о ссер у , D  —  по Д а р т у  и Б рум у.)

Головной мозг велик; однако у этих форм, которые в среднем крупнее 
южноамериканских обезьян, сагиттальный и затылочный гребни предста
вляют более обычное явление. Лицевая часть черепа, первоначально корот
кая, во многих случаях удлиняется в связи с развитием растениеядного 
способа питания и с зависящим от этого увеличением зубов. Второй пред- 
коренной зуб всегда отсутствует; во всех случаях бывает следующая' зубная
формула:  ̂  ̂ \  s  . Коренные зубы у них четырехугольные, с четырьмя
основными бугорками.

Обезьяны Старого Света. Самым примитивным из известных предста
вителей этой группы является P a r a p i th e c u s  (рис. 354 С, 356 В) из нижнего 
олигоцена Египта. Найдена только одна нижняя челюсть этой формы, и все 
же этого было достаточно для того, чтобы можно было узнать в этом малень
ком животном предка обезьян. Клык у него был совсем маленький; первый
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предкоренной зуб был еще простой, в противоположность обычно двухбу
горчатому первому предкоренному узконосых. На коренных зубах было по 
четыре главных бугорка, но эти последние не соединялись поперечными 
гребнями, как у нынешних мартышек; на всех трех коренных зубах есть и 
пятый бугорок — гипоконюлид, а у ныне живущих обезьян Старого Света 
этот бугорок имеется лишь на последнем коренном зубе. Две половины 
нижней челюсти сходятся одна с другой под острым углом — примитивный 
признак, представляющий противоположность более округлому контуру 
«подбородка» у всех нынешних форм Старого Света. Пропорции нижней 
челюсти говорят за то, что это животное имело большие глаза и большой 
головной мозг. Согласно имеющимся данным, вполне возможно, что эта 
маленькая обезьяна была общим предком всех последующих узконосых. 
По своему общему виду она была, быть может, похожа на примитивных 
представителей нынешних африканских обезьян.

К ныне живущим обезьянам Старого Света, составляющим семейства 
C e.)-copithecidae, относится большое количество форм, значительно варьирую
щих по своему строению. При передвижении по земле они ходят на четве
реньках, плоско ступая кистью и стопой. Более примитивные формы живут 
на деревьях, но у бабуинов и их родичей наблюдается прогрессивное раз
витие наземного образа жизни. На ягодицах имеются участки затвердевшей 
кожи —- седалищные мозоли. Как мы уже отметили, коренные зубы имеют 
по четыре бугорка, а гипоконюлид присутствует лишь на последнем из 
нижних коренных; в характерных случаях развиваются два поперечных 
гребня.

В пределах семейства можно различать две большие группы. Более 
крупная из них составляет подсемейство C erco p ith ec in a e . К нему относятся 
многие примитивные африканские и азиатские древесные обезьяны и ряд 
форм, представляющих по своему строению переход к бабуинам. Примитив
ные типы имеют короткую лицевую часть, но у бабуинов морда длинная 
в связи с растениеядным способом питания и с зависящим от этого удлине
нием ряда зубов. Хорошо развиты защечные мешки, куда закладывается 
пища, а желудок имеет простое строение (в противоположность другому 
подсемейству).

К роду C erco p ith ec u s  относится большинство африканских мартышек, 
которые обычно содержатся в зоологических садах. Эти типичные древес
ные формы с короткой лицевой частью, по всей вероятности, стоят близко 
к корню ствола мартышкообразных обезьян. Макаки (M a ca cu s) — довольно 
крупные обезьяны; живут они преимущественно в Азии, но одна форма 
живет в Северной Африке и на Гибралтаре (бесхвостый макак, или магот). 
Зубной ряд значительно удлинен, и морда соответственно выдается вперед. 
Эти формы являются лишь частично древесными, некоторые виды живут 
в значительной мере на земле. Некоторые промежуточные типы предста
вляют переход от этих форм к бабуинам (Раръо). Эти последние сделались 
совершенно наземными формами, со стопохождением на четырех ногах. 
Зубной ряд у этих исключительно травоядных типов сильно удлинен, и 
у них развилась морда, похожая на собачью. Хвост у них короткий, а у не
которых родственных форм он почти отсутствует. Бабуины встречаются 
в плиоцене и плейстоцене Северной Африки и Азии.

Второе подсемейство современных мартышкообразных обезьян Старого 
Света — S e m n o p ith e c in a e  — представляет собою сравнительно небольшую 
группу, к которой относится S e m n o p ith e c u s , живущая в Индии «священная 
обезьяна» и ее родичи (преимущественно азиатские рода, один род — афри
канский). Лицевая часть черепа никогда не удлиняется. Тело тонкое, задние 
ноги особенно длинные, хвост обычно хорошо развитый. Вместо защечных 

•мешков имеется сложный желудок, в который набивается пища. На корен
ных зубах сильно развиты поперечные гребни. Все представители этой 
группы — настоящие древесные формы. Остатки родоначальных форм ши
роко распространены в плиоцене Старого Света; M e so p ith e c u s  (рис. 356 А, 
357) изучен по почти полностью сохранившемуся скелету. Форма эта очень
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похожа на ныне живущих представителей подсемейства, но тело было 
толще, а конечности короче, что указывает на связь с родоначальными 
церкопитецидами.

Человекообразные обезьяны. Эти геологически молодые формы мар
тышкообразных обезьян Старого Света представляют две специализирован
ные линии, ни одна из которых не ведет к человекообразным обезьянам и 
к человеку. Чтобы проследить эволюционную историю человекообразных 
обезьян и человека, мы должны вернуться вновь к нижнеолигоценовым 
пластам Египта, где был найден Propliopithecus (рис. 354 D, 356 С) — древ
нейший из известных предков этих высших приматов. В этом случае мы 
имеем опять-таки лишь нижнюю челюсть, но она является вполне харак
терной. Она'имеет в длину не более 3,8 см, что указывает форму, которая 
была гораздо меньше любой из человекообразных обезьян. Нижние корен
ные зубы были определенно пятибугорчатыми, подобно человекообразным

обезьянам и в противоположность ныне живущим мартышкообразным 
обезьянам; челюсть была сравнительно высокой, как у высших форм.

Эта форма является древнейшим представителем семейства S im i id a e ,  
которое содержит четыре типа ныне живущих обезьян: гиббона, оранг-утана, 
шимпанзе и гориллу. Это — животные крупные, варьирующие по величине 
от сравнительно небольших гиббонов до горилл, которые иногда бывают 
в несколько раз тяжелее человека. Коренные зубы четырехугольные; на ниж
них хорошо развит пятый бугорок (гипоконюлид), а на верхних гипокон 
сравнительно невелик, и можно еще видеть примитивный тригон. Коренные 
зубы становятся довольно длинными и несколько удлиняется лицевая 
часть черепа. По строению своего скелета эти обезьяны довольно близки 
к человеку. Грудная клетка широка, в противоположность мартышкообраз
ным обезьянам. Подвздошные кости расширяются, как у человека. Кисти 
рук довольно похожи на кисти человека, но первый палец очень короток 
по сравнению с остальными. Руки очень длинные. Ноги, наоборот, коротки; 
hallux и остальные пальцы ноги гораздо лучше развиты и гораздо более 
похожи на пальцы кисти, чем у человека. Эти характерные особенности 
скелета развились, повидимому, в связи со свойственным человекообразным 
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обезьянам способом передвижения. По мере увеличения тела становилась 
все более затруднительной нормальная четырехногая локомоция по де
ревьям, поэтому представители этой группы бросаются с ветви на ветвь, 
раскачиваясь на руках. Ноги служат хватательными органами больше, чем 
у каких-либо других форм, и они в такой степени утратили свой первона
чальный характер, что большинство больших человекообразных обезьян не 
может ходить плоско на плоской подошве своей стопы, а ходит на наруж
ной стороне стопы.

При раскачивании на руках тело неизбежно принимает выпрямленное 
положение. Далее, при хождении на четвереньках тело неизбежно получает 
значительный наклон назад, так как передние ноги у всех форм гораздо 
длиннее задних. Таким образом, началось развитие двуногости у древесных 
форм.

Головной мозг велик, особенно у гориллы, но, как этого можно было 
ожидать, увеличение головного мозга отставало от увеличения веса тела. 
Мозговая коробка была относительно невелика; в связи с этим могли раз
виваться сагиттальный и затылочный гребни, а у большинства форм верх
ние края глазниц выступали в виде надбровных дуг у  переднего края 
мозговой коробки. Как у большинства млекопитающих, у этих животных нет 
выступающего подбородка, и нижняя челюсть у симфизиса наклонена 
назад.

Гиббоны. Самыми маленькими и самыми примитивными из современ
ных человекообразных обезьян являются гиббоны (H y lo b a te s), живущие 
ь Малайской области. Средний гиббон имеет в высоту около 90 см при 
прямостоянии. Это—единственная из человекообразных обезьян, обычно 
ходящая в выпрямленном положении, причем руками она пользуется для 
балансирования. Однако гиббон живет почти исключительно на деревьях 
и, имея длиные руки, которыми он может достигать земли дри прямостоя
нии, он является очень ловким акробатом. Основная масса головного мозга 
гиббона занимает в среднем 90 см3. По сравнению с головным мозгом чело
века, эта величина кажется маленькой, но она значительно превышает 
среднюю величину головного мозга млекопитающего таких же размеров. 
Мозговая коробка гиббона — почти гладкая, а надбровные (надглазничные) 
дуги малы. У гиббона сохраняются рудиментарные седалищные мозоли.

P lio p i th e c u s  из верхнего миоцена Европы очень близок к нынешнему 
гиббону почти по всем изученным признакам; эта миоценовая форма в свою 
очередь весьма близка к нижнеолигоценовому P r o p lio p ith e c u s , от которого, 
вероятно, произошли гиббоны [плиопитека причисляют к гиббонам].

Оранг-утан. Оранг-утан— S im la  — «лесной человек» Суматры и Борнео 
занимает следующую над гиббоном ступень в восходящем ряду .современ
ных приматов. Будучи гораздо крупнее (взрослые самцы достигают почти 
1,5 м), оранг-утан является все же настоящей древесной формой, а по земле 
он неуклюже ходит на четвереньках. Руки у него несколько короче, чем 
у гиббона, и достигают лишь до голеностопного сустава. Головной мозг 
у него гораздо больше, чем у гиббона, достигая в объеме 550 см3. Мозговая 
коробка у него расширена, гребни на черепе редко развиваются, а надглаз
ничные дуги ничтожны. Зубной ряд, однако, длинный, морда выступает 
вперед. Лицо имеет характерный вогнутый профиль. Единственными иско
паемыми остатками, которые, быть может, принадлежали предкам оранг
утанов, являются коренные зубы, найденные в верхнем миоцене Индии и 
отнесенные к роду P a la eo sim ia ;  эти зубы имеют складчатую жевательную 
поверхность, похожую на соответствующую поверхность зубов ныне живу
щей формы.

Высшие человекообразные обезьяны. Высшими формами человеко
образных обезьян являются шимпанзе (A n th ro p o p ith e c u s  или P a n ) и Gorilla; 
обе эти формы живут в тропической Африке. Обычно они считаются близко 
родственными формами. Их приспособления к древесной жизни выражены 
менее резко, чем у низших человекообразных обезьян п у мартышкообраз
ных обезьян. Гориллы большую часть своего времени проводят на земле,
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хотя ходят они скорее как четвероногие, чем как двуногие. И горилла и' 
шимпанзе — крупные формы: шимпанзе достигают в высоту более 1,5 м, 
а старые самцы горилл — более 1,8 м, при весе тела свыше 270 кг. По срав
нению с низшими человекообразными обезьянами, руки у этих животных 
коротки. У шимпанзе руки спускаются чуть ниже колена, а у гориллы они 
несколько короче. Обе формы имеют большой головной мозг, объем которого 
у гориллы в некоторых случаях составляет от 500 до 600 см9, т. е. не менее 
половины минимального объема головного мозга у человека. Однако наблю
дается развитие сагиттального и затылочного гребней, а также надглазнич
ных дуг (валиков), что особенно резко выражено у старых самцов горилл. 
В связи с существованием длинного ряда зубов лицевой отдел черепа полу
чает значительное развитие. Клыки у этих животных большие, зубная 
аркада U-образная, с коренными зубами, расположенными в два параллель
ных ряда (у человека ряд зубов имеет форму гиперболы). К числу интерес
ных особенностей строения, по которым эти животные сходны с человеком, 
надо отнести отсутствие в запястье e e n t r a l e — кости, которая почти всегда 
присутствует у других представителей отряда.

В миоцене и в плиоцене Европы и Индии было найдено значительное 
количество образцов, принадлежащих, повидимому, высшим человекообраз
ным, которые, однако, были несколько менее крупны, чем нынешние шим
панзе и горилла. К сожалению, все эти образцы представляют собою 
обломки; даже наилучше изученная из этих форм — B r y o p i th e c u s  (рис. 353 С, 
354 Е )— известна нам почти только по неполной нижней челюсти и по 
верхним щечным зубам. Эти формы были безусловно человекообразными 
обезьянами, а не людьми, так как сохранившиеся клыки их велики, а зуб
ная аркада имеет U-образную форму, как у человекообразных обезьян. 
Признаки этих форм, повидимому, позволяют нам считать их возможными 
предками шимпанзе и гориллы, и весьма вероятно, что они стоят близко 
также и к родословной линии человека. [Еще ближе к  человеку стоит В а т а -  
pithecus, остатки которого найдены в миоцене и плиоцене Индии.]

Australopithecus. Другой весьма интересной ископаемой человекообраз
ной обезьяной является A u s tr a lo p i th e c u s  (рис. 356 В ) ,  известный но почти 
полному скелету, найденному в отложениях предположительно плейстоце
нового возраста в Южной Африке. К сожалению, череп принадлежал юной 
особи. Нет сомнения в том, что эта форма — не горилла и не шимпанзе, 
а какой-то другой тип высших человекообразных обезьян. Контуры черепа 
указывают на то, что взрослое животное должно было иметь более короткое 
лицо и более высокий лоб, чем нынешние большие человекообразные 
обезьяны, и по зубам оно было также ближе к -человеку,, чем шимпанзе и 
горилла. [Изучение остатков взрослого австралопитека, недавно найденных 
опять-таки в Южной Африке, выяснило, что эта обезьяна занимает место 
между рамапитеком и древнейшим человеком.]

Анатомические признаки человека. Современный человек и ископаемые 
люди обычно выделяются в особое семейство. Человек сильно отличается 
от человекообразных обезьян прежде всего по развитию своего головного 
мозга. Средний объем головного мозга современного человека — около 
1500 см3 — значительно превышает двойной объем мозга любой из человеко
образных обезьян. Это .увеличение происходит главным образом за счет 
разрастания неопаллиума — «серого вещества» больших полушарий голов
ного мозга. Здесь развиваются новые центры, например центр речи; осо
бенное развитие получают участки, отсутствующие у обезьян и являющиеся 
местонахождением высших способностей. В связи с таким увеличением 
головного мозга значительно расширилась мозговая коробка, и в зависи
мости от этого исчезли гребни и надглазничные валики. Клыки у человека 
редуцированные. Зубной ряд (рис. 353 В ,  354 F )  короче, а лицо, менее 
выдается вперед, чем у человекообразных обезьян, в то -время как нос и 
носовые кости выступают значительнее. В связи с укорочением зубного 
ряда, при менее значительном уменьшении длины челюстей, нижняя че
люсть выдается вперед в виде подбородка.
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Другие важные отличия связаны с изменением способа передвижения. 
Уже у высших человекообразных обезьян мы видели изменения в сторону 
приспособления к наземной жизни; человек же живет на земле и является 
двуногим существом. Руки у человека короче, чем у человекообразных 
обезьян; ноги у него длинные. Невероятным представляется происхождение 
человека от такой длиннорукой и коротконогой формы, как оранг-утан; 
нынешние человекообразные обезьяны и человек произошли, вероятно, от 
общего предка, причем у человекообразных обезьян в течение миллионов 
лет жизни на деревьях руки в той или иной степени удлинялись, а у чело
века первоначальные соотношения изменились сравнительно мало. Пальцы 
человеческой кисти, вероятно, более или менее сохранили соотношения 
длины, существовавшие у наших предков из человекообразных- обезьян, 
но человеческая кисть сделалась шире и гибче, а у нынешних больших 
человекообразных обезьян пальцы кисти, за исключением первого, удлиня
лись в связи со способом передвижения по деревьям (при котором эти 
животные хватаются за ветви руками). Стопа человека весьма значительно 
отличается от обезьяньей. Стопа примата обычно похожа на его кисть. Такая 
стопа, однако, является неуклюжим органом при наземном образе жизни. 
У человека пальцы ноги сильно укоротились, первый, большой палец 
утратил способность противопоставляться другим, а сак алеет расширился, 
образовав опору в задней части стопы (этот последний признак наблю
дается также у высших человекообразных обезьян). В результате дальней
шего приспособления к двуногому хождению позвоночный столб у чело
века имеет гораздо лучше выраженные изгибы, чем позвоночный столб 
у человекообразных обезьян, причем центр тяжести переместился кверху 
в область второго крестцового позвонка, а голова приняла более высокое 
положение.

Приведенные выше признаки относятся к числу признаков, которыми 
современный человек отличается от человекообразных обезьян. В значи
тельной степени промежуточное положение занимают древние ископаемые 
типы человека; однако наши сведения о предках современного человека 
еще весьма несовершенны, и мы почти ничего не знаем об эволюции пост
краниального скелета у наших ближайших предков.

Родословная линия человека отклонилась от линии больших человеко
образных обезьян, по всей вероятности, приблизительно в то время, когда 
эволюция человекообразных обезьян проходила стадию, представленную 
родом Dryopithecus в верхнем миоцене. В плиоцене, однако, не найдено 
достоверных остатков человека; такие остатки начинают встречаться лишь 
с нижнего плейстоцена, где мы уже видим несколько типов. В Старом 
Свете были сделаны три интересные находки скелетных остатков, происхо
дящих, повидимому, из нижней части отложений ледникового периода.

Pithecanthropus. Pithecanthropus erectus (рис. 358 А) был найден в на
чале девяностых годов прошлого столетия на острове Ява. близ небольшой 
деревни Триниль, совместно с обильной фауной млекопитающих, повиди
мому, нижне- или среднеплейстоценового возраста (первоначально предпо
лагался более древний возраст). Остаткя эти представляют собою лишь 
черепную крышу, бедренные кости, несколько зубов и, быть может, обломок 
нижней челюсти. Ведренная кость прямая, как у человека, что указывает 
(согласно видовому названию) на выпрямленное положение, уже достигну
тое этой формой. Зубы, повидимому, имеют в основном характер человече
ских зубов; обломок нижней челюсти (найденный в другой местности и 
лишь с сомнением относимый к этой форме) не имеет, правда, подбородоч
ного выступа, но в остальном соответствует типу нижней челюсти человека. 
Мозговая коробка была низкая, особенно в лобной области, заметно высту
пали надглазничные дуги. Вместимость мозговой полости составляла около 
940 см3, и, таким образом, в этом отношении Pithecanthropus занимает про
межуточное положение между высшими человекообразными обезьянами и 
современным человеком. Слепки мозговой полости показывают, что строе
ние мозга было «человеческое», хотя и чрезвычайно примитивное: возможно
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даже, что была развита способность речи. Таким образом, питекантропус 
был уже определенно человеком, но примитивным и во многих отношениях 
обезьяноподобным.

Рис. 358. Черепа ископаемого человека. А — Pithecanthropus. Лицо, мозговая 
коробка ниже жирной линии и большая часть нижней челюсти реставриро
ваны. В  — Sinanthropus. Лицо и задняя часть челюсти реставрированы. С — 
Eoanthropus. Липо, некоторые небольшие участки мозговой коробки и перед
ний конец нижней челюсти реставрированы; принадлежность нижней челюсти 
данному черепу — сомнительна. D — челюсть гейдельбергского человека. Е — 
череп неандертальского человека. Е — череп кроманьонского человека из 
Гримальди. (А, Е, F — по Мак-Грегори, В  — по Вейнерту, С— по Эллиот-

Смиту.)



«Пильтдаунский человек». От питекантропуса во многих отношениях: 
отличается «пильтдаунский человек» — Eoanthropus (рис. 358 С), остатки 
которого найдены в Пильтдауне, в южной Англии. Эти остатки происходят 
из слоя галечника, который, повидимому, отложился в нижнем плейстоцене, 
но содержит некоторые переотложенные плиоценовые ископаемые. Сохра
нились лишь обломки черепа. Тем не менее есть возможность довольно 
точно восстановить череп, за исключением, однако, лицевого отдела. Череп 
имел высокий лоб и был толстостенным; надглазничные дуги были почти 
так же слабо развиты, как у нынешнего человека. Вместимость мозговой 
полости — не менее 1200 см3— не выходит за пределы колебаний, наблю
даемых у нынешнего человека, но зато челюсть была весьма обезьяно
подобная, с отступающим подбородком, с клыком, который выступал над 
остальными зубами, и с другими признаками «обезьяньего» строения; на 
этом основании некоторые авторы пришли к заключению, что челюсть эта 
принадлежит не пильтдаунскому человеку, а какому-то ископаемому виду 
шимпанзе. Однако в плейстоцене Европы нет ископаемых шимпанзе; кроме 
того, неподалеку от места первой находки был найден обломок второго, 
черепа, похожего на первый, вместе с зубом, сходным с зубами первона
чально найденной челюсти; эго говорит в пользу того, что найденные перво
начально нижняя челюсть и череп принадлежали одной и той же форме. 
[Некоторые исследователи продолжают, однако, настаивать на том, что 
пильтдаунская нижняя челюсть принадлежала древнему шимпанзе. И дей
ствительно, сочетание мозгового черепа типа нынешнего человека с обезья
ньей челюстью представляется совершенно невероятным; поэтому правиль
ность реконструкции черепа пильтдаунского человека на рис. 358 С весьма 
сомнительна.]

«Бейпинский человек». Несколько лет тому назад в нижнеплейстоцено
вых отложениях в одной пещере близ Бейпина, в Китае, были найдены 
кости черепа и зубы «бейпинского человека» — Sinanthropus (рис. 358 В ).  
Хотя нижняя челюсть не имела выступающего подбородка, она ближе 
к челюсти человеческого типа, чем челюсть, найденная в Пильтдауне. 
Череп был толстостенный, подобно черепу Eoanthropus, но свод был лишь 
немного авыше, чем у питекантропуса; имелись хорошо развитые надглазнич
ные дуги. Головной мозг синантропуса по своему объему был промежу
точного типа: вместимость мозговой полости составляла приблизительно от 
1000 до 1100 см3. Некоторые обломочные остатки костей кисти указывают 
на то, что эта последняя была скорее человеческого типа, а не типа кисти 
человекообразных обезьян.

Эти находки указывают нам на то, что в Старом Свете в начале плейсто
цена уже существовали первобытные люди, которые развивались по различ
ным линиям. Мы почти ничего не знаем об их посткраниальных скелетах, 
и даже черепа изучены пока несовершенно. Нет сомнения в том, что в бли
жайшем будущем будут добыты новые данные. В настоящее же время 
было бы ппеждевременно высказать окончательное суждение об отношениях 
между этими первобытными людьми и людьми последующих времен.

Древние человеческие культуры. Человек производит орудия и поль
зуется ими. Излюбленным материалом, из которого первобытные люди 
предпочитали делать свои орудия, был кремень, потому что он легко раска
лывается и легко поддается обработке, а в то же время чрезвычайно крепок. 
Имеются сведения о найденных в третичных отложениях кусках кремня, 
которыми, по мнению некоторых ученых, древние человекообразные 
существа якобы пользовались как орудиями. Находки эти представляются, 
однако, весьма сомнительными. Зато нет сомнения в том, что кремневые 
орудия выделывались в нижнеплейстоценовое время; примитивные орудия 
были найдены в слоях, из которых происходят костные остатки пильтдаун
ского и бейпинского человека. В средне- и верхнеплейстоценовых отложе
ниях Европы был установлен целый ряд последовательно сменявших друг 
друга культур, составляющих палеолптовый (или древний каменный) век. 
Это были те времена, когда человек уже умел делать полезные орудия и
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оружие из кремня и кости, но еще не употреблял металлов и даже не имел 
никакого представления о земледелии, о гончарном искусстве и об одомаш
нении животных. Среднеплейстоценовые культуры древнего каменного 
века —• шелльская и ангельская — характеризуются присутствием хорошо 
отделанного орудия, ручного рубила. Мы почти ничего не знаем о морфо
логических особенностях творцов этих орудий, так как они жили преиму
щественно в открытых стоянках, а не в пещерах.

Гейдельбергская челюсть. К этим древним временам относится, ве
роятно, нижняя челюсть (рис. 3 5 8  D ), найденная в галечнике близ города 
Гейдельберга, в Германии. Строение зубов и многие другие признаки этого 
образца являются типично человеческими, так что форма эта обычно отно
сится к нынешнему роду Homo', но челюсть эта чрезвычайно массивна

(в отличие от челюсти нынешнего человека), 
на ней еще нет выступающего подбородка, 
передний ее край круто спускается от ряда 
зубов. На основании этих отличий этот обра
зец относят к особому виду Homo lieidelber- 
gensis, но если оставить в стороне величину 
этой челюсти, то она довольно сходна с че
люстью неандертальского человека.

Неандертальский человек. Последней лед
никовой епохе и предшествовавшей ей меж
ледниковой' эпохе соответствует по времени 
мустьерская культура, которая характери
зуется орудиями, отлично сделанными из 
осколков. С этой культурой определенно свя
зан неандертальский человек — Homo пеап- 
derthalensis  (рис. 3 5 8  Е,  3 5 9 ) .  Форма эта из
вестна не только из того германского место
нахождения, по которому она названа, но так
же и из многих других областей Европы. Вме
стимость мозговой полости была не меньше, 
чем у большинства нынешних людей (у муж
чин в среднем около 1 5 5 0  см3). Такой большой 
объем зависел главным образом от расшире
ния головного мозга в затылочной области, так 
как лоб был низок, а надглазничные дуги 
были сильно развиты. Только что указанные 
особенности, а также более удлиненное, чем 
у  современного человека, лицо и неразвитый 
подбородок, должны были придавать этому 
существу весьма обезьяноподобный облик. 

В данном случае мы впервые имеем полные скелетные остатки древнего 
человека. Тело было слегка наклонено вперед, ноги всегда были несколько 
согнуты в коленных суставах; эти и некоторые другие признаки опреде
ленно указывают на происхождение неандертальского человека от обезьян. 
В Палестине был недавно найден один неандерталоидный тип, который, по 
имеющимся сообщениям, стоит несколько ближе к нынешнему человеку по 
развитию выступающего подбородка и по другим признакам.

Новейший тип человека. В то время как последняя ледниковая эпоха 
в Европе приближалась к своему концу, развивались новые культуры — 
культуры верхнего палеолита: ориньякская, вскоре сменившаяся солютрей- 
ской и магдаленской. Орудия, сохранившиеся от этих культур, нередко 
оказываются сделанными из кости; люди этих времен были одарены боль
шим художественным талантом, о котором свидетельствуют разнообразные 
рисунки на стенах пещер.

В это сравнительно недавнее время (не более 20 000 лет тому назад) мы 
впервые встречаем в Европе человека новейшего типа, несомненно, принад
лежащего к одному с нами виду — Homo sapiens. У человека так называе- 
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мого кроманьонского типа (рис. 358 F), который связан с ориньякской 
культурой, лоб был высокий, вместимость мозговой полости "составляла 
около 1500 см 3, надглазничных валиков не было, лицо было короткое, нос 
был хорошо развит, а подбородок выступал вперед.

Эти люди, по всей вероятности, не были потомками типичного неандер
тальского человека. Оба типа, разновременно населявшие Европу, предста
вляют, повидимому, две волны миграции из азиатского (или африканского) 
центра эволюции и распространения человека. Однако вполне вероятно, что 
предок новейшего человека был существом со многими неандерталоидными 
признаками, и упомянутый выше палестинский человек стоял, быть может, 
близко к общему корню этих двух форм.

О появлением этого человека истинно современного типа мы можем, 
пожалуй, кончить нашу историю. Дальнейшая история принадлежит скорее 
к области археологии и антропологии, чем к области палеонтологии.

Внеевропейские тины. Новейшую историю эволюционного развития че
ловека мы изложили главным образом на основе европейских находок. 
Объясняется это просто тем, что Европа была более тщательно изучена, 
чем другие области Старого Света; другие части Евразии и Африка до сих 
пор мало исследованы, но и там уже делаются многие интересные находки.

В Азии и в Африке были широко распространены древние палеолитовые 
культуры, хотя до сих пор не найдено почти никаких скелетных остатков, 
связанных с этими культурами. В Африке у Брокен-Хилл, в Родезии, был 
найден череп, повидимому, весьма примитивного типа; по своим толстым 
надглазничным валикам, по массивному лиц-у и челюстям этот ископаемый 
человек напоминает неандертальца. В Восточной Африке были найдены 
остатки людей, похожих на европейских ориньякских людей; эти африкан
ские люди, связанные с той же самой культурой, существовали, повиди
мому, задолго до их появления в Европе. Условия, в которых были найдены 
эти остатки, повидимому, определенно указывают на то, что эти люди были 
современниками человека мустьерской культуры. Это говорит в пользу 
того, что центр эволюции человека находился в Африке. Многие, впрочем, 
думают, что более вероятный центр распространения человека представляет 
Азия.

Некоторый интерес представляет вопрос о времени появления человека 
в Америке. В Америке нет такого ряда последовательно сменявших друг 
друга культур, какой мы видели в Отаром Свете; не найдено также п 
остатков скелетов, которые значительно отличались бы от скелета человека 
новейшего типа. Весьма вероятно, что человек проник в Америку лишь 
после последнего отступания ледникового покрова. Но его появление должно 
было иметь место в начале послеледниковой эпохи, так как находки, сде
ланные в юго-западной части Соединенных Штатов и в Южной Америке, 
показывают, что человек был уже тогда, когда в Западном полушарии еще 
продолжали существовать наземные ленивцы, лошади, верблюды и другие, 
впоследствии вымершие, формы. [Давая краткое описание палеонтологиче
ских находок людей и их предков, автор не рассматривает самого процесса 
очеловечения обезьяны, который освещен в бессмертном произведении 
Ф. Энгельса «Роль труда в процессе очеловечения обезьяны».]

25 Зак. 844. — А. Ш. Р о м е р .  Палеонтология позвоночных 3S?



КЛАССИФИКАЦИЯ по зв оно чиых
Приведенная ниже классификация содержит как семейства, так и высшие таксоно

мические единицы, за исключением тек групп, в которых семейства чрезвычайно много
численны и сравнительно маловажны с палеонтологической точки зрения. Мы перечи
сляем также некоторое количество часто встречающихся или общеизвестных родов. При 
названии семейств (или более* крупных групп) мы указываем геологическое и географи
ческое распространение. Те же сведения даются в нужных случаях и относительно 
родов; если мы не указываем в отношении рода географических пли стратиграфических 
границ, то это значит, что эти последние соответствуют границам распространения семей
ства (или более крупной группы), к которому принадлежит данный род.

Сокращения

Г е о л о г и ч е с к и е :  в. — верхний (в. сил. — верхний силур'); готл.— готландий;
дев. — девон; карб.— карбон (каменноугольный); мел. — меловой: мисц. — миоцен; мисс.— 
миссисипскпй; н. — нижний; ны не— нынешний: олиг. — олигоцен; орд. — ордовпцийский; 
палеоц. — палеоцен; пенс. — пенсильванский; пермь — пермский; плейст. — плейстоцен; 
плиоц. — плиоцен; сил.— ‘силур; с. — средний; трет. — третичный; триас — триасовый 
эоц. — эоцен; юра — юрский.

Г е о г р а ф и ч е с к и е :  Австр. — Австралия; Аз. — Азия; Ант. — Антарктика; Афр.— 
Африка; В.-Инд. — Вест-Индия; Гренл. — Гренландия; Евр. — Европа; косм. — космополити
ческий; Мад. — Мадагаскар; Н.Зел. — Новая Зеландия; О.-Инд. — Ост-Индия; ок. — океаны; 
С. Аы. — Северная Америка; Ю.Ам. — Южная Америка; Ю. Афр. — Южная Африка.

КЛАСС A O N A T H A

О т р я д  Heterostraci. С е м е й с т в о  Pteraspidae— в. готл. — н. дев. Евр., в. готл. С. Ам.: 
Palaeaspis — в. готл., Pteraspis, Cyathaspis. С е м е й с т в о  Drepanaspidae — дев. Евр., 
С. Ам., Австр.: Drepanaspis— н. дев. Евр., Phyllolepis — в. дев. С е м е й с т в о  Theto- 
dontidae — в. готл. — дев. Евр., дев. С. Ам.: Ьапагкга — в. готл., Tlielodus.

О т ряд  Osteostraci. С е м е й с т в о  Ceplialaspidae— в. готл. — в. дев. Евр., дев. С. Ам.г 
Австр.: Cepha/aspis — Евр., С. Ам. С е м е й с т в о  Tremataspidae— в. готл. Евр.: Тгета- 
tcispis. С е м е й с т в о  Ateleaspidae — в. готл. Евр.: Atcleaspis.

Таксономическое положение неопределенно: С е м е й с т в о  Astraspidae — с. орд. 
С. Ам.: Asiraspis. ,

О т ряд  Anaspida. С е м е й с т в о  Birkeniidae — в. готл. Евр., С. Ам.: Birbenia, Pterolepis, 
Pharyngolepis, Rh.yneholepis— Евр. С е м е й с т в о  Lasaniidae— в. готл. Евр.: Lasanius

О т ряд  Palaeospo.ulyloidea— с. дев. Е в р Palaeospoiulylus.
О т ряд  Cyclostomata. *

П о д о т р и  д Petromyzoima — ныне: Petromyzon.
П о д о т р я д  Myxinoidea — ныне: Мухгпе, Bdcllostoma.

КЛАСС PLACO D JERM 1

О т ряд Arthrodira.
П о д о т р я д  Acanthaspidoidea — н. — с. дев. Евр., С. Ам.: Phlyctaenaspis, Jaekela- 

spis — н. дев., Acanthaspis— с. дев. — в. дев.
П о д о т р я д  Co;costeoidea — с. дев. Евр., С. Ам.: Brachydirus, Pachyosteus — в. дев. 

Евр., Dinichthys, Titanichthys, Mylostoma, Dinomylostoma — в. дез. С. Ам., Coccosteus.
П о д о т р я д  Homosteoidea— с. дев.#Евр., Аз.: Homo Нет, Hcterosteus, Angarichthys.
П о д о т р я д  Ptyctodontoidea — в. дев.— н. мисс. С. Ам., в. дев. Евр: Rhynchodus — 

в. дев., Ptyctodns.
О т ряд  Antiarchi. С е м е й с т в о  Asterolepidae — с. — в. дев. Евр., в. дав. Аз., С. Ам., Австр., 

Ант.: Pterichthys, Asterolepis— с. дев., Bothriolepis— в. дев. С е м е й с т в о  Remigo- 
lepi ае— в. дев. Гренл.: Reihigolepis.
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КЛАСС СИ ON D R  IC H T H  Y E S

О т ряд  A cm thodn. С е м е й с т в о  Blplacanthidae— в. готл. — н. дев. Евр., С. Am.: Diplcr 
canthus, Parexus — дев. Евр., Climatius— дев., Onchus. С е м е й с т в о  Acanthodidae — 
н. дев. — н. пермь Евр., в. дев. — пермь С. Ам., в. дев. Австр., Ант.: Cheiracanthus— 
дев. Евр., Ант., Acanihodes — пермь. С е м е й с т в о Ischnacanthidae — н. дев. Евр.: 
Ischnacanthns.

Таксономическое положение неопределенно: С е м е й с т в о  Gyracanthidae—дев.— 
карб. С. Ам., карб. Евр., Австр.: Gyr acanthus— карб. С е м е й с т в о  Onycho.ontidae — 
с. дев. Евр., С. Ам., Ант.: Onycliodus.

О т ряд  Stegoselaihii — с. дев. С. Ам., Евр., мисс. Евр.: Marropeialichthys — с. дев., Cra'ose- 
lache— ми*с.

О т ряд  Cladoselachii. С е м е й с т в о  Ctenacanthidae — в. дев. — н. пермь С. Ам., карб. Евр.: 
Ctenacanthvs. С е м е й с т в о  Cladoselachidae— в. дев. — карб. С. Ам., карб. Евр.: Clado- 
selache— в. дев. С е м е й с т в о  Symmoriidae— карб. С. Ам., Евр.: Symmorivm — 
С. Ам., „C/adodits“— Евр.

О т ряд  Pleuracanthodii — в. дев. — н. пермь С. Ам., карб. — н. пермь Евр.: Pleitracanthus — 
карб.— пермь.

О т ряд  Elasmobranchii.
П о д о т р я д  Selachii.
И  а д с е м ей  с т в о Heterodonioideci. С е м е й с т в о  TFeterodontidae — карб. — мел С. Ам., 

карб. — эоц. Евр., карб. кг., Австр., мел С. Ам., триас— мел Афр., ныне Тихий 
ок.: Oroiiis, Edestus— карб., H elicopnon— пермь Евр., Ilybodus — триас — н. мел 
Евр., Acrodus — триас — в. мел Евр., триас Аф.; в. мел С. Ам., Heterodontus 
(Cestracion) — юра — эоц. Евр., мел Афр., ныне.

Н а д  с е м е й с т в  о N otidanoidea. С е м е й с т в о  Chlamydoselachidae — плиоп. Евр., вын з 
ок.: Clamydoselachm. С е м е й с т в о  Nolidanidae— с. юра — трет. Евр., юра Н. 
Зел., ныне ок.: Notidanm.

Н а д  с е м е й с т в о  Lamnoidea. С е м е й с т в о  Scylliidae—в. юра—трет. Евр., мел—трет. 
Аз., С. Ам., трет. Афр., ныне ок.: Scyllium — мел — ныне. С е м е й с т в о  Lam- 
nidae —  c. юра — трет. Евр., мел Аз., мел — трет. <3. Ам., Афр., ныне ок.: Lamna, 
Oxyrhina — мел — ныне, Odontaspis, CarcJiarodon — трет. — ныне. С е м е й с т в о  
Go г г liar iidae — трет. Евр., С. Ам., Аз., Афр., ныне ок.: Carcliarias, Galeocerdo, 
Sphyrna.

Н а д  с е м е й с т в  о Scp:aloidea. С е м е й с т в о  Squalidae — в. юра — трет. Евр., мел Аз. 
миоц.Ы. Зел., ныне ок.: Squalus-—мел— ныне. С е м е й с т в о  Pristiophoridae— 
в. юра Евр., мел Аз., ныне ок.: Fristiophorus— мел. — ныне.

П о д о  т р я д  B a io id e a .  С е м е й с т в о  S q u a tin id a e  —  в. юра  —  ?рет. Евр., в. м ел А з., 
ны не ок.: S q u a tin a .  С е м е й с т в о  R h in o b a H d a e . —  в. юра —  трет. Евр., в . мел-Аз., 
ны не ок.: R h in o b a tis .  С е м е й с т в о  P r is t id a e  —  в. мел С.  А м ., Аз., Афр., эоц. Афр., 
тоет. Евр., С. Ам., ны не ок.: S c lero rh y n c h u s  —  в. м ел  А з., P r o p r i s t i s  —  Афр., 
P r i s t i s  — трет. —  ны не. С е м е й с т в о  R a jid a e  — в. юра —  трет. Евр., в. мел. —  трет. 
А з-, трет. С. Ам., 10. А м ., ны не ок.: R a ja .  С е м е й с т в о  T o rp e d in id a e  —  трет. 
Евр., ны не ок;: Т о гр е  о. С е м е й с т в о  T ry g o ,n d a e  — в. мел, тоет . А з., Евр., 
С. Ам., трет. Афр., ны не о к P ty e h o d u s  —  мел, X ip h o tr y g o a  —  эоц . С. Ам., T ry g o u —  
трет. Евр., ны не, A  y lio b a t is .

О т ряд  Rhenanida — н. дев. Евр.: Genmndina.
О т ряд  Bradyodonti. С е м е й с т в о  Petalodontidae — в. дев. — карб. С. Ам.. карб. — пермь 

Евр.: Petalodm, Dactylodus — карб., Janassa— пермь. С е м е й с т в о  Cochliodontidae—' 
карб. — в. пермь Евр., в. дев.— карб. С. Ам.: Cochhodus, Deltodus — карб., Menaspis— 
пермь. С е м е й с т в о  Psammodontidae — карб. Евр., С. Ам.: Psamn.ohis. С е м е й с т в о  
Copodo.itidae — карб. Евр., С. Ам.: Copodns.

О т ряд  Holocephali. С е м е й с т в о  Squalorajidae — с. триас — н. юра Евр.: Squaloraja — н. 
юра. С е м е й с т в о  Myriacauthidae — юра — мел Евр.: Myriacanthus, Acantliostoma — 
юра, Tschyodm. С е м е й с т в о  Chimaeriiae — с. юра — трет. Евр., мел*С. Ам., Н. Зел., 
ныне ок.: Gauodus, Edaphodon — в. юра — трет., Chimaera — эоц. — ныне.

КЛАСС O S T E IC E T H Y E S  
П о д к л а с с  A c tin o p te ry g ii

О т ряд  Chondrosfei.
П о д о т р я д  Palaconiscoidea. С е м е й с т в о  Palaeoniscidae— с.  д е в .— н. м ел  Е вр., в . д е в .—  

н . п ер м ь  С. А м ., е . п е р м ь — н. тр и ас Ю. А ф р., т р и а с  А в стр .: Cheirohpis —  д е в .,  
Eurynotvs —  м и сс ., Rliadiiiichthys, Elo.iichthys —  к ар б ., Amblypterus —  н. перм ь  
Е вр., Palacomscus —  в .  nep.vb Е вр., Gyrolepis —  т р и а с  Е вр. С е м е й с т в о  Platy- 
somidae —  м и сс. —  в. перм ь Е вр., п е н с . —  н. перм ь С. А м ., перм ь Ю. А ф р., М ад.: 
Clieirodus— п е н е . Е вр., Platysonms —  п е н е .—  перм ь. С е м е й с т в о  Borypte- 
ridae —  в. п ер м ь Е вр.: Doryptcrus. С е м е й с т в о  Catopteridae —  т р и а с  С. А м .. 10. 
А м ., А встр.: Caiopterus —  С. А м . С е м е й с т в о  Perhididae —  т р и а с  Е вр., Ю. Афр., 
А в е т р ., С. Ам.: Helichthys.—  Ю. Афр., Per/cidtis —  Е вр.

П о д о т р я д  Polypierini — эоц. — ныне Афр.: Folyptenis, Calamoichthys — ныне.
П о д о т р я д  Bclonorhynchoidea — триас — н. юра Евр., триас Австр.; Saurichth s  —  

триас Евр., Belohorltynchus.
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П о д о т р я д  Acipenseroidea. С е м е й с т в о  Chondrnsteidae — н. юра Евр.: Chondrosteus, 
С е м е й с т в о  Acipenseridae— эоц. — ныне Евр., ныне Аз., С. А м Acipenser. 
С е м е й с т в о  Folyodontidae— в. мел. Евр., эоц. — ныне С. Ам., ныне Аз.: Cros- 
iopholis — эоц., Folyodon— ныне С. Ам.

О т ряд  Holostei. ■
П о д о т р я д  Semionotoidea. С е м е й с т в о  Scmionolidae —  в.  п ер м ь —  н. м е л  Е вр., т р и ас  

С. А м ., т р и а с  —  ю ра А в ст р ., т р и а с — м ел А ф р., м ел  Ю. А м ., А з.: Acentrophorm  —  
п ер м ь, Semionotus—  т р и а с , Fapedhis —  в. т р и а с  —  н. ю ра Е вр ., в. т р и а с  А з ., 
Lepidotus— ю р а— м ел . С е м е й с т в о  Pycuodontidae—ю р а — -э о ц . Е вр ., м е л  С. А м ., 
Ю. А м ., А з.: Gyrodns —  ю ра —  м ел  Е вр., Microdon—  ю ра Е вр ., н. м е л  С. Ам., 
Mesodon —  ю ра Е вр ., Pycno.us —  в. м е л  —  э о ц . Е ьр . С е м е й с т в о  Lepidosteidae —  
э о ц . —  м ипц. Е вр., э о ц . —  н ы н е С . А м ., эо ц . А з.: Lepidosleus. *

П о д о т р я д  A m io id e a .  С е м е й с т в о  M a c r o s e m iid a e — в . триас—в. мел Евр., в. мел Аз.: 
M a c r o s e m iu s  — юра. С е м е й с т в о  E u g n a t h id a e  — с. триас — в. мел Евр., в. триас — 
н. мел. С. Ам., н. юра Аз.: C a t u r u s ,  E u g n a t h u s —-юра. С е м е й с т в о  A m n d a e  — 
в. юра — миоц. Евр., мел 10. Ам., эоц. — ныне С. Ам.: A m io p s is ,  M e g a lu r u s  — 
юра, A m i a — эоц.—ныне. С е м е й с т в о  P a c h y c o r m id a e  — н. юра — в. мел Евр., в. 
мел С. Ам., Ю. Ам.: P a c h y c o n n v s ,  H y p S o c o r m u s  — юра, P r o t o s p h y r a e n a  — мел.

П о д о т р я д  Pholidophoroidea. С е м е й с т в о  Pholidophoridae— с. триас — н. мел 
Евр, триас Австр., юра Н. Зел.: Pholidophonts — с. триас — н. мел Ег-р., Pleuro- 
pholis — юра Европы. С е м е й с т в о  Oligopleuridae— в. юра — н. мел Евр., в. 
мел Аз.: Oligopleurus— юра.

Таксономическое положение неопределенно: С е м е й с т в о  Aspidorhynchid'-e— 
юра — мел Евр., мел Аз., Австр., С. Ам., 10. Ам.: Aspidorhynchus— Евр., Belono- 
stomus — мел.

О т ряд Teleostei.
П о д о т р я д  Isospondyli— в. триас — ныне Евр., юра— ныне Аз., мел — ныне С. Ам., 

Ю. Ам., Австр., эоц. — ныне Афр., ныне ок.: Legtolepis— в. юра — мел Евр., 
Portheus — мел С. Ам., OsmeroIdes — мел Еьр., Clupea — трет. Евр., ныне ск. 
Diplotnyslus— эоц. С. Ам., Albula — эоц. Евр. — ныне.

П о д о т р я д  Ostariophysi — эоц, — ныне Евр., С. Ам., трет. — ныне Ю. Ам., плиоц.— 
ныне Аз., Афр.: Silurus— мпоц. — ныне Евр., ныне Аз., Leaciscus— миоц. — ныне 
Евр., Arius — эоц. Евр., эоц. — ныне Афр., Amiurus — эоц. — ныне С, Ам., ныне Аз.

П о д о т р я д  Apodes— в. мел — ныне Евр., Аз., ныне ок.: Urenchelys — в. мел Аз., 
Anguilla  — эоц. — миоц. Евр., ныне.

П о д о т р я д  Percesoces—мел—ныне Евр., Аз., С. Ам., ныне ок.: Sphyraena—зон.—миоц.
П о д о т р  я д  FTemibranchii— мел — ныне Аз., эоц. — ныне Евр., ныне ок.: Amphi- 

syle — олиг. Евр., ныне ок., Siphono ота— миоц. Евр., ныне ок.
П о д о т р я д  Anacanthini—-эоц. — ныне Евр., О. Ам., ныне ок.: Gadus, Merluccius.
П о д о т р я д  Acanthopterygii— мел — ныне Евр., Аз., С. Ам., эоц. — ныне Афр., ныне 

Ю. Ам., ок.: Вегух — мел — ныне, Trigla, Serranus— эоц. — миоц. Евр., ныне, L Ъ- 
rodon — эоц. — плиоц. Евр., Thynnus — эоц. — ныне Еьр., Semiophorus— эоц. Е^р., 
ныне, Coelorhynchus — эоц. Евр., Афр., Solea — миоц. Евр., ныне.

П о д к л а с с  C ro sso p te ryg ii

Отряд! R h i p i d i s l i a .  С е м е й с т в о  O s t e o le p id a e  —  ?н. д ев ., С. д ев . —  к арб. Евр., ?н. дев . С. 
Ам., д е в . Ант.: O s t e o le p is  —  с. д ев . Евр., M e g a l ic h t h y s  — карб. С е м е й с т в о  H o l o p t y -  
c h iid a e  —  в. д е в . Евр., С. А м ., Ант.: G ly p t o le p is ,  D e n d r o d u s  —  Евр., F T o lo p t y c h iu * .  
С е м е й с т в о  R h iz o d o n t id a e  —  с. д ев . —  карб. Евр., в. дев . —  н. перм ь С. Ам.: S a m i -  

p t e r u s ,  E u s t h c n n p t e r o n  —  в. д е в . С. Ам., R h i z o d u s —  к а р б .— н. пермь С. Ам.
О т ряд  C o d a c a n t h in i  —  в. д е в .— м ел  Евр., карб. —  триас С. Ам., н. тр и ас Ю. Афр.: D i p l o -  

c e rc id e s  —  д ев ., C o e la c a n t h u s  —  карб. —  триас, W im a n ia ,  A l e x i a  —  триас Евр., U n d in a  —  
юра, М а с г о р о т а  —  м ел  Евр.

П о д к л а с с  D ip n o i

С е м  е й с т в о  Dipteridae —  с.  —  в.  д е в . Е вр ., С . А м .: Dipterus. С е м е й с т в о  Cteno он 
tidae —  в.  д е в .  — п ер м ь  Е в р ., С . А м .: Phaneroplemon —  в. д е в .  Е вр ., Scaumanacia —  
в. д е в .  С. А м ., Ctenodus, Sagenoius —  к ар б. —  н. п ер м ь . С е м е й с т в о  Ceratodontidae —  
т р и а с  —  м е л  Е вр ., А з ., А ф р., С . А м ., т р и а о  —  н ы н е  А в ст р .: Ceratodus —  т р и а с  —  м ел , 
Neoceraiodus —  н ы н е . С е м е й с т в о  Uronemidae —  к ар б. —  перм ь Е в р ., С . Ам.: Uro- 
nemus —  к ар б . С е м е й с т в о  Lepidosirenidae —  т р е т . —  н ы н е  А ф р ., ны не Ю. А м .: Lepu о- 
dren Ю. А м ., Protopterus —  А ф р.

КЛАСС A M P H IB IA
О т ряд  L a b y r in t h o d o n l ia .

П о д о т р я д  E m b o lo m e r i.  С е м е й с т в о  O t o c r a t i id a e  — в. м исс. Евр.: O t o c r a t ia .  С е м е й 
с т в о  P a la e o g y r in id a e  —  п ен с . Евр.: P a la e o g y r in v s .  С е м е й с т в о  C r i c o l i d a e  —■ 
м исс, — н. перм ь Евр., п ен с. —  н. пермь С. Ам.: A n l h r a c o s a u r u s  —  мисс., E o g y r  i m s  —

Ш



пенс. Евр., Cricotus —  в. пенс. — н. пермь С. Am., Diplovertebron— в. пенс. Евр. 
С е м е й с т в о  Pholidogasteridae— в. мисс. Евр.: Pholidogaster. С е м е й с т в о  
Loxommidae — мисс. — пенс. Евр., пенс. С. Am.: Loxomma— мисс., Orthosaurus, 
Baplietes — пенс.

П о д о т р я д  Rhachitomi. С е м е й с т в о  ЕпдорИпе — в. пенс. — н. пермь Евр., С. Ам.: 
Eryops — С. Ам. С е м е й с т в о  Rhvnesuchidae— с. пермь — н. триас Ю. Афр., 
н. триас Евр.: Rhinesuchus— пермь. С е м е й с т в о  Dissorhophidae— н. пермь 
С. Ам.: Cacops, Dissorhophus. С е м е й с т в о  Tremalopsidae — н. пермь С. Ам.: Тге- 
matops. С е м е й с т в о  Archegosanridae— н. пермь Евр., С. Ам.: Archegosaurus— 
Евр. С е м е й с т в о  Trimerorhachidae— н. пермь С. Ам.: Trimerorhachis. С е м е й 
с т в о  Micropholidae — н. триас 10. Афр.: Micropholis. С е м е й с т в о  Cochliosau- 
ridae — в. пенс. Евр.: Cochleosaurus. С е м е й с т в о  Duinasauridae — в. пермь Евр.: 
Dvinasaurus.

П о д о т р я д  Siereospondili. С е м е й с т в о  Capitosauridae—триас Евр., 10 Афр., Австр.: 
Capitosaurus—Евр., 10.Афр., Cyclotosaurns. С е м е й с т в о  Trematosauridae—триас 
Евр., 10. Афр.: Trematosourus — Евр. С е м е й с т в о Metoposauridae— в. триас 
Евр., с.—в. триас С. Ам.: Metoposaurus-—Евр., Anaselmma—С. Ам. С е м е й с т в о  
Mastodonsauridae — трпас Евр.: Mastodonsaums. С е м е й с т в о  Brachyopidae — 
триас Евр., Аз., Австр., Ю. Афр.: Brachyops — Аз., Plagiosternum, Plagiosaurus—Евр.

О т ряд  Lcpospondyli.
П о д о т р я д  Micramphibia — пенс. Евр., С. Ам.: Microbrachis — Евр.
П о д о т р я д  Lysoropliia — в. мисс. Евр., пене. — н. пермь С. Ам.: Adelogyrinus— в. 

мисс., Lysorophus — н. пермь.
П о д о т р я д  Aistopoda. С е м е й с т в о  Ophiderpetontidae — ?в. мисс.— пенс. Е вр .,пенс- 

c. Ам.: Ophiderpeton— пенс. С е - м е й с т в о  Dolichosomidae—пенс. Евр., С. Ам.: 
Dolichosoma—Евр.

П о д о т р я д  Nectridia. С е м е й с т в о  Urocordylidae — пенс. Евр., пенс. — н. пермь 
С. Ам.: Uroeordylvs—Евр., Sauroplerua— пенс. С. Ам. С е м е й с т в о  Ceraterpe- 
ioniidae — пенс. Евр., С. Ам.: Ceraterpeton— Евр., С е м е й с т в о D iplo.aulidae— 
н. пермь С. Ам.: Diplocaulus.

О т р яд  Phyllespondyli. С е м е й с т в о  Ichthyostegidae — в. дев. Гренл.: Ichthyostega, 
Ichtliyosiegopsis. С е м е й с т в о  Colosteidae — пенс. С. Ам.: Colosteus, Erpetosanrvs. С е 
м е й с т в о  Peliontidae—пенс. Евр., С. Ам.: Eugyrinus—Евр., Pel-ion—С. Ам. С е м е й 
с т в о  Brachiosauridae—пенс.—н. пермь Евр.: Brachiosaurus. С е м е й с т в о  Zatrachy- 
idae — пенс.-—н. пермь С. Ам., н. пермь Евр.-.Stegops — пенс., Zatrachys — пермь С. Ам.

О т ряд Urodela (Caudata) .
П о д о т р я д  Crypiobranchoidea. С е м е й с т в о  Rynobiidae — ныне Аз.: PTunobius. С е- 

м е й с т в о  Cryptobranchidae— олиг. — миод. Евр., плиоц. — ныне С. Ам., ныне 
Аз.: Megalobatrachus (Andrias) — Евр., Аз., Cryptobranchus — ныне С. Ам.

Неопределенного положения: Hylaeobatrachus — н. мел Евр.
П о д о т р я д  Amblystomoidea. С е м е й с т в о  Amblystomidae — ныне С. Ам.: Amblystoma.
П о д о т р я д  Salamandroidea. С е м е й с т в о  Salamandridae — слиг. — ныне Евр., ныне 

Аз., Афр., С. Ам.: Salamandra — Евр., Triiurus— миоц. Ев'ч, ныне. С е м е й 
с т в о  Amphiumidae— ныне С. Ам.: Amphiuma. С е м е й с т в о  Plethodontidae — 
ныне С. Ам., Ю. Ам., Евр.: Plethodon — С. Ам.

П о д о т р я д  Proteida. С е м е й с т в о  Proteidae — ныне Евр., С. Ам.: Proteus — Е в-*., 
Necturns — С. Ам.

П о д о т р я д  Meantes. С е м е й с т в о  Sirenidae — ныне С. Ам.: Siren.
О т ряд  Anura (Salientia).

П о д о т р я д  Aniphicoela. С е м е й  с т в о  Lipelmidae — ныне С. Ам., Н. Зел.
Таксономическое положение неопределенно: Montsechobatrachus— в. юра Евр., 
Eobatrachus — в. юра С. Ам.

П о д о т  р я д  Opisthocoela. С е м е й с т в о  Discoglossidae—олиг. — ныне Евр., ныне Аз.: 
Discoglossns — ? миоц. — ныне. С е м е й с т в о  Pipidae — ныне Афр., 10. Ам.: 
Pida — Ю. Ам.

П о д о т р я д  Anomocoela. С е м е й с т в о  Pelobatidae—олиг. — ныне Ав., мпоц. — ныне 
Евр., ныне С. Ам.: Pelobates — Евр.

П о д о т р я д  ProcoeJa. С е м е й с т в о  Palaeobatrachidae—? юра—мпоц. Евр.: Pa’aeobci'-c- 
chus — миод. С е м е й с т в о  Bufonidae — эоц. — нын» Аз., миод. — ныне Евр., 
плейст.— ныне Ю. Ам., ныне С. Ам., Афр., Австр.: B ufo  — ныло Евр., А в, 
Афр., С. и Ю. Ам. С е м е й с т в о  Brachycephaiidae — ныне Ж). Ам. С е м е й с т в о  
Hylidae — миоц. — ныне Евр., ныне косм.: Hyla.

П о д о т р я д  Diplasiocoela. С е м е й с т в о  Banidae— мпоц. — ныне Евр., ньгне коем.: 
Rana. С е м е й с т в о  Polypedetidae — ныне Аз., Афр. С е м е й с т в о  Bre-Aciyc- 
tidae — ныне Аз., Афр., Австр., С. Ам., Ю. Ам.

О т ряд  Apoda (Gymnophiona) — ныне Аз., Афр., Ю. Ам.: Iehthyophis — Аз., Tephloneeies — 
10. Ам. .

КЛАСС R E P T I L 1 A  

П о д к л  а с е  A n a p s id a
О т ряд  Colylosauria.

П о д о т р я д  Seymouriamorplia. С е м е й с т в о  Seymouriidae — в. пенс. Евр., н. пермь 
С. Ам.:Seymouria — С. Аы. С е м е й с т в о  Kotlassiidae — в. пермь Евр: Kotlassia.

389



Таксономическое положение неопределенно: С е м е й с т в о  Eosauravidae—пенс. 
С. Am.: Eosaurams.

П о д о т р я д  Diadectomorpha. С е м е й с т в о  Diadectidae — в. пенс. — н. п^рмь С. Ам., 
н. пермь Евр.: Diadectes, Diasparactus— С. Ам. С е м е й с.т в о Pareiasauridae— 
с.—в. пермь Ю. Афр., в. пермь Евр.: Bradysaurus, Embrithosaurux—с. пермь Ю. Афр., 
Pareiasaurus— в. пермь, Scutosaurus — в. пермь Евр., E lgin ia— Евр. С е м е й 
с т в о  Procolophontidae — н. триас Ю. Афр., Евр., триас С. Ам.: Procolophon — 
10. Афр., Telerpeton—Евр.

П о д о т р  я д Captorhinomorpha. С е м е й с т в о  Limnoscelidae — в. пенс, или н. пермь 
С. Ам.: Limnoscelis. С е м е й с т в о  Captorhinidae — н. пермь С. Ам.: Captorhinus, 
Labidosaurus. С е м е й с т в о  Pantylidae — н. пермь С. Ам., Pantylus.

О т рад Chclonia.
П о д о т р я д  Eunotosauria— с. пермь Ю. Афр.: Eunotosaurus.
П о д о т р я д  Amphichelydia. С е м е й с т в о  Triassochelyidae— в. триас Евр.: Triasso•

, chelys, Proganoclielys. С е м е й с т в о  Pleurosternidae — в. юра — мел Евр., м ел—-
в. эоц. С. Ам.: Pleurosternum—юра, Ваёпа—С. Ам. С е м е й с т в о  Thalassemyidae— 
в. юра—эоц. Евр., в. мел С. Ам.: Thalas^emys, Eruysternum— в. юра, Desmatoche- 
lys — С. Ам. С е м е й с т в о  Plesiochelyidae— в. юра — н. мел Евр.: Ptesiochelys.

П о д о т  р я д  Pleurodira. С е м е й с т в о  Pe'omedusidae—в. мел С. Ам., эоц. Евр., эоц. —- 
ныне Аф., ныне 10. А м lodocnemis—эоц.—ныне. С е м е й с т в о Chelydiaae— эоц. 
Аз., плейст. — ныне Австр., ныне 10. Ам.: Chelodina— Австр. С е м е й с т в о  Мго- 
laniidae— ? в. мел. 10. Ам., плейсг. Австр.: Miolania.

П о д о т  р я д  Cryptodira. С е м е й с т в о  Dermatemydidae—в. мел—ныне С. Ам., Аз., олиг. 
Евр., эоц. Афр., ныне Ю. Ам.: Dermatemys. С е м е й с т в о  Cheli/dridae — миоц. 
Евр., миоц. — ныне С. Ам., ныне О .-И и д Chelydra Евр., С. Ам. С е м е й с т в о  Те- 
studinidae—в. мел ■— ныне С. Ам., Аз., эоц.—ныне Евр., олиг.— ныне Ю. Афр., ныне 
10. Ам.: Emys—эоц.—ныне, Sty'emys— олиг. С. Ам., Testudo — олиг. — ныне. С е
м е й с т в о  Ckeloniidae — в. мел — миоц. С. Ам., в. мел — о лиг. Евр., ныне ок.: 
Protostega, Archelon, Toxochelys — в. мел С. Ам., Chelone— олиг. — ныне Евр.. 
С е м е й с т в о  Dennochelyidae — эоц. Афр., эоц. — плиоц. Евр., миоц. С. Ам.: 
Psephophorus — эоц.—плиоц., Dermoclielys—ныне. С е м е й с т в о  Trionychidae — 
в. мел — ныне С. Ам., Ю. Ам., Аз., трет.. Евр., трет. — ныне Афр., Аз.: Plasio- 
тгпт —  ъ- мел С. Ам., Trionyx, Amyda — трет. — ныне.

П о д к л а с е  Ic h tliy o p te ry g ia  (введен условно)
О т ряд  Mesosauria — в. пенс. Ю. Афр., Ю. Ам.: Stereostemum — Ю. Ам., Mesosaurm.
О т р яд  Ichthyosauria. С е м е й с т в о  Ichthyosauridae— с. триас. — н. мел Евр., С. Ам., и.

мел. — ?коем.: Mixosaurus— триас, Eurypterygius, Ichthyosaurus — юра, Ophthal- 
mosaurus— в.юра — н. мел. С е м е й с т во Stenopterygiidae — с.триас — н.мел Евр., 
С. Ам., ?н. мел—косм.: Shastasaurus — триас С. Ам., Stenoplerygius, Leptopterygius\ 
Eurhinosaurus—юра,. С е м е й с т в о  Omphalosauridae — с. триас Евр., С. Ам.: От- 
phalosaurus.

П о д к л а с с  S y n a p to s a u r ia  (введен условно)
О т ряд  Protorosauria (введен условно). С е м е й с т в о  Araeoscelidae — н. Бпермь Евр.

С. Ам.-. Araeoscelis — С. Ам. С е м е й с т в о Broomiidae—с. пермь Ю.Афр.: roomict. С е 
м е й с т в о  Protorosauridae — в. пермь Евр.: Protorosaurus. С е м е й с т в о  Pleu- 
rosauridae — в. юра Евр.: Pleurosaurus.

О т р яд  Sauropterygia.
П о д о т р я д  Trachelosauria — н. триас Евр.: Trachelosaurus.
П о д о т р я д  Тапу strop!) аеа — с. триас Евр.: Tanystropliaeus.
П о д о т р я д  Nothosauria. С е м е й с т в о  Pachypleurosauridae— с. триас Евр.: Simn-

saurus, Neusticosaurus. С е м е й с т в о  Nolhosaurioae — с. триас Евр.: Not'hosaurus, 
Lariosaurus, Ceresiosaurus.

П о д о т р я д  Plesiosauria. С е м е й с т в о  Plesiosauridae — в. триас — юра Евр., юра — 
мел С. Ам., ?мел Н. Зел.: Ilesrosaurus— ?в. триас — юра Евр., Muraenosaurus — 
юра Евр., Elasmosaurus — в. мел С. Ам. С е м е й с т в о  Pliosauridae — юра Евр., 
Аз., В .  мел С. Ам., Австр.: Thatmatosaurns, Peloneustes, Pliosaurus — юра Евр., 
Trinacromerum, Brachauchenius— С. Ам.

П о д о т р я д  Placodontia. С е м е й с т в о  Placodontidae — с. — в. триас Евр.: Placodus. 
' " ' р м е й с т в о  Cyamodontidae — е. — в. триас Евр.: Ccamodus, Placochelys.

П о д к л а с с  L e p id o s a u r ia  (введен условно)
О т ряд Eosuchia (введен условно). С е м е й с т в о  Younginidae — в. пермь Ю • Афр.: Youn- 

gina. С е м е й с т в о  Proterosuchidae — триас 10. Афр.: Proterosuc/ws. С е м е й с т в  о 
Paliguanidae — в. пермь — н. триас Ю. Афр.: Palaeagama — в. пермь, Paliguana — н 
триас. С е м е й с т в о  PLowesiidae — н. триас Ю. Афр.: Howesia. С е м е й с т в о  Palae о- 
chameleontidae — в. пермь Евр., Мад.: Palaeochameleo— Евр. С е м е й с т в о  Sawro- 
sternidae — в. пермь Афр.: Saurosternum. С е м е й с т в о  Thalattosauridae — триас 
С.Ам.: Thalattosaurus. С е м е й с т в о  Saphaeosauridae — в. юра Евр.: caphaeosaurus.

О т ряд  Bhynchocephalia. С е м е й с т в о  Rhynchosauridae — с. —в. триас Евр., Аз., н. триас 
10. Афр., Ю. Ам.: Rhynchosaurus — Е в р Hyperodapsdon Евр., Аз., Scaphouyx — 10. Ам.
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С е м е й с т в о  SphenodonUdae — триас Евр., Ю. Афр, в. юра Евр., С. Ам., ныне Н.
. о ал.: Valacrodon — Ю. Афр., Ilomaeosaurus — юра Евр., Sphenodou — ныне. С е м е й -  

с т в о  Champsosauridae— в. мел — н. эоц. Евр., С. Am.: Champsosaurus.
О т р я д  Squamaia.

П о д о т р я д  Lacertilia.
На д с е м ей  с т в о Кгопосгата. С е м е й с т в о  Geckanidae — н. мел Евр., ныне косм.: 

Ardaeosaurits— н. мел., Gecko — ныне. С е м е й с т в о  Agamidae— олиг. Евр., 
плейст. — ныне Австр.. ныне Афр.: Адата—Евр., Аз., Афр. С е м е й с т в о  Iguani- 
due— эоц.— ныне С. Ам., эоц. Евр., ныне Ю. Am.: Iguana. С е м е й с т в о  Xantu- 
sudae — ныне С. Am.: Xantusia. С е м е й с т в о  Lacertidae— миоц. — ныне Евр., 
ныне Аз., Афр.: Lacerta. С е м е й с т в о  Tejidae — в. мел — ныне С. Ам., ныне 
Ю. Ам.: Tupinambis— ныне. С е м е й с т в о  Scincidae— эоц .— ныне Евр., ныне 
косм.: Scincus—Аз., Афр. С е м е й с т в о  Helodeimatidae — эоц.—ныне С. Ам., эоц. 
Евр., ныне О.-Инд.: Heloderma— ныне С. Ам. С е м е й с т в о  Anguinidae — в. 
юра — ныне Евр., ныне С. Ам., Ю. Ам., Аз., Афр.: Euposaurus— в. юра., Anguis — 
миоц. — ныне Евр.

Л а д  с е м е й с т в о  Platynota. С е м е й с т в о  У агате ае— эоц. Евр., С. Ам., плейст.— 
ныне Аз., Австр., ?миоц. — ныне Афр.: Saniva— С. Ам., Megalania— плейст. Аз., 
Австр., Varanus—плейст. Аз. — ныне. С е м е й с т в о  DoHchosauridae — мел Евр.: 
Adriosaurus— н. мел, Dolichot aurus— в. мел. С е м е й с т в о  Aigialotaurxdae—- 
н. мел Евр.: Aigialosaurus, Opetiosaurus. С е м е й с т в о  Mosatauridae — в. мел 
Евр., С. Ам., Ю. Афр., Н. Зел.:—Mosasaurus— Е в р Plalecarpus, Clidastes, Tylosau- 
rus — C. Am., Globidens —  С. Am., Евр.

Л а д с е м е й с т в о  Ampliisbaenia. С е м е й с т в о  Ampliislaenidae—олиг.—ныне С. Ам., 
ныне 10. Ам.,Афр., Аз., Евр.: Rhineura — олиг.

Л а д с е м е й с т в о  Rhiptoglossa. С е м е й с т в о  Chamae'eontidae— оц. С. Ам., Евр., 
ныне Афр., Аз.: Prochameleo — зон., Chameleo — ныне. я

П о д о т р я д  Ophidia. С е м е й с т в о  Typhlopidae— миоц. С. Ам., ныне Ю. Ам., Афр., 
Аз., Австр.: Typhlops — ныне. С е м е й с т в о  Paleophidae — в. мел — эоц. Евр., эоц. 
С. Ам. Paleophis—эоц. С е м е й с т в о  Boidae — в. мел — ныне Ю. Ам., эоц. — ныне 
С. Ам., Евр., плиоц.—ныне Аз., ныне Афр.: Python  — плноц. Аз., ныне Афр., Аз., 
Австр., Воа—ныне 10. Ам.: С е м е й с т в о  Vtperidae—в. мел — ныне С. Ам., мной.— 
ныне Евр., ныне Аз., Афр., Ю. Ам.: Grotalns — плейст. — ныне С. Ам., Угрета— 
миоц.— ныне Евр., ныне Аз., Афр. С е м е й с т в о  Elapidae— трет. Евр., ныне 
Аз., Афр., Австр., С. Ам.: Ю. Ам.: N a ja — ныне Аз., Афр. С е м е й с т в о  Coln- 
bridae — эоц. — ныне Евр., С. Ам., ныне косм.: Coluber— плейст. — ныне Еьр., С. Ам.

П о д к л а с с  A r c h o s a u r ia
•О т ряд Thecodontia.

П о д о т р я д  Pseudo&uchia. С е м е й с т в о  Ornithosuchidae — триас Евр., Ю. Афр., Еираг- 
keiia — н, триас Ю. Афр., Ornithonichus, Scleromochlus — с. триас Евр., Saltopo- 
suchus — н. триас Евр. С е м е й с т в о  Aelosauridae — в. триас Евр., С. Ам.: 
Aetor aurus— Евр., Sfegomus— С. Ам. С е м е й с т в о  Herpetosuchidae — е. триас 
Евр., в. триас Ю. Афр., С. Ам.: Herpetosuchus— Евр., Sphenosuchus, jXotochampsa— 
10. Афр.

П о д о т р я д  Phytosauria. С е м е й с т в о  Stagonolepidae — с. триас Евр.: Stage wlepis. 
С е м е й с т в о  Phytosauridae—триас Евр., Аз., С. Ам.: Phytosaunis—Еву., Machae- 
roprosopus, Ruiiodon, Mystriosuchus, Palaeorhinus —  С. A m. С е м е й с т в о  Desma- 
iosuchidae — в. .триас С. Ам.: Desmatosuchus. С е м е й с т в о  Erythrosuchidae — 
н. триас Ю. Афр.: Erythrosuchus.

О т р я д  Crocodilia. С е м е й с т в о  Teleosauridae — н. — с. юра Евр., юра Мад„ ? эоц. Афр.: 
Teleo: aurus — Евр., Steneosaurus — юра. С е м е й с т в о  Metriorhynchidae — с. — в. юра 
Евр., в. юра Ю. Ам., С. Ам.: Metriorhynchus— Евр., Ю. Ам„ Geosaurus — Евр. С е
м е й с т в о  Atoposaundae — в. юра Евр.: Atoposaurus, AUigatorium, Alligatorellus. 
С е м е й с т в о  Goniopholidae — с. юра — мел Евр., мел С. Ам., Ю. Ам.: Pholidosaurus — 
в. юра—н. мел Евр., Goniophoils— мел Евр. С е м е й с т в о  Crocodilidae—в. мел.— ныне 
С. Ам., мел—миоц. Евр., трет.—ныне Ю. Ам., Афр., Аз : Hi.laeochampsa—н. мел Евр., 
Allognathosuchus—палеоц.— олиг. С. Ам., Alligator—миоц. — ныне С. Ам., ныне Аз.» 
Crocodilus — трет. Евр., трет.— ныне Афр., Аз., трет. С. Ам., ныне Ю. Ам.

О т р я д  Pterosauria.
П о д о т р я д  Rhamphorhynchoidea — юра Евр.: Dimorphodon, Rhamphоrhynchus, Campylo- 

gna hus.
П о д о т р я д  Pteroda -■lyloidea. С е м е й с т в о  Ptcrodactylidae — в. юра Евр., Афр.: Ptero- 

daatylus, Ornithode*mus, Ctcnochasma Евр. С е м е й с т в о  Ornithocheiridae — н. 
мел. Евр.: Ornithocheirus. С е м е й с т в о  Pteranodon'i'ae — в. мел. Евр., С. Ам.: 
Pteranoaon, Nyctosaurus С. Ам., Or.,ithostoma — Евр.

О т р я д  Saurischia
П о д о т р я д  rheropoda. С е м е й с т в о  Hallopodidae — в. триас С. Ам. Евр.: Hall opus — 

С. Ам., Procompsognathus— Евр. С е м е й с т в о  Podokesauridae — триас Евр., 
С. Ам.: Podokesaurus — С. Ам.:Saltopus —Евр. С е м е й с т в о  Coeluridae — в. юра — 
н. мол Евр., С. Ам., мел Аз., Ю. Ам.: Cotnpsojna'hus— в. юра Евр. Ornitholestes — в. 
юра С. Ам., Velociraptor — Аз. С е м е й с т в о  O m i’homimidae — в. юра Афр., мел 
О. Ам., Аз.: Struthiomimus, Ornithomimus — С. Ам., Oiiiaptor — Аз. С е м е й с т в о
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Zanctodontidae — триас Евр.: Zanelodon. С ем  е й с т в о  Megalosauridae — юра — в 
мел Евр., С. Ам., юра Афр.: Allosaurus, Ceralosaurus—в. юра С. A m., Megalosaurus— 
Евр. С е м е й с т в о  Deinodontidae — в. мел С. Ам., Евр.. Аз., Ю. Ам.: Tyranno
saurus, Deinodon (Gorgosaurus)— С. Ам. С е м е й с т в о  Spinosauridae— в. мел 
Афр.: Spinosaurus. С е м е й с т в о  Thecodontosauridpe— в. триас Евр., 10. Афр., 
Аз., Австр., С. Ам.: Anchisaurus — С. Ам., Thecodontosaurus. С е м е й с т в о  Plateo- 
sauridae — в. триас Евр., Ю. Афр.: Plateosaurus— Евр., Melanorosaurus— Ю. Афр.

И о д о т р я д  Sauropoda. С е м е й с т в о  Cetiosauridae — с. юра — н. мел. Евр., н. юра 
Австр., с. юра Мац., в. юра Афр., в. юра — н. мел С. Ам.: Cetiosaurus — Евр., Brachio- 
saurus — С. Ам., Афр. С е м е й с т в о  Camarasauridae — в. юра С. Ам., Афр., н. 
мел Аз.: Camarasaurus, Brontosaurus, Morosaurus— С. Ам. С е м е й с т в о  Diplo- 
docidae— в. юра С. Ам.: Diplodocus. С е м е й с т в о  Titanosauridae— мел Евр., в 
мел Аз., Австр., Мад., Ю. Ам., С. Ам.: Titanosaurus— Евр., Аз., Австр., Мад., Ю. Ам" 

О т р яд  Ornithischia.
П о д о т р я д  Ornitliopoda. С е м е й с т в о  PTypsilophodontidde—? в. триас, в. юра—в. мел 

С. Ам., в. триас Ю. Афр., н. мел Евр.: Nannosaurus — в. триас С. Ам., Laosau- 
rus — в. юра С. Ам., Eypsilophodon— н. мел Евр., Thescelosaurus— в. мел 
С. Ам. С е м е й с т в о  Iguanodontidae — в. юра — н. мел С. Ам., в. юра — в. 
мел Евр., в. юра Афр., 10. Ам.: Camplosaurus — в. юра — н. мел Евр., С. Ам., 
Iguanodon — н. мел. Евр. С е м е й с т в о  Trachodontidae — ъ. мел С. Ам., Евр., 
Аз., Ю. Ам.: Trachodon, Mandschurosaurus, Edmontosaurus, Parasaurolophus. Sauro- 
lophus, Corythosaurus, Lambeosaurus, Hypacrosaurus— С. Am. С е м е й с т в о  
Psittacosauridae— мел Аз.: Psittacosaurus, Protiguanodon.

П о д о т р я д  Stegosauria. С е м е й с т в о  Scelidosauridae — н. юра Евр.: Scelidosaurus. 
С е м е й с т в о  Stegosauridae. — с. юра — н. мел Евр., в. юра С. Ам., Афр.: Stego
saurus— С. Ам., Omosaurus— Евр., Kentrurosaurus — Афр.

П о д о т р я д  Arikylosauria. С е м е й с т в о  Troodontidae — в. мел С. Ам.: Troodon. С е 
м е й с т в о  Acanthopholidae — мел Евр., 10. Ам.: AcantJiophotis. Struthiosaurus — в. 
мел. Евр. С е м е й с т в о  Nodosauridae— мел С. Ам., Евр.: Polacanthys —  и. мел 
Евр., Ankylosaurus, Nodosaurus, Palaeoscincus — С. Ам.

П о д о т р я д  Ceratopsia. С е м е й с т в о  Protoceratopsidae — в. мел Аз., С. Ам.: Proiocera- 
tops — Аз., Leptoceraiops — С. Ам. С е м е й с т в о  Ceratopsidae — в. мел С. Ам.: 
Brachyceratops, Triceratops, lorosaurus, Monoclonius.

П о д к л а с с  S y n a p s id a

О т р яд  Pelycosauria. С е м е й с т в о  Poliosauridae —  в. пенс. — н. пермь С. Ам., н. пермь 
Евр.: Varanops, Varanosaurus, Mycterosaurus— н. пермь С. Ам., Falaeohatteria—  н„ 
пермь Евр. С е м е й с т в о  Ophiacodontidae—  в. пенс. — и. пзрмь С. Ам.: Ophiacodon, 
Theropleura. С е м е й с т в о  Sphenacodontidae —  в. пенс. — н. пермь С. Ам., н. пермь 
Евр., Sphenacodon, Dimetrodon С. Ам., Pantelosaurus — Евр. С е м е й с т в о  Edapho- 
sauridae —  в. пенс. — и. пермь -С. Ам., н. пермь Евр.: Edaphosaurus, Naosaurus. 
С е м е й с т в о  Caseidae — н. пермь С . Ам.: Casea.

О т р я д  Therapsida.
П о д о т р я д  Anningiam orpha— с. пермь Ю. Афр.: A nningia.
П о д о т р я д  Dromasauria. С е м е й с т в о  Galechiridae —  с. пермь Ю. Афр.: Galeclnrus,  

Galepus. С е м е й с т в о  Galeopidae — с. пермь Ю. Афр.: Galeops.
П о д о т р я д  Dinocephalia. С е м е й с т в о  Deuterosauridae —с. пермь Евр.: Deuterosaurus. 

С е м е й с т в о  Tapinocephalidae — с. пермь Ю. Афр.: Moschops, Delpliinognathus, 
Tapinocephalus. С е м е й с т в о  Titanosuchidae —  с. пермь 10. Афр.: jorikeria ,
Titanosuchus, Dinophoneus. С е м е й с т в о  Burnetiidae —  с. — в. пермь Ю. Афр.: 
Burnetia  — в. пермь.

П о д о т р я д  D icyn o d o itia  — с. пермь — н. триасЮ. Афр., в. пермь Евр., триас Аз., 
С. Ам.: Dicynodan  — пермь Ю. Афр., Евр., Cisticephalus, Endothiodon, Lystrosau- 
rus —  в. пермь Ю. Афр., Kannemeyeria— н. триас Ю. Афр.

П о д о т р я д  Theriodontia.
И н ф р а о т р я д  Gorgonopsia— е .— в. пермь Ю. Афр., в. пермь Евр.: Cynarioides, L y ra c -  

nops, Scymnognathus — Ю. Афр.
И н ф р а о т р я д  Cynodontia — в. пермь — н. триас Ю. Афр., в. пермь Евр., н. триас Ю. 

Ам.: Thrinaxodon — в. пермь Ю. Афр., Gomphognathus, Cynognathus, Cynidiogna- 
thus, Diademodon — н. триас Ю. Афр.

И н ф р а о т р я д  Therocephalia— с. — в. пермь Ю. Афр.: Scymnosaurus, Lycosuchus, Scyla- 
cosaurus, Scaloposaurus, Whaitsia.

И н ф р а о т р я д  Bauriamorpha — н. триас Ю. Афр.: Bauria, Sesamodon, Microgomohodon.
П о д о т  р я д  Ictidosauria  — в. триас Ю. Афр.: Karroomys.
П о д о т р я д  Protodonta — в. триас С. Ам.: Dromaiherium, Microsonodon.

КЛАСС A V E S  
П о д к л а с с  E a la e o rn ith e s

О т ряд  Archaeopterygia— в. юра Евр.: Arcliaeopteryr, Archaeornis.
И о д  к л а с с  N eo rn ith es

B a d  о т р я д  Odontognathae. О т ряд  Ichthyornithiformes —  в. мел С. Ам.: Ichthyornis.
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О т ряд  Hesperornitliiformes— в. мел С. Am.: Ileipcromis.
Н а д  о т р я д  Palaeognathae. О т ряд  Crypturiformes— миоц. —  ныне Ю . A m .: Rhyn- 

chotm  — ныне. О т ряд  Stru thioniform.es — плиоц. — плейст. Евр., Аз., ныне Афр.: 
Strutliio. О т ряд  Rheiforme-s — плейст. — ныне Ю. Am.: Rhea. О т р яд  Casuarifor- 
mes — плейст. — ныне Австр., ?плиоц. Аз.: Casuarius, Dromaeus — Австр. О т р я д  
Aepyornithiformes— ?эоц. Афр., плейст. Мад., Stromeria — эоц.. Aepyornis— Мад. 
О т р яд  Binornithiformes — плейст. Н. Зел.: Binornis. О т ряд  Apierygiformes — 
плейст. — ныне Н. Зел, плейст. Австр., A pteryx— Н. Зел.

I I  а д  о т  р я  д Neognathae.. О т р яд  Splienisciformes —  о л и г . Н . З е л .,  о с т р о в  С е й м у р ,  
о л и г . —  м и о ц . Ю. А м ., н ы н е  ок.: C la d o rn is— о л и г . 10. А м . О т ряд  Colymbiformes—  
э о ц .—  н ы н е Е в р ., о л и г . —  н ы н е  С. А м ., н ы н е  к о с м . О т ряд  Proeelariiform.es —  
.?э о ц . А ф р., о л и г . —  н ы н е  Е вр., м и о ц . —  н ы н е  С. А м ., п л е й с т . А в с т р ., Н. З е л .,  н ы н е  
ок. О т р яд  Pelicaniformes —  эо ц . —  н ы н е Е в р ., С. А м ., м и оц . —  н ы н е  Ю. А м ., 
п л и о ц . —  н ы н е А з ., п л е й с т . А в с т р ., н ы н е  к осм .: Cyphornis —  э о ц . С . А м ., P e la - 
gornis —  м и о ц . Е в р . О т р яд  Ciconiiform es—  ? в. м е л  Е вр ., э о ц . — н ы н е  Е в р .,. 
С. А м ., м и о ц . —  н ы н е  10. А м ., п л и о ц . —  н ы н е  А з .,  н ы н е  к осм .: Odontopteryx—  
э о ц . Е в р . О т ряд  Anseriform es—  э о ц . —  н ы н е  Е в р ., м и оц . —  н ы н е С. А м .,  
10. А м .. п л е й с т .,  А в с т р ., Н. З е л .,  н ы н е  к осм .: ‘iG a sto rn is—  э о ц . Е в р . О т ряд  
Falconiformes —  э о ц . —  н ы н е Е вр ., С. А м ., м и оц . —  н ы н е  Ю. А м ., п л е й с т . А в с т р .,  
Н. З е л .,  н ы н е  к о с м . О т р яд  Galliform es— э о ц . —  н ы н е  Е в р ., С. А м ., м и о ц .— н ы н е  
Ю. А м ., п л е й с т . А в ст р ., н ы н е  к осм .: P alaeortyx— э э ц .  —  м и оц . Е в р ., G a llin u - 
loides —  э о ц . С. А м . О т ряд  Gruiform es—  ?в. м е л  С . А м ., э о ц . —  н ы н е  С. А м ,  
Е вр., о л и г . - - н ы н е  Ю. А м ., п л е й с т . А в с т р ., Н. З е л .,  н ы н е к о с м .:  Phororhacos,
P elyco rnis— м и оц . 10. А м ., B ia try m a —  эо ц . С. А м . О т р яд  Charadriiform es—  ?ы ел  
С . А м ., э о ц . — н ы н е  Е вр., С. А м ., м и о ц . —  н ы н е  Ю. А м ., п л е й с т . А в с т р ., н ы н е  
к о см . О т р яд  Columbiformes —  э о ц . —  н ы н е  Е в р ., п л е й с т . А в с т р ., н ы н е  к о см .г  
D id u s  —  п л ей ст . —  н ы н е  (в ы м ер ш и й ) о с т р о в  Маврикия. О т р яд  Guculiformes —  
о л и г . —  н ы н е Е в р ., н ы н е  к о см . О т ряд  Psittaciformes —  ? ол и г. Е вр ., п л е й с т . —  ны не- 
10. А м ., А ф р. О т р яд  Coraciiformes —  эо ц . —  н ы н е  Е в р ., С . А м ., н ы н е  к о е м .  
О т ряд  Passeriformes —  э о ц .—  н ы н е  Е в р ., С. А м .: Palaeospiza —  эо ц . С. А м .

К ЛА С С  M A M M A L IA  

П о д к л  а с е  P ro to tlie r ia

О т р яд  Monotremata. С е м е й с т в о  Ornithorhynchidae —  п л ей ст . —  н ы н е  А встр .: Ornitho- 
rhynchus. С е м е й с т в о  Echidnidae —  п л е й с т . —  н ы н е  А в с тр .: Echidna.

П о д к л а с с  A U o th eria
О т р я д  Multituberciilata.

П о д о т р я д  Tritylodontoidea. С е м е й с т в о  Tritytodoniidae —  в.  т р и а с . —  с. ю ра Е в р ., 
в. т р и а с  Ю. А фр.: Tritylodon —  Ю. Афр.

П о д о т р я д  Plagiaulacoidea. С е м е й с т в о  Pi ag iaulacidae— в.  ю ра— н. м е л  Е в р ., в . ю р а  
С. А м.: Plagiaulax. С е м е й с т в о  Ptilodoiitidae— в. м е л — п а л е о ц . Е в р ., в . м е л —  
н. эоц . С. А м., в . м е л  А з.: Ptilodus —  в. м е л — п а л е о ц . С. А м ., Eucosmodon— 
п ал е о ц . —  н. эоц . С. Ам. С е м е й с т в о  Taeniolabidae—  п а л е о ц . С. А м ., А з.: 
Taeniolabis (Polymastodon) —  С. Ам.

П о д к л а с с  T r itu b e rc u la ta

О т р я д  Pantotheria. С е м е й с т в о  Amphitheriidae —  с. ю р а  Е вр .: Amphitherium. С е м е й 
с т в о  Panrodontidae— в. ю ра Е вр ., С. Ам., А фр.: Paurodon. С е м е й с т в о  Dryo- 
lestidae —  в. ю р а  Е вр ., С. А м.: Bryolestes, ileJanodon—  С. А м. С е м е й с т в о  
Bocodontidae— в.  ю ра Е вр ., С. Ам.: Docodon.

О т р яд  Symmetrodonta. С е м е й с т в о  Spalacotheriidae —  в. ю ра Е в р ., С. А м .: Spa7acothe- 
rium  —  Е вр . С е м е й с т в о  Amphidontidae — в. ю ра С. А м: Amphidon, Eurylambda.

О т р яд  Triconodonta (гю д к л асс  не у с та н о в л е н ). С е м е й с т в о  Triconodontidae —  е. ю р а  —  
в. ю ра Е вр ., в . ю ра С. Ам.: Prtacodon —  С. А м ., Triconodon.

#
П о д к л а с с  D id e lp h ia  (M eta th eria )

О т р я д  Marsitpialia.
П о д о т р я д  Polyprotodontia. С е м е й с т в о  Bidelphiidae— в .,м е л  —  э о ц . м иоц . —  н ы н е  

С. А м ., п ал е о ц . —  м иоц. Е вр ., эоц. —  н ы н е  Ю. Ам.: Eodeiphys —  в ., м ел  Hidelphys —  
эоц . —  н ы н е . С е м е й с т в о  Borhyaenidae —  эоц . —  п л и о ц . Ю. А м .: Prothylacinus, 
Borhyaena —  м иоц. С е м е й с т в о  Da-syuridae —  п л е й с т . —  н ы н е  А встр .: Basyurus, 
Thylacynus. С е м е й с т в о  Notoryctidae —  н ы н е А встр .: Notoryctes. С е м е й с т в о  
Peramelidae — п л е й с т . — н ы н е  А встр .: Perameles.

П о  д о т  р я д  Caenolestoidea. С е м е й с т в о  Caenolestidae —  эо ц . —  н ы н е  Ю. А м.: Abde- 
rites —  м иоц ., Caenolestes —  н ы н е . С е м е й с т в о  Polydoiopidae —  эо ц . Ю А м .: 
Polydolops.
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П о д о т п я  д Diproto ’ontia. С е м е й с т в о  PJiaJangeridae — п л iron. — ныне Австр. 
IV.Htjardia — плиоц., Phalanger — глейст. — ныне. С е м е й с т в о  Phascolomi- 
idae — плейст. — ныне Австр.: Thylacoleo — плейст., Phascolomys. С е м е й с т в о  
Macropodidae — плейст. — ныне Австр.: Macropus. С е м е й с т в о  Diprotodonti~ 
'dae — плейст. Австр.: Diprotodon, Nototherium.

П о д к л а с с  M o n o ile lp liia  (P la c e n ta lia )
'О т ряд Insectivora.

П о д о т р я д  Deltatheridioidea. С е м е й с т в о  Deltatheridiidae — в. мел Аз., н. эпц. С. 
Am.: Deltatheridium— мел, Didelphodus— ээц.

П о д о т р я д  Zalambdodonta. С е м е й с т в о  Centetidae— палеоц.—олнг. С. Ам„ плейст. — 
ныне Мад., ныне Афр.: Palaecrycies— палеоц., Apternodus — олиг.. Centetes—- 
ныне Мал., Poiomogale — Афр. С е м е й с т в о  Solenodontidae — плейст. — нына
B. -Инд.: Solenodon. С е м е й с т в о  Chrysocliloridae— ныне Афр.: Chrysochloris.

П о д о т р я д  Erinaceomorplm. С е м е й с т в о  Zalambdalestidae— в. мел Аз.: Zalambdale-
stes. С е м е й с т в о  Leplictidae— в. мел — олиг. С. Ам., палеоц. — олиг. Аз.: 
Diacodon— эоц. С. Ам., Leptictis—-олиг. С. Ам. С е м е й с т в о  Erinaceidae — 
эоц. — ныне Евр., олиг. — плиоц. С. Ам., олиг. — ныне Аз., ныне Афр.: Егг- 
naceus — олиг. — ныне Евр., плиоц. — ныне Аз., ныне Афр., Gymnura— ныне Аз. 
С е м е й с т в о  Dimylidae — олиг. — миоц. Евр.: Dimylus.

П о д о т р я д  Soricomorplia. С е м е й с т в о  Soricidae —- олиг. — ныне Евр., С. Ам., ныне 
Аз., Афр.: Protosorex— олиг. С. Ам., So rex—  олиг. — ныне Евр., плейст. — ныне
C. Ам. С е м е й с т в о  Ta/pidae— эоц .— ныне Евр., олиг.— ныне С. Ам., ныне 
Аз.: Talpa— олиг. — ныне Евр., ProscaJnps — олиг. С. Ам. С е м е й с т в о  Nycli- 
theriidac — палеоц. — эоц. С. Ам., эоц. Евр.: Nyctitherium  — эгц. С. Ам.

П о д о т р я д  Menotyphla. С е м е й с т в о  AnagaHdae—олит. Аз.: Anagale. С е м е й с т в о  
Tvpciidae— ? эоц. С. Ам., ныне О.-Инд.: Tupaia— ныне. С е м е й с т в о  Масго- 
scelididae — ныне Афр.: Macroscclides.

П о д о т р я д  не установлен: С е м е й с т в о  Mixodectidie—пглеоц,—эоц. С. Ам.: M ixo- 
decies — палеоц. С е м е й с т в о  Pantolestidae — палеоц. — эоц. С. Ам., н. эоц. Евр.: 
Pantolestes — эоц. С. Ам. С ем  ей  с -  в о  Apheliscidae — н. эоц. С. Ам.: Apheliscvs.

■О т р яд  Dermoptera. С е м е й с т в о  Gahopithecidae— ныне Аз.: Galeopiihecus. С е м е й 
с т в о  Plagiommidae—-палеоц. — эоц. С. Ам.: Plagiomene.

О т р я д  Chiroptera.
П о д о т р я д  Megachiroptera. С е м е й с т в о  Ptcropodidae — олиг. Евр., ныне 10. Ам., 

Афр., Аз., Австр.: Archaeopteropus — олиг.
П о д о т р я д  Microchiropiera. С е м е й с т в о  Emballonuridae — олиг. Евр., ныне Ю. Ам., 

Афр., Аз., Австр.: Vespertiliavus— олиг. С е м е й с т в о  Bhinolophidae— эоц .— 
ныне Евр., плейст. — ныне Аз., ныне 10. Ам., Афр., Австр.: Pseudorhinolophus — 
эоц. — миоц. Евр., Rhinoloplms — ьоц.— ныне Евр., Palaeonycieris— миоц. Евр. 
С е м е й с т в о  Pliyllostomatidae — палеоц. С. Ам., олиг. Афр., плейст. — ныне 
10. Ам.: Zanycteris — палеоц. С е м е й с т в о  Vespertiliontidae — олиг. — ныне 
Евр., плейст.— ныне С. Ам., 10. Ам., ныне Аз., Афр., Австр.: Nyctinomus — 
миоц. — ныне Евр., ныне косм. С е м е й с т в о  NotaUdae — ныне Ю. Ам., Мад. 
С е м е й с т в о  Archaeonycteridae — е. эоц. Евр.: Archaeonycteris. С е м е й с т в о  
Palaeochiropterygidae— с. эоц. Евр.: PaJaeochiropteryx.

О т р я д  Tillodontia. С е м е й с т в о  Esthonychidae — н. эоц. Евр., С. Ам.: Esthonyx. С е м е й 
с т в о  Tillotheriidae — с. — в. эоц. С. Ам.: Tillotherinm.

О т р я д  Taeniodonta. С е м е й с т в о  Styhnodoniidae — палеоц. — эоц. С. Ам.: Conoryctes, 
Onychodectes, PsittacolJierium— палеоц., Camalodon — н. эоц., Stylinodon — с. эоц.

О т р я д  Carnivora.
П о д о т р я д  Creodonia.
Инфраотряд Procreodi. С е м е й с т в о  Arcto-yondae — палеоц. — н. эоц. С. Ам., Евр., 

палеоц. Аз.: Oxyclaenus, Claenodon — палеоц. С. Ам., Arctocyon— палеоц. Евр.
Инфраотряд Acreodi. С е м е й с т в о  Mesonychidae — палеоц. — эоц. С. Ам., Евр., эоц.— 

олиг. Аз.: Triisodon — палеоц. С. Ам., Dissacas — в. палеоц. — н. эоц., РаеЬуаепа — 
н. эоц. С. Ам., Mesonyx — с. эоц. С. Ам., Synoplotherium — в. эоц. С. Ам., Andrew-  
sarchus — н. олиг. Аз.

И нфраотряд Pseudocreodi. С е м е й с т в о  Oxyaenidae — эоц. С. Ам., Евр.: О-гуаепа, 
Palaeonictis — н. эоц. С. Хм., Евр., Patriofehs, Thinocyon — с. эоц. С. Ам., Lim- 
посуоп — с. — в. эоц. С. Ам. С е м е й с т в о  Hyaenodontidae — эоц. — олиг. Евр., 
С. Ам., ?палеоц., эоц. — н. миоц. Аз., олиг. — и. миоц. Аф".: binopa— н .— с. 
ооц. С. Ам., с. эоц. Евр., Tritemnodon — с. эоц. С. Ам., Pterodon, Apterodon—в. 
эоц. — олиг. Евр., олиг. — миоц. Афр., Hyaenodon — олиг. С. Ам. Евр.

Инфраотряд Eucrcodi. С е м е й с т в о  Miacidae — эоц. Евр., С. Ам.: Didymictis, Viver- 
ravus — н. эоц. С. Ам., Miacis, TJintacyon, Vulpavus — С. Ам.

П о д о т р я д  Fissipedia.
Инфраотряд Arcio dea. С е м е й с т в о  Canidae — в. эоц. — ныне С. Ам., Евр., олиг.— 

ныне Аз., плейст. — ныне Афр., Аз., Австр.. ныне 10. Ам.: Procynodictis — в. эоц, 
С. Ам., Cynodictis — олиг. Евр.. С. Ам., Daphoemis — олиг. С. Ам., Тетпосуоп, 
Cynodesmus, Daphocnodon — и. миоц. С. Ам., Abnphicyon — в. олиг. — миоц. Ёзр., 
миоц. С. Ам., Tomarclus (Tephrocyon) — миоц. — плиоц. С. Ам., Boroplmgus, Plio-
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суоп— плиоц. С. Ам., Dinocyon — плиоц. Евр., Hyaenognathus— плейст. С. Ам., 
Cams — плейст. — ныне косм., Vnlpes— плейст. — ныне Евр., ныне Аз., Афр., 
С. Ам., Сиоп — плейст. Евр., ныне Аз., Otocyon — ныне Афр. С е м е й с т в о  
Procyonidae — миоц. — ныне С. Ам., плиоц. Евр., плиоц. — ныне Ю. Ам., плейст.— 
ныне Аз „РЫаосуоп, Alletocyon — миоц. С. Ам.. Р г осу on — плейст. — ныне С. Ам., 
Ю. Ам., Aihints — ныне Аз. С е м е й с т в о  Ursidae — плиоц. — ныне Евр., Аз., 
С. Ам., плейст. — ныне 10. Ам.: Ursavus — миоц. Евр.. Hemicyon — миоц. Евр., 
С. Ам., Hyaenarctus — в. миоц. — плиоц. Евр., Аз., Ailuropus— плейст. — ныне 
Аз., Arctotherium  — плейст. С. Ам., 10. Ам., Ursus — плейст. — ныне Евр., Аз., 
Афр., С. Ам., Tremarctos — ныне 10. Ам. С е м е й с т в о  Mustelidae — олиг.—ныне 
Евр., Аз., С. Ам., плиоц. -г- ныне Афр., плейст. — ныне 10. Ам.: Bunaelurus, Oli- 
gobvnis — олиг. С. Ам., Plesictis— олиг. Евр., Polamotheiivm  — олиг. — миоц. Евр., 
Megalictis — миоц. С. Ам., Gulo— плейст. Евр., ныне С. Ам., Аз., Mellivora — 
глиоц. — ныне Аз., ныне Афр., Mustela — миоц. — ныне Евр., Аз., С. Ам., Tari- 
dea — плейст. — ныне С. Ам., Mephitis — плейст. — ныне С. Ам., Lutra—миоц.— 
ныне Евр., С. Ам., плиоц. — ныне Аз., ныне 10. Ам., Афр.

Иифраотрнд Aeluroidea. С е м е й с т в о  Viverridae — ?елиг. — миоц. — ныне Евр.,
плиоц. — ныне Аз., ныне А ф р Pro gene tta — миоц. Евр., Viverra — миоц. Евр., 
ныне Аз., Афр., Herpestes— миоц. — ныне Евр., плоиц. — ныне Афр. ныне Аз., 
Cryptoprocta — ныне Мад., Proteles— ныне Афр. С е м е й с т в о  Hyaenidae— 
плиоц. — плейст. Евр., плиоц. — ныне Аз. Афр.: Ictitherinm — плиоц. Аз., Hyaena— 
плиоц.— ныне Афр., Аз., плейст. Евр. С е м е й с т в о  Felidae — олиг. — ныне 
Евр., С. Ам., миоц. — ныне Афр., Аз., плейст. — ныне Ю. Ам.: Dinictis, Hoplo- 
phoneus — олиг. С. Ам., Pseudaelurus — миоц. Евр., Афр., С. Ам., Metailurus — плиоц. 
Евр., Аз., Machairodus — плиоц.— плейст. Евр., плиоц. Аз., Smilodon — плейст. 
С. Ам., 10. Ам., Felis — плиоц. —ныне Евр., Аз., С. Ам., плейст. — ныне Ю. Ам., Афр.

П о д о т р я д  Pinnipedia. С е м е й с т в о  Otariidae—миоц.—ныне С. Ам., Ю. Ам., плейст.— 
ныне Австр.: Allodesmus — миоц. С. Ам., О tana  — плейст. — ныне 10. Ам.
С е м е й с т в о  Odobaenidae — плиоц. — ныне Евр., плейст.— ныне С. Ам., Рго- 
rosmarus — плиоц. С. Ам., Odobaenus— плиоц. Евр., плейст.— ныне С. Ам. 
С е м е й с т в о  Phocidae — миоц. — ныне Евр., С. Ам., плиоц. Афр., ныне ок.: 
РЪоса.

О т р я д  Condylarthra. С е м е й с т в о  Meniscotheriidae — палеоц. — н. эоц. С. Ам., палепц. 
Евр.: Meniscotheriim  —- С. Ам., Pleuraspidotherimn — Евр. С е м е й с т в о  Phenacodon- 
tidae — палеоц. — н. эоц. С. Ам., н. эоц. Евр.: Tetraclaenodon (Euprotogonia)—палеоц. 
Ectocion, Phenacodtis— н. эоц. С е м е й с т в о  Hyopsodontidae — палеоц. — эоц. С. Ам. 
Mioclaenus — палеоц., Hyopsodus — эоц.

О т р яд  Litoptema. С е м е й с т в о  Didolodontidae — эоц. — олиг. Ю. Ам.: Didolodus — эоц. 
С е м е й с т в о  Proterotheriidae-—олиг. — плиоц. Ю. Ам.: Thoatherimn — миоц., Diadia- 
phorus — миоц. С е м е й с т в о  Macraucheniidae — олиг. — плейст. Ю. Ам., Protheoso- 
don— плиг., Theosodon — миоц., Macrauclienia — плейст.

О т р яд  Amblypoda. С е м е й с т в о  Pantolambdidae — палеоц. С. Ам.: Pantolambda. С е м е й 
с т в о  Periptychidae — палеоц. С. Ам., Periptychus. С е м е й с т в о  Coryphodontidae— 
палеоц. — н. эоц. С. Ам., эоц. Евр., Аз.: Coryphodon— н. эоц. С. Ам., Евр., Eudinoce- 
ras — в. эоц. Аз. С е м е й с т в о  Uintatherhdae— в. палеоц. — эоц. С. Ам., эоц. Евр., 
Аз.: TJintatherhim, Loxolophodon — эоц. С. Ам.

О т р я д  Notoungulata.
. П о д о т р я д  Entylonychia. С е м е й с т в о  Arctostylopidae — палеоц. Аз., н. эоц. С. Ам.: 

Palaeostilops — Аз., Arctostylops— С. Ам. С е м е й с т в о  Notostylopidae — эоц. 
Ю. Ам.: Notostylops. С е м е й с т в о  Isotemnidae — эоц. — олиг. Ю. Ам.: Isotemnus, 
Pleurostylodon — эоц. С е м е й с т в о  Homalodont other iidae — эоц. — мноц. Ю. Ам.: 
Homalodontotherium — миоц.

П о д о т р я д  Typotheria. С е м е й с т в о  Notopitliecidae— эоц. — олиг. Ю. Ам.: Kotopi- 
thecus, Oldfieldthomasia — эоц. С е м е й с т в о  Archaeopithecidae — эоц. Ю. Ам., 
Archaeopithecus. С е м е й с т в о  Archaeohyracidae — олиг. Ю. Ам.: Archaeohyrax. 
С е м е й с т в о  Typotheriidae — олиг. — плейст. Ю. Ам.: Тypotherium — плейст. С е- 
м е й с т в о  Hegetotheriidae—олиг.—миоц. Ю. Ам.: Hegetotherium—миоц., Pachyru- 
Tchos — плейст. С е м е й с т в о  Interatheriidae — олиг. — плейст. 10. Ам.: Protypo- 
therium —■ миоц., Interatherium — миоц. — плиоц.

П о д о т р я д  Tocodontia. С е м е й с т в о  Toxodontidae — олиг. — плейст. Ю. Ам.: Proa- 
dinotherinm — олиг., Adinotherium, Nesodon — миоц., Toxodon — плиоц. — плейст.

С е м е й с т в о  Notohippidae — олиг. — миоц. Ю. Ам.: Notohippus—олиг. С е м е й 
с т в о  Leon'iniidae — олпг. — мпоц. Ю. Ам., Leontinia — олпг.

О т р яд  Astropotheria. С е м е й с т в о  Trigonostylopidae— эоц. — олпг. Ю. Ам.: Trigonosty- 
lops — эоц. С е м е й с т в о  AstrapotJieriidae — эоц.— миоц. Ю. Ам.: Albertogaudrya — 
эоц., Astrapotherium -— мноц.

О т р яд  Pyrotheria. С е м е й с т в о  Pyrotheriidae — эоц. — олиг. Ю. Ам.: Carolozittelia — эоц., 
Pyrotherium — олпг.

О т р яд  Perissodactyla.
П о д о т р я д  Equoidea. С е м е й с т в о  Equidae — эоц. — плейст. С. Ам., эоц., мпоц.— 

ныне Евр., плиоц.—ныне Аз., Афр., плеГст. Ю. Ам.: Hyraeotherium—н. эоц. Евр.. 
PJohippus — н. эоц. С. Ам., Orohippus — с. эоц. С. Ам., Epihippus — в. эоц. С. Ам., 
Mesohippus — олпг. С. Ам., Anchitherium — мноц. С. Ам., Евр., Parahippiis—мдоц. 
С. Ам., Hypohippus — в. миоц.— плиоц. С. Ам., Аз., Meryekippus— в. мноц.—
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п л и о ц . С. А м ., Ш р р а п о п  —  в. м и пц . —  п л и о ц . С. a m ., в . м и о д . — н. п л ей ст . Е вр., 
А з ., Pliohippus, Plesippus—  п л и о ц . С. A m ., Hippidium, Onohippidium—  п л ей ст .  
Ю. А м ., Equus— п л е й с т .— н ы н е . С е м е й с т в о  Palaeotheriidae —  эо ц . — ол и г. 
Е в р ., эо ц . А з .;  Propalaeotherium, Paloplotherium— эоц. Е вр., Palaeotherium —  эо ц .—  
о л и г . Е вр.

П о д о т р я д  Tapiroidea. С е м е й с т в о  Tapiridae—э о ц .— п л ей ст . С. А м ., о л и г .— п л и оц . 
Е в р ., п л е й с т . —  н ы н е  10. А м ., А з.: Homogalax (Systemodon) —  эо ц ., Tapirus —  
о л и г . —  н ы н е . С е м е й с т в о  Lophiodontidae —  эо ц . С. Ам-., А з ., Е вр.: Lophiodon—• 
Е в р . С е м е й с т в о  Helatelidae —  э о ц . —  о л и г . Е вр., С. А м ., А з.: Hcptodon, Hela- 
teles —  эо ц . С. А м ., Colodon— о л и г . С. А м .

П о д о т р я д  Bhinocerotoidea. С е м е й с т в о  Hyracodontidae —  э о ц .— о л и г . С. А м ., А з.: 
E yrachyus—  э о ц . С. А м ., Eyracodon—  ол и г. С. Ам. С е м е й с т в о  Amynodon- 
tidae— э о ц . —  о л и г . С. А м ., А з .,  о л и г. Е вр.: Am ynoion  —  в. э о ц . С. А м ., Meta- 
mynodon— о л и г . С. А м ., Cadurcotherinm— ол и г. Е вр . С е м е й с т в о  Bliinocero- 

. tidae —  о л и г .— н ы н е  А з .,  о л и г. —  п л и о ц . С. А м., эо ц . —  п л е й с т . Е в р ., м н о ц .—  
н ы н е  А фр.: Prothyraeodon — э о ц . Е вр., С. А м ., Trigonias, Caenopus —  о л и г . С. А м ., 
Е в р ., Biceratherivm — в. о л и г . —  м и о ц . С. А м ., м иоц. Е вр ., п л и о ц . А з ., Baluchithe- 
rium, Indricotlierium — о л и г. А з ., Aceratlierium— м и оц . Е в р ., п л и о ц . А з ., Apbelops—  
м и о ц . —  п л и о ц . С. А м ., Teleoceras—  м и оц . Е вр ., м и оц . —  п л и о ц . С. А м ., Chilotlie- 
r iu m —  пл иоц . Е в р ., А з ., Bhinoeeros—  п л и о ц .— н ы н е А з ., Coelodonta —  п л ей ст . 
Е вр ., А з ., JDiceros— п л и о ц . —  п л ей ст . А з ., п л иоц . Е вр., п л е й с т .—  н ы н е А ф р ., 
Ceratotherium —  н ы н е  А ф р., Bicerorhinus—  в. м иоц. —  п л ей ст . Е в р ., п л е й с т .—  
н ы н е  А з ., Klasmotherium —  п л е й с т . А з.

П о д о т р я д  B r o n t o t h e r io id e a .  С е м е й с т в о  B r o n t o t h e r i id a e  —  э о ц . —  н. оли г. С. А м ., 
Е вр ., А з.: L a m b d o t h e r iu m , E o t it a n o p s  —  н. эоц . С. А м ., P a la e o s y o p s  —  с. эо ц . С. А м ., 
B o l ic h o r h in u s ,  L im n o h y o p s  —  в. эо ц ., B r o n t o p s  —  о л и г . С. А м ., А з ., B r o n t o t h e r iu m ,  
M e g a c e r o p s —-о л и г . С. А м ., E m b o lo t h e r iu m  —  ол и г. А з. С е м е й с т в о  C h a lic o t h e -  
r i i d a e  —  э о ц .— м и оц . С. А м ., ол и г. —  п л иоц . Е вр., в. э о ц .—  п л е й с т . А з ., п л и о ц .—  
? п л ей ст . А фр.: E o m o r o p u s —эоц . С. А м ., S c h iz o t h e r iu m — ол и г. Е в р ., А з ., M o r o p u s  —  
и . м и оц . С. А м ., M a c r o t h e r iu m  —  м и оц . Е в р ., C h a lic o t h e r iu m  —  п л и о ц . —  п л ей ст .

О т р я д  Artiodactyla.
П о  д о  т  р я д  Buminantia.
Инфраотряд P r o t o s e le n o d o n t ia  (условно выделенная группа). С е м е й с т в о  Е о т а с о -  

d o n t id a e  —  эоц. С. Ам., ?Евр.: B ia c o d e x is  (T r ig o n o le s t e s ) —  н. эоц. С. Ам., Е о т а -  
c o d o n  —  с. эоц. С. Ам. С е м е й с т в о  B ic h o b u n id a e — эоц. —  олиг. Евр.: B ic h o b u n e .  
С е м е й с т в о  A n o p l o t h e r i id a e  —  эоц. —  олиг. Евр., эоц. ?Аз.: B a c r y t h e r iu m  —
эоц. Евр., D ip lo b u n e ,  A n o p l o t h e r iu m — эоц. — олиг. Евр. С е м е й с т в о  C a e n o th e -  
r i i d a e •— в. эоц. —  миоц. Евр.: C a e n o t h e r iu m  —  олиг. —  миоц. С е м е й с т в о  О ге о -  
d o n t id a e  —  в. эоц.—  плиоц, С. Ам.: P r o t o r e o d o n  —  в. эоц., O re o d o n  (M e r y c o id o d o n )—  
олиг., P r o m e r y c o c h o e r u s ,  M e r y c o c h o e r u s ,  M e r y c h y u s — миоц., P r o n o m o t h e r iu m  —  
плиоц. С е м е й с т в о  A g r io c h o e r id a e  —  в. эоц. —  олиг. С. А м P r o t a g r io c h o e r u s —  
в. эоц., A g r io c h o e r u s  —  олиг.

И н ф р а о т р я д  Tylopoda. С е м е й с т в о  СатеШае —  в. эо ц . —  п л ей ст . С. А м ., п л и о ц .—  
н ы н е  А з ., п л е й с т . Е вр ., п л ей ст . —  н ы н е  Ю. А м ., Афр.: Protylopus —  в . эо ц ., 
Poibrotherium— о л и г., Oxydactylus, Stenomylus —  м и оц ., Alticamelus, Pliauchenia—  
м и о ц . —  п л и о ц . С. А м ., Camelops —  п л ей ст . С. А м ., Camelus— -п л и о ц . —  н ы н е  А з ., 
п л з й с т . — н ы н е  А ф р., Auchenia п л ей ст . —  н ы н е  Ю. Ам. С е м е й с т в о  Xiphodon- 
tidae, э о ц . —  о л и г . Е вр.: Xiphodon. .

И н ф р а о т р я д  Ресога. С е м е й с т в о  Ampliimerycidae — э о ц .— олиг. Е вр., эоц. Аз.: 
Amphimeryx —  Евр., Archaeomeryx —  А з. С е м е й с т в о  Tragulidae (включая  
Rypertragulidae)— в. эоц . —  плиоц. С. Ам., олиг. —  плиоц. Евр., миоц. —  ны не А з., 
Афр.: Leptomeryx, Hypisodns, Protoceras —  олиг. С. Ам., Hypertragulus —  олиг. — 
миоц. С. Ам., Syntlietoceras —  плиоц. С. Ам., Gelocus —  олиг. Евр., Borcatherium 
(Eyaemoschus) —  м иоц.— плиоц. Евр., А з., миоц.— ны не Афр., Tragulus—плиоц.—  
н ы не А з. С е м е й с т в о  Cervidae —  миоц. — ны не А з., Евр., С. Ам., п л е й е т .—  
ны не Ю. Ам., Афр.: Blastomeryx, Dromomeryx —  в. миоц. С. Ам., Bicrocerus —  
в. миоц. Е вр., Cervus плиоц. — ны не Евр., плейст. —  ны не С. Ам., ны не А з., 
Cervulus —  плиоц. Евр., ны не А з., Capreolus —  п л и о ц .—  ны не Евр., А з., Медасе- 
ros —  плейст. Евр., Cervalces —  плейст. С. Ам., Alces —  плиоц. —  ны не Евр. 
плейст.— ны не А з., С. А м„Bangifer— плейст.— ны не Евр., А з., С. Ам., Odocoileus— , 
плейст. —  ны не С. Ам., Mazama —  Ю. Ам. С е м е й с т в о  Giraffidae —  миоц. —  
плиоц. Евр., А з., плиоц. —  ны не АФр.: Palaeomeryx —  миоц. Евр., Samotherium —  
плиоц., Sivathenum  —  плиоц. А з., Giraffa— плиоц. —  ныне, Olcapia— ныне Афр. 
С е м е й с т в о  Antilocapridae—м иоц.— ны не С. Ам.: Merycoius— миоц. —  плиоц., 
Aletomeryx— плиоц., Capromeryx, Tetrameryx —  плейст., Antilocapra —  п л е й с т .—  
ны не. С е м е й с т в о  Bovidae —  миоц. —  ны не Евр., А з., Афр., плейст. —  ны не  
С. Ам.: Tragoeenis —  м иоц. —  плиоц. Евр., Аз., Gazella —  плиоц. Евр., п л и о ц .—  
ны не А з., плейст. —  ны не Афр., Oreamnos —  плейст. —  ны не С. Ам., Capra —  
плиоц. —  ны не А з., плейст. — ныне Евр., ны не Афр., Ovis, Ovibos —  п л е й е т .—  
ны не Евр., А з., С. А м ., Synibos —  плейст. С. Ам., Bos —  плиоц. —  ныне А з., 
п л ей ст .—  ныне Евр., Афр., Bison —  плейст. —  ныне Евр., А з., С. Ам. 

П о д о т р я д  Suina. С е м е й с т в о  Cebochoeridae — эоц. Евр.: Ceboclioerus. С е м е й с т в о  
Achaenodontidae —  в. эоц . С. Ам.: Achaenodon. С е м е й с т в о  Entelodontidae —  
олиг. — н. мноц. С. А м , олиг. Евр., Аз,: Archaeotherivm —  олиг. С. Ам.. Enielo- 
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a o n  —  о л и г . Е в р ., D n o h y u s — н. м и о ц . С е м е й с т в о  A n t h r a c o t h e r i id a e — -в. э о ц .—  
м и оц . Е вр ., А з .,  0 1ИГ- С. А м ., м и о ц . А ф р.: A n t h r a c o t h e r i u m — э о ц . —  о л и г .,
A n c o d v s  (H y o p o t a m u s ) —  о л и г ., B i a c h y o d u s — о л и г. —  м и о ц . Е в р ., м и о ц . А з ., А ф р . 
С е м е й с т в о  H ip p o p o t a m id a e — п л и о ц . —  н ы н е  А ф р., п л и о ц . —  п л е й е т . А з .,  
п л е й с т . Е вр.: H ip p o p o t a m u s .  С е м е й с т в о  S u id a e  —  о л и г . —  н ы н е  С. А м ., Е в р ., 
м и о ц . — н ы н е А з ., А ф р., п л е й с т . —  н ы н е  Ю. А м .: C h o e r o t h e r h im —  м и о ц . Е в р ., 
L y s t r io d o n ,  Н у  o t h e r  iu m  —  м и о ц . Е в р ., А з ., S u s  —  м и о ц .—  н ы н е  Е в р ., А з ., п л и о ц .—  
н ы н е  А ф р., C h e le u a s io c h o e r u s  —  п л и о ц . А з .,  P e r c h o e r u s  (T h in o h y u s ) —  о л и г . С . А м ., 
P r o s t h e n o p s  —  м и о ц . —  п л и о ц . С. А м ., M y lo h y u s ,  P l a t y g o n u s —  п л е й с т . С. А м ., 
D i c o t y l e s —  п л е й с т . —  н ы н е  С. А м ., Ю. А м .

О т р я д  Hyracoidea. С е м е й с т в о  Saghatheriidae—  олиг. Афр., плиоц. Е в р Megalohyrax, 
Sagliatherivm—  олиг., P lioh yrax  —  плиоц. С е м е й с т в о  M yohyracidae—  н. м иоц. 
Афр.: Myohyrax. С е м е й с т в о  Hyracidae —  миоц. —  ны не Афр., ны не Аз.: Н угсх.

О т р я д  Embrithopoda. С е м е й с т в о  Arsinoitheriidae  — ол и г. Афр.: Arsinoitherium .
О т р я д  Barytheria. С е м е й с т в о  B aryth eriica e—  эоц . Афр.: Barytherivm.
О т р я д  P r o b o s c id e a .  С е м е й с т в о  M o e r it h e r i id a e  —  в. э о ц . —  о л и г . А ф р., ? ол и г. А з .:  

M o e r it h e r iu m .  С е м е й с т в о  D i n o t h e r i i d a e —  м и оц . —  п л е й с т . А ф р ., м и о ц . —  п л и о ц .  
Е в р ., А з .:  D in o t h e r iv m .  С е м е й с т в о  T r i l o p h o d o n t id a e — о л и г . —  п л е й с т . А ф р ., о л и г.—- 
п л и о ц . А з ., м и о ц . —  п л и о ц . Е вр ., м и о ц . —  н . п л е й с т . С. А м ., п л ей ст ., Ю. А м .: P h io m ia —  
о л и г . А ф р., T r i l o p h o d o n  —  м и о ц ., T e t r a lo p h o d o n  —  п л и о ц ., R h y n c h o t h e r iu m ,  A m b e lo d o n —  
п л и о ц . С. А м ., P la t y b e lo d o n — м и о ц . Е вр., п л и о ц . А з . С е м е й с т в о  M a s t o d o n t id a e — о л и г . 
А ф р ., м и оц .— п л и о ц . Е в р ., м и о ц . —  п л е й с т . С. А м .: P a la e o m a s t o d o n  —  о л и г .. M a s t o d o n  —  
м и о ц . —  п л ей ст . С е м е й с т в о  E le p h a n t id a e  —  п л и о ц . —  н ы н е  А з .,  п л и о ц . —  п л е й с т .  
Е в р ., п л е й с т . С. А м ., Ю. А м ., п л е й с т . —  н ы н е  А ф р.: S t e g o d o n — п л и о ц . —  п л е й с т .  
А з ., A r c h id is l c o d o n —  п л и о ц . —  п л е й с т .,  P a r e le p h a s  —  п л е й с т . С . А м ., E le p h a s — п л е й с т .—  
н ы н е  А з ., M a m m o n t e u s —  п л е й с т . Е вр ., А з .,  С . А м ., P a l a e l o x o d o n —  п л е й с т . Е в р ., 
А ф р., L o x o d o n t a — п л е й с т . —  н ы н е  А ф р.

О т р я д  Sirenia. С е м е й с т в о  Prorastomidae —  с. эоц . Афр., эоц . В .-И нд.: •Proroslo-  
mus —  В .-И нд., Eotheroides (Eotherium) Афр. С е м е й с т в о  Halicoridae —  эо ц . А фр., 
эоц. —  плиоц. Евр., олиг. —  плиоц. С. Ам., ол иг. М ад., ны не И ндийский  ок., 
В еликий или Т ихи й  ок.: Eosiren —  в. эоц . Афр.. ПаШкеггит—  олиг. Е вр ., M etaiy- 
tkerium  —  плиоц. Евр., Felsinotherium— плпоц. Е в р ., Halicore —  н ы не И ндийский  ок., 
hhytina — п л ейст.— ны не (вы м ерш ие) Т ихий  ок. С е м е й с т в о  Manatidae— п л ей ет .—  
ны не А тлантический ок.: Manatus. С е м е й с т в о  Desmostyiidae — м иоц. Т ихий  ок.: 
Desmostylus.

О т р я д  Edentata (Xenarthra).
П о д о т  р я д  Palaeanoaonta. С е м е й с т в о  Metacheiromyidae— в пал еоц . —  эоц. С. Ам.: 

Palaeanodon —  палеоц. —  н. эоц., Metacheiromys—с. эоц . С е м е й с т в о  Epoicothe- 
riidae  —  олиг. С. Ам.: Epoicotherium.

П о д о т  р я д  Pilosa.
И н ф р а о т р я д  Gravigrada. С е м е й с т в о  Megatheriidae —  олиг. —  п л ей ст . Ю. А м ., 

плиоц. —  плейст. С. Ам.: Hapalops —  м иоц., М еда!опух— плпоц. —  п л ей ет . С. А м ., 
Megatherium , Nothrotherium  —  плейст. С е м е й с т в о  M ylodontidae—  м п о ц .—  
плейст. 10. Ам.: M ylodon— п л ей ст ., Seelidotherium, Glossotherium— п л ей ст . Ю. Ам.

П а  ф р а о т р я д  Vermilingua. С е м е й с т в о  Myrmecophagidae —  п л ей ет . —  н ы н е Ю. А м . 
Myrmecophaga.

И н ф р а о т р я д  Tardigrada. С е м е й с т в о  Bradypodidae —  п л ей ст . —  н ы не Ю. Ам.: 
Bradypus.

П о д о т р я д  Loricata. С е м е й с т в о  Dasipodidae—  эо ц .— н ы н е Ю. А м ., п л ей ст .— н ы не  
С. Ам.: Proeutatus, Stegotherium, Paltephilus —  миоц., СМ ату d other хит —  плпоц., 
T a tu — плейст. —  ны не, Dasypus —  ны не Ю. Ам., С е м е й с т в о  Glyptodonti- 
dae —  олиг. —  п л ейст . Ю. Ам., плиоц. —  плейст. С. Ам.: Propalaeoplophorus—  
миоц., Glyptodon — плиоц. —  п лейст. Ю. Ам., Fanoehthus —  плейет. Ю. Ам.

О т р я д  Pholidota. С е м е й с т в о  Manidac —  ?олпг. —  м иоц. Е вр., п л ей ет . —  ны не А з., 
ны не Афр., Manx's—  плейст. —  ны не.

О т р я д  Tubulxdentata. С е м е й с т в о  Tubulodontidae —  н. эоц . С. А м ., lubulodon. С е м е й 
с т в о  Orycteropodidae — ?олиг. —  мпоц.— плиоц. Евр., плиоц. А з., ны не А ф р., Orycte- 
ropus —  плиоц. —  ны не.

О т ряу. Rodentia.
П о д о т р я д  Simplicidentata.
И н ф р а о т р я д  Sciuron.orpha.
П о д с е м е й с т в о  Aplodontoidea. С е м е й о т в о  Ischyromyidae —эо ц .— сл и г .С . А м .,э о ц . 

Евр., олиг. Аз.: Paramys— эоц., Ischyromys— ол и г. С . А м . С е м е й с т в о  Mylagau- 
Ш а е —  миоц. —  п л и оц . С. Ам.: Mylagaulus, Ceratogaaius. С е м е й с т в о  A plo-  
dontiidae—миоц. —  ны не С. Ам.: Mylagaulodon —  м иоц.., Aplodontia  —  ны не.

П о д с е м е й с т в о  Sciuroidea. С е м е й с т в о  ticiuridac— ол и г.— ныне- Е вр., С. А м ., ны не  
А з., Афр.: Sciurus.

П о д с е м е й с т в о  Casloroidea. С е м е й с т в о  Castoridae —  олиг. —  н ы н е С. Ам., 
м иоц. —  ны не Евр., ны не А з.: Palaeocastor —  мноц. С. Ам., Steneofiber —  миоц. 
Евр., Castor— плпоц. —  ны не Евр., п л ейст. —  ны не С . А м ., ны не А з., Trogonthe- 
ггит —  пл.'йст. Евр., Castoroides —  п л ей ст . С. А м .
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Н а д с е м е й с т в о  Geomynidea. С е м е й с т в о  Hcleromyidae—олиг.—ныне С .Am.: Adji- 
danmo — Ол е г . С е м е й с т в о  Geomyidae— олиг.— ныне С. Ам.: Entoptychus— 
миоц., Geomys— ми'Ц.—ныне.

Л  а д с е м е й  cm в о Anovialuroidea. С е м е й с т в о  Anomaluridae—ныне Афр.: Ап от alums 
■ С е м е й с т в о  Pseudosciuridae— эоц. — олиг. Евр., олиг. — миоц. Афр.: Scinroi- 
des — эоц., Pseudosciurus — олиг. Евр. С е м е й с т в о  Theridomyidae — эоц. — 
миоц. Евр.: Theridomys. С е м е й с т в о  Pedetidae — миоц. — ныне Афр.: Pedeles.

Инфра отряд Myomorpha.
Н а д  с е ме йс тв о  Myoxoidea. С е м е й с т в о  Myoxidae— ?в. эоц.—миоц.—ныне Евр., ныне 

Аз., Афр.: Myoxus —  Евр., Аз.
Н а д с е м е й с т в о  Dipodoidea. С е м е й с т в о  Bipodidae— миоц. — ныне Афр., плиоц.— 

ныне Аз., плейст. — ныне Евр:, С. Ам.: Zapu.s — плейст. — ныне С. Ам., B i
p u s— ныне Афр., Аз.

Н а д с е м е й с т в о  Myoidea. С е м е й с т в о  Spdlacidae — миоц. — ныне Евр., ныне А р ., 
Афр.: Spalax. С е м е й с т в о  Muridae — эоц. — ныне С. Ам., Аз., олиг. — ныне 
Евр., плейст. — ныне Ю. Ам., ныне Афр., Австр.: Eumys — олиг. С. Ам., Сггсе- 
todon— олиг. — миоц. Евр., M as— плиоц. — ныня Евр., ныне косм., Microtus — 
плиоц.— ныне Евр., плейст. — ныне Аз., С. An., Fiber— плейст.— ныне С. Ам., 
Peromyscus—плиоц.—ныне С. Ам. С е м е й с т в о  Cricetopidac—олиг. Аз., Cricetops.

Инфраотряд. Hystricomorpha,
Н а д с е м е й с тв о  Bathyergoidea. С е м е й с т в о  Bathyergidae—олиг. Аз., ?миоц.—ныне 

Афр.: Bathyergus— ныне-
Н а д с е м е й с т в о  Hystricoidea. С е м е й с т в о  Hystricidae— олиг.-—ныне Евр., плиоц.— 

ныне Аз., ныне Афр.: Hystrir. С е м е й с т в о  1Eretliizontidae— олиг. — ныне 
Ю. Ам., плейст. — ныне С. Ам.: Eosteiromys — олиг., Steiromys, Sciamys— миоц., 
Erethiion  — С. Ам. С е м е й с т в о  Dinomyidae — плейст. В.-Инд., ныне Ю. Ам.: 
Dinomys — Ю. Ам. Семейство Basyproctidae— плейст. — ныне Ю. Ам.: Basy- 
procta. С е м е й ' е т в о  Caviidae — олиг. — ныне Ю. Ам., плейст. С. Ам.: Cavia — 
плиоц. — ныне 10. Ам., Hydrochoerus— глиоц. — ныне 10. Ам., плейе . С. Ам. 
С е м е й с т в о  Chinchillidae — олиг. — ныне 10. Ам.: Megamys — плейст. С е м е  й- 
с т в о  Capromyidae — миоц. — ныне Ю. Ам., ныне В.-Инд.: Neoromys — миоц.,

. Myopotamus — плейст. — ныне Ю. Ам. С е м е й с т в о  Octodontidae— миоц.—
ныне Ю. Ам.: Ctenomys. С е м е й с т в о  Ctenodactylidae — ныне Афр.: Cteno- 
dactylus. С е м е й с т в о  Petromyidae — ныне Афр.: Petromys. С е м е й с т в о  
Trhyonomyidac — ? миоц. — плейст. — ныне Афр., Thryonomys. С е м е й с т в о  
Heptaxodontidae — плейст. В.-Инд.: Heptaxodon.

Иг фр я отряд не установлен: С е м е й с т в о  ЕигутуШае— палеоц. Аз.: Eurymylus.
П о д о т р я д  Buplicideniata. С е м е й с т в о  Leporidae — олиг. — ныне С. Ам., Аз., 

плиоц. — ныне Евр., ныне Ю. Ам., Афр.: Palaeolagus — олиг. С. Ам., Besmolagus — 
олиг. Аз., Lepus — миоц. — ныне, Oryctolagus — плейст. — ныне Евр., Афр. 
С е м е й с т в о  Ocliotonidoe — олиг. — ныне Евр., плейст. — ныне С. Ам., миоц. 
Афр., ныне Аз. Titanomys— олиг. — миоц. Евр., Prolagus— миоц. — плейст. Евр., 
Ochoiona—  плиоц. — ныне.

О т р яд  Ceiacea.
П о д о т р я д  Archaeoceti. С е м е й с т в о  Protocetidae—c.—в. эоц. Афр.: Protocetus, Рго- 

zeuglodon. С е м е й с т в о  Dorudontidae— в. эоц. С. Ам., олиг. Евр., Н. Зел.: 
В о гш о п — эоц. С е м е й с т в о  Zeuglodontidae— с. эоц. Афр., в. эоц. Евр., 
С. Ам.: Zeuglodon.

П о д о т  р я д  Cdonloceti. С е м е й с т в о  Agorophiidae — в. эоц. С. Ам.: Agoropliius. 
С е м е й с т в о  Squalodontidae— мигц. Евр., С. Ам., Австр., И. Зел., миоц.— 
плиоц. 10. Ам.: Squalodon, Prosqualodon. С е м е й с т в о  Iniidae — миоц. С. Ам., 
плиоц. — ныне Ю. Ам., ныне Аз.: In ia — ныне 10- Ам. С е м е й с т в о  Ziplii- 
idae—миоц. — плиоц. Евр., миоц. С. Ам., 10. Ам., ныне ок.: Mesoplodon— миоц. 
Евр., Ziphius — ныне. С е м е й с т в о  Belpliinidae — миоц. — плейст. Евр., С. х\.м., 
Ю. Ам., Аз., миоц. Афр., плейст. С. Ам., ныне ок.: Kentriodon — миоц. С. Ам.: 
Delpliinus. С е м е н е  т'в о Platanistidae— миоц. — плейст. С. Ам., ныне Аз.. 
Platanista — ныне. С е м е й с т в о  Physeteridae— миоц. — плейст. Евр., Австр.. 
С. Ам., Аз., миоц. Ю. Ам., ныне ок.: Physodon — миоц., Aulophyseter— миоц- 
C. Ам., Physeter —  ныне.

П о д о т р я д  Mysticeti. С е м е й с т в о  CetotJieriidae — олиг.—плиоц. Евр., миоц. С. Ам., 
Ю. Ам.: Cetotherium. С е м е й с т в о  Boilaeonopleridae — миоц. — плейст. С. Ам., 
плиоц.— плейст. Евр., ныне ок : Plesiocetus — миоц., Balaeonoptera — миоц.— 
ныне. С е м е й с т в о  Balaenidae — миоц. — плейст. Ю. Ам., плиоц.— плейст. 
Евр., ныне ок.: Balaena — ныне.

П о д о т р я д  не установлен: С е м е й с т в о  Patriocetidae — олиг. Евр.: Fatriocetus.
О т р яд  Primates.

П о д о т р я д  Lemuroidea. С е м е й с т в о  Adapidae—эоц. Евр., С. Ам.: Adapts, Ргопу- 
cticebus — Евр., Pelycodus, Notharctus С. Ам. С е м е й с т в о  Lemuridae— плейст.— 
ныне Мад.: Megaladapis, Archaeolemur — плейст., Lemur, Indris, Chiromys.
С е м е й с т в о  Lorisidae — ныне Афр., Аз.: Loris— Аз., Galago — Афр. С е м е й 
с т в о  Plesiadapidae — палеоц. — эоц. Евр., С. Ам.: Plesiadapis (Notliodectes).

П о д о т р я д  Tarsioidea. С е м е й с т в о  Tarsiiaae — палеоц. — зон,. Евр., С. Ам., ныне 
О.-Инд.: Tetonius (Anaptomorphus), Omsmys — э >ц. С. Ам., Necrolemur — эоц. Евр., 
Tarsius — ныне.
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П о д о т р я д  Anthropoidea.
Инфраотряд Platyrrhini. С е м е й с т в о  Cehidae— миоц. — ныне 10. Ам.: Иопшпси- 

Ivs — миоц., Cebus— ныне. С е м е й с т в о  Hapalidae — плейст. — ныне 10. Ам.г 
Hapale.

Нвфраотряд Catarrhini. С е м е й с т в о  Cefcopithecidae— олиг. — ныне Афр , плиоц.—- 
ныне Аз., плиоц. — плейст. Евр.: Parapithccus— олиг., Macacus— плиоц.—
плейст. Евр., плиоц, — ныне Аз., ныне Афр., Рарго— плиоц. — плейст. Аз,- 
плейст. — ныне Афр., Libypithecvs — плиоц. АФр., Mesopithecus— плиоц. Евр., 
Semnopithecus— плиоц. Евр., плиоц. — ныне Аз.. С е м е й с т в о  Simiidae — 
олиг. — ныне Афр., миоц. — ныне Аз., миоц. — плиоц. Евр., Propliopithecus— олиг. 
Афр., Pliopithccus— мпоц. — плиоц. Евр., миоц. Афр., Dryopithecus — миоЬ.— 
плиоц. Аз., Ево.. миоц. Афр., Hylobaics — ныне Аз., О.-Инд., S i mi а — плиоц.—  
ныне Аз., Anthropopiihecus, Gorilla — ныне Афр., Avstralopithccus — ? плейст. 
Афр. С е м е й с т в о  Hominidae — плейст. Евр., Аз., Афр., О.-Инд., ныне косм.,. 
Pithecanthropus — плейст. Явы, Sinanthropus — плейст. Китая, Eoanthroprs 
плейст. Англии, РРото — плейст. — ныне.



РУССКИЙ АЛФАВИТНЫЙ УКАЗАТЕЛЬ

Адаптивная радация 10 
Акулы. 16, 37, 48, 52, 60 
Аллантоис 109 
Альбатрос 207 
Амнион 109 
Амфибии 107 •
Амфицелыше позвонки 114 
Анапойдный тип черепа (у рептилий) 

113, 116
Антилопы 304, 312, 318 
Архинтеригиальное строение плавника 39 
Архозавры 127, 146 
Айе-айе 372

Б

Бабуины Звб, 377 
Бакланы 207
Барабаи/ная перепонка 94, 215 
Бараны 318 
Байбак 235, 360 
Барсук 258
Бедренная кость 93, 112, 147, 153, 190 
Бейпинский человек 383 
Белки 358, 360 
бесхвостый макак 377 
«Бесчелюстные» 24, 25, 37 
Беоцитко'вые 30 
Бивни 296, 353 
Бизон 318
Бипедализм (у архозавров) 146 
Бобры 358, 360
Большая берцовая кость 92, 153, 199, 212
Броненосцы 339, 345
Брызгальце 19, 38, 63 (рис. 53)
Бунодонтные зубы 220
Буревестники 207
Бурундуки 360
Буйвол 319
Быки 264, 304, 318
Бычки 79

Венечная кость 65 
Верблюд 304, 310
Вертлужная впадина 91, 112, 136, 147 
Верхнечелюстная кость 64, 70, 73 и 

рис. 53
Верхняя челюсть 17 
Виверры 258 
Вилороги 318 
Височная кость 65 
Вомбат 235 
Вонючка 258
440

Воронка 17, 18 
Выдра 258, 263

Гагары 207 
Газели 319 
Ганоидные чешуи 61 
Гэноин 61
Гемальная дуга 15, 77, 87 
Гемальный отросток 15 
Гетероцеркальный тип хвоста рыб 12 
Гейдельбергский человек 382, 384 
Гиббоны 378 
Гиены 254, 258 
Гиоидные дуги 16, 37, 38 
Гиомандибулярный хрящ рыб 38, 47, 66 

и рис. 53
Гипердактилия 130 
Г итгокон 218, 276, 287 
Гипоконид 219, 276 
Гипоконю лид 220 
Гипоконюль 219 
Гиполофид 220 
Гипостиль 287 
Гиппопотамы 304 
Гипофиза 18 
Глаз 17, 18
Гленоидная впадина 91, 112, 135, 183
Глотка 20, 67
Глухари 208
Гну 319
Гоацин 208
Голуби 209
Гориллы 375, 378
Грифельные косточки 267
Грифы 208
Грызуны 366

Даманы 267, 325 
Двоякодышащие 60, 67, 82 
Дельфины 352
— морские 353
— речные 352

Диаосидный тип черепа у рептилий 
113, 116 

Диастема 266 
Диафизы 212 
Дикобразы 279, 358, 363 
Динозавры 114, 159 
Дифицеркальный хвост 12 
Додо 206, 209 
Долгопяты 366, 372 
Древесные ленивцы 339 344 
Дрофы 208



кДупеля 209 
Дурукули 375 
Дыхательная система 1§ 
Дюгони 334 
Дятлы 209

Ё

Евстихиева труба 214, 215 
Европейская серна 319 
Ежи 239 
Ехидна 225, 226

Ж

Жаберная область 15, 65
— крышка 64, 65
— предкрышка 63
— подкрышка 63 

Жаберные дуги 15, 16 37
— лучи 63 (рис, 53)
— щели 16, 20, 28 

Жабры 19, 28, 38 
Жабы 85, 106 
Жирафы 8, 304, 312, 317 
«Жирафы-верблюды» 312 
Жиряки 325 
Журавли 208

3

Задневисочная кость 63 (рис. 53) 
Заднеглазичная кость 63 (рис. 53) 
Заднекрышечная кость 65 
Заднелобная кость 63 (рис. 53) 
Заднеслуховая кость 63 (рис. 63) 
Замещающие кости 14 
Затылочная кость нижняя 63 (рис. 53).
-------верхняя 63 (рис. 53'
-------боковая 63 (рис. 53)
— — кожная 63 (рис. 53)

Затылочный гребень 38, 214
—• мышелок 38, 66, 214 

Зайцы 364 
Земноводное 23, 85 
Землеройка 239, 242 
«Земляной волк» 259, 339 
Зигапофизы 87, 129 
Зимородки 209 
Змеи 141, 142 
Зрительное отверстие 214 
Зубная кость 65

— формула 218, 237, 376 
Зубр 319
Зубы 250, 276, 284, 305, 331, 357
— брахиодонтньге 265
— бунодонтные 265
— пипсодонтвые 265
— клыки 217, 219
— коренные 217, 218, 220, 229, 232,

271, 329
— .молочные 217
— лредкоренные 217
— резцы 217
- -  щечные 218, 219, 230, 240, 271

272, 286

П

Игрунки 367, 374 
Индейки 208 •
Исполинская гагарка 206, 209 
Ихтиозавры 114, 127, 123

Кабарга 317
Казуары 205
Каменистая кость 215
Каменисто-сосцевидная кос.ть 214
Карапакс 120
Карпами 208
Карп 78
Кашалоты 350, 354 
Квадратно-скуловая кость 64, 201 
Квадратная кость 66, 89, 201 
Кенгуру 234 
К и в и  205
Кистеперые рыбы 60, 63 (рис. 53). 80
Китообразные 349
Киты 211, 349
Клювоголавые 127, 139
Ключица 63 (рис. 53), 65, 112, 136, '47
Клыки 217
Кожный зубик 19, 40 
Козы1 318 
Колибри 209
«Колумбийский» мамонт 334 
Колючеперые рыбы 79 
К о т и к  199 
Копытные 267 
Коракоид 163, 183, 199 
Космин 61
Космоидные чешуи 61 
Кости кожные 14, 17, 19 
— замещающие 14 

Костистые рыбы 69, 73, 76 
Костнопузырные 78 
Костнощитковые 27 
Костные рыбы 45, 60 
Котилозавры 110, 116 
Кошки 247, 258, 259 
Крачки 209 
Крестец 147, 199, 221 
Кровеносная система 18 
Крокодилы 114, 127, 152 
Кролики 364
Кроманьонский человек 382 
Крот 239, 242 
Круглое отверстие 214 
Крыловидная кость 63 (рис. 53), 201
-------наружная 63 (рис. 53)

Крыло-клиновидная кость 214 
Крысы 357, 363 
Крыса-кенгуру 361
Крышечная кость (крышка) 63 (рис. 33). 

65
Кукушки 209
Кубовидная кость 223, 302 
Кулики 209 
Куницы 254, 258 
Куры 208 .

Л

Лабиринтодонты 87, 97 
Ламантины 334 
Ланцетник 20 
Ластоногие 262 
Лев 259 
Легкие 67
Легочные рыбы 60, 67, 82 
Лемуры 223, 360, 370 
Ленивец 345 
«Лесной человек» 379 
Летучая рыба 79 
«Летучие лисицы» 244
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Летучие маки («летучие лемуры») 243 
—■ мыши 211, 243 

«Летающая» белка 360 
Летающие рептилии 127, 154 
«Листоухие» летающие мыши 244 
Лобковая кость 91, 112, 147, 160 
Лобные кости 63 (рис. 53), 64, 214 
Лори 372 
Лосось 77 
Лось 317
Лофодонтные зубы 220 
Лофы 220, 264 
Лошади 264
Лучевая кость 91, 92, 153, 15? 
Лучеперые рыбы 60, 69 
Лысухи 208 
Лягушки 85, 106

М
Магот 377 
Макаки 371.
Макрель 79 
Мамонты 334
Мангусты (ихневмоны) 258 
Мартышки 366, 377 
Мастодонты 328, 333 
Медведе-собаки 256 
Медведи 257 
Медоед 258
Межключица 9, 112, 147 »
Межкрышечая кость (межкрышка) 63 

(рис. 53)
Мезаксонические (непарнопалые) 267
Мезозавры 127
Мезостияь 287
Меритерии 326, 330
Метакон 218, 276, 287
Метаконид 219, 276
Метаконюль 218, 276, 287
Металоф 220, 264
Металофид 220
Метастиль 287
Мешотчатые крысы 357
Миксины 25
Миноги 25
Млекопитающие 11, 23, 211, 225 
Многобугорчатые 225, 227 
М оа 205
Мозг передний 18, 28
— средний 18, 28
— продолговатый 18, 28

Мозговая коробка 16, 16, 18, 38, 48,63 
(рис. 53), 66

Мозговые полушария 17, 18, 212 
Мозжечок 17, 18, 28, 212 
Моржи 262 
Морская игла 79 
Морские коньки 77, 79

— коровы 264, 267, 325, 334
— свинки 279, 363 

Муравьеды 339, 344 
Мускульная система 19 
Мыщелок затылочный 38

Н

Надвисочная кость 63 (рис. 53), 65 
Надглазичная кость 63 (рис. 53) 
Надугловая кость 65 
Наковальня 215 
Нанду 205, 206
402

Нарвал 353 
Нервы 18
Насекомоядные 239 
Неандертальский человек 382, 384 
Нёбная кость 63 (рис. 53), 65, 201 
Нёбное отверстие заднее 214
-------переднее 214

Нёбноквадратный хрящ 38 
Нёбо 201
Невральная дуга 17, 87, 112 
Нервная система 17 
Нервный тяж 17, 20, 112 
Неопаллиум 211 
Непарнокопытные 264, 284 
Нильтау 319
Новозеландская нелетаюшая пастушка 

206
Ноздри 17, 18, 63 (рис. 53), 68 
Носовая капсула 15, 63 (рис. 53) 
Носороги 294 
Нотозавры 136

О
Обезьяны 374 
Оболочники 20, 21 
Овальное окошечко 214 
Овцебык 318 
Овцы 349
Однопроходные 225, 226 
Окапи 312
Окунещуковые рыбы 78 
Окунь 79
Олени 304, 312, 314 
Оленьки 304, 312 
Ондатра 363
Опистоцельные позвонки 114 
Опоссум 10, 221, 225, 234 
Оранг-утан 379 
Орбита 48, 89 
Органы чувств 18 
Ореодонты 306 
Орлы 208
Осевой скелет 14, 114 
Основная клиновидная кость 63 (рис. 53) 
Остистые отростки нижние (гемальные) 

15
------- верхние (невральные) 15

Отоциет 20
П

Палеолитовый век 384 
Палеотерии 292 
Панголины 347 
Пантотерии 229 
Панцырные 25 
Панцырь 25, 41, 120 
П ар а к он 218, 276, 287 
Паракоиид 287
Параксо1Нические (парнопалые) 267
Параноидный тип черепа у рептилий 113
Параетияь 287
Парасфеноид 65
Парейазавры 118
Парнокопытные 266, 302
Пастушки 208
Пахистозис 128, 335
Пекари 304, 306, 323
Пеликаны 207
Пеликозавры 183
Переднеслуховая кось 63 (рис. 53) 
Перепела 208 
Песочники 209



Пещерный медведь 257 
Пигостиль 199 
Пила-'рыба 55
Пишьтдаунек ий человек 383 
Пингвины 207
Пинеальное отверстие 17, 18, 28, 41, 48, 

63 (рис. 53)
Питон 144
Питуитарная железа 18, 212 
Плавники рыб 12, 38, 66 
Плавник гетероцеркальный 12
— гомоцеркальный 13
— дифицеркальный 12 

Плавниковые лучи 67 
Плакоидные чешуи 34, 49 
Пластрон 120
Пласты Карру 186 
Ллатицельные позвонки 114 
Плезиозавры 127, 133 
Плечевая кость 189
Плечевой пояс 58, 91, 112, 122, 135, 147, 

163, 183 
Поганки 207
Подвздошная кость 91, 112, 135, 147 
Подглазничное отверстие 214 
Подкрышечная кость (подкрышка) 63 

(рис 53), 65
Позвонки 15, 87, 102, 112, 129, 148,

184, 221 
Полорогие 318 
Полукюпытвые 267, 325 
Полукружные каналы 18 
Поперечный затылочный гребень 214 
Попугаи 209 
Пютто 372
Пояса конечностей 16, 90, 122 
Предкрышечная кость (предкрышка) 63 

(рис. 53), 64, 65
Предлобная кость 63 (рис. 53), 64 
Предплюсна 92, 199, 223 
Предсочленовая кость 63 (рис. 53), 65 
Предсошник 63 (рис. 53), 65, 261 
Предчелюстная кость 63 (рис. 53), 64 
Пресмыкающиеся 23
Преспираку'Л'яр'Ный жаберный мешок 28
Приматы 366
Продолговатый мозг 17
Протозавры 132
Протокой 218, 276, 287
Протоконид 218, 276
Протоконюль 219, 276, 2S7
Протолоф 220, 264
Протостиль ЭОС
Продельные позвотти 114
Прыгунчики 239, 242
Птерозавры 154
Птиаца-слон 205
Птицетазовые 160, 173
Птицы 23
Пятка 219
Пяточная кость 114, 223 

Р

Радиация рептилий 115 
Разнозубые акулы 52 
Разнощитковые 32 
Рваное отверстие заднее 214
-------переднее 214
-------  среднее 214

Ребра 15, 114 
Рептилии 109 
Решетчатая кость 66, 215

Ринхозавры 141 
Росс омах а 258
Ростральная кость 63 (рис. 53)
Рукокрылые 243
Руконожка 372
Рыб а-пила 55
«Рыбоящеры» 128
Рыбы 23

С

Саблезубые «кошки» 253, 260 
Сагиттальный гребень 214 
Сайга 319
Саламандра 85, 102, 106 
Свиньи 304, 320 
Селенодонтные зубы 220 
Сельди 78 
Синдактилия 232 
Симметродюнты 229 
Симфиз 92 
Синаитропус 382
Синапюидный тип черепа у рептилий 

113, 116
Сирены 211, 325, 335
Р т г о г г - т  т С Д

Скелет 61, 87, 121, 155, 199 
Склеротические пластинки 47 
Скуловая кость 63 (рис. 53), 64, 89, 214 
Слезная кость 63 (рис. 53), 64, 89, 214 
Слои Моррисон 164, 166, 172, 175, 178
— Ниобрара в Канзасе 77, 144, 203 

Слоны 266, 325, 333
Слуховая кость 66 
Слуховой аппарат 215
— пузырь 20, 215 

Слуховые косточки .215 
Собаки 255
Совы 209 
Соколы 208 
Сом 78
Сосцевидная кость 215 
Сочленовая кость 65, 66 
Спинная струна 13, 20, 112 
Стеллерова морская корова 337 
Стили 220 
Страус 205, 206 
Стремечко 94, 215 
Стрижи 209 
Судак 79
Сумчатый барсук 234
— муравьед 234 

Сумчатые 225, 235
— «белки» 234 

Сурки 360
Т

Тазовый пояс 91, 122, 147, 190 
Таксономия 11 
Т алонид 219 
Тапир 293
Таранная кость 114, 223. 284 
«Тасманский дьявол» 234 
Тасмансккй «волк» 10, 224 
Тело позвонка 14, S7, 112. 222 
Теменные кости 63 (рис. 53), 64 
Тенрек 241 
Тигр 259 
Тинами 206. 206 
Тресковые 79 
Тритон 219, 232 
Трнгоннд 219 
Трикодонты 228

2 6 й5 403



Тритоны 85, 104
Тритуберкулярная теория 218, 220
Трохантеры 147, 190
Трубкозубы 347
Тупайи 239, 242
Тюлени 211, 262
Тяжелоходы 345

У
Угловая кость 65 
Угорь 78 
Утконос 225, 226 
Ухо 17, 18, 38, 94, 215 
Ушная вырезка 89

Ф

Фазаны 208
Фаланговая формула 93, 112, 123, 192, 

194, 195, 196, 197, 223 
Форель 78

X
Хамелеон 143 
Халикотарий 288, 301,
Химеры 57 
Хоаны 84 
Хоботные 325 
Хоботок 20 
Хордовые 11, 20 
Хорьки 258 
Хрящ 14
Хрящевые рыбы 45

ц
Цевка 198

Ч
Чайки 2091 
Человек 380
Челюсти 16, 37, 38, 63 (рис. 53), 65, 89, 

188, 214, 328
«Челюстноротые» 37
Череп 17, 58, 63 (рис. 53), 63, 84, 88, 90.

113, 12-2, газ, 130, 132, 134, Г35, 136,
138, 139, 140, 141, 144, 149, 152, 155,
177, 184, 185, 186, 191, 192, 200, 213,
229, 231, 240, 288, 304, 321, 328, 350

Черепахи 120 
Чешуи 40, 61
Чешуйчатая кость 63 (рис. 53), 64 

III
Шимпанзе 375, 380 
Шиншиллы 363

Э
Эктолоф 220, 264 
Электрический орган 28 
Энтоконид 219, 276 
Эпифизы 212

Я
Яремные пластинки 63 (рис. 53), 65 
Ящерицы 127, 141, 142 
Ящеротазовые 160

«!



ЛАТИНСКИЙ АЛФАВИТНЫЙ УКАЗАТЕЛЬ

А
A bderites 231, 235
A ca n th a sp id o id ea  386
A ca n th a sp is  43
A ccn th o d es 47, 63
A can th od ii 46, 50, 51, 61, 66, 70
A can th op h o lis 180
A ca n th o p tery g ii 79
A cen trop h oru s 73
A cerath eriu m  297
A cetabu lum  91, 112, 135, 147, 160
A c h a en o d o n  321
A c ip en ser  72
A cip en sero id ea  72
^ ,creodi 394
A crod u s 53
A crom ion  183
A ctin o p tery g ii 61, 66, 94
A d ap is 370
A dinotherium  277
A driosaurus 143
A elu ro id ea  255
A ep y o rn is  205
A rpyornith iform es 205
A etosau ru s 147
A gn ath a  24, 25, 37, 61
A g o ro p h iu s 352
A g rio ch o eru s 307
A ilu rop u s 257
A ilurus 257
A isto p o d a  102
A lbertogaudrya 280
A lc e s  209
A lisp h en o id eu m  214
A lligator 391
A llig a to re llu s 153
A llig a to r iu m  391 i
A llo d esm u s 262
A llosau ru s 160, 163
A iloth eria  392 ,
A lou atta  375
A lticam elus 306, 312
A m blipoda 268, 270
A m blystom a 389
A m b lystom oid ea  389
A m eb elod on  328
Am ia 73, 75
A m io id ea  387
A m iop sis 75
A m phib ia  23, 85
A m p h ich elyd ia  124
A m p h ico ela  389
A m p h icy o n  256
A m p h ilestes  22S
Amphioxus 20
A m phisbaen ia  142

A m p h isile  387 
A m phitherium  229  
A m phitragulus 317  
A m yda 122, 126 
A m ynodon 295 
A m y n o d o n tid a e  295  
A n acan th in i 79 
A n aga le  240  
A napsida  116, 120, 132  
A naspida 30  
A nchisaurus 163 
A nchitherium  290  
A n cod u s 307, 321 
A ndrew sarchus 249  
A ndrias 107 
A ngulare 66, 89 
A nkylosauria 173, 179 
A nkylosaurub 160 
A n n elid a  21 
A nn in gia  196 
A nningiam orpha 392  
A n om aluroidea 358, 361 
A nom alurus 361 
A nom ocoela  389  
A noplotherium  306  
A nthracotherium  306, 321 
A nthropoidea 366, 373  
A nthropop ithecus 379  
A ntiarch i 37, 40, 44  
A ntilocarpa 318  
A n tilocarp id ae 312 
Anura 106 
A otus 375  
A p h elo p s 297  
A p lo d o n tia  358 
A p lo d o n to id ea  358  
A pcda 105 
A p o d es 78 
A pterygiform es 206  
A pteryx  392  
A rachnida 22,
A ra eo sce lis  129, 132, 138 
A rch aeoceti 350  
A rchaeclem ur 371 
A rchaeom eryx 305, 313  
A rchaeopterygia  392  
A rchaeopteryx  201 
A rchaeorn is 201 
A rchaeotherium  306 , 321 
A rch egosau ru s 388  
A rch elon  122, 124 
A rch id isk od on  334 
A rchosauria 13S, 146, 159 
A rctocyon  249 
A rcto id ea  255  
A rcto sty lcp s 217



A rctotherium  250, 257  
A rsinoitherium  325  
Arthrodira 37, 40 
A rticulare 65, 89  
A rtiodactyla  266, 302 
A sp ld orh yn ch u s 76 
A stero lep is  44  
A stragalus 114, 223, 284 
A strapotl erium 275, 280 
A te le s  375 
A tlas 148, 184, 222 
A uchen ia  312 
A u lop h yseter  350 
A ustralop ithecus 376, 380 
A v e s  23, 198 
A xis 148, 184, 222

B alaena 355 
B alaenoptera 355  
B alan og lossu s 20, 21 
B aluchitherium  288, 293, 297 
B a p h etes 91 
B arytheria 396 
Barytherium  330 
B asibranchialia  16
B a sio cc ip ita le  63 (рис. 53), 66, 89, 214
B asfsphenoideum  63 (рис. 53), 66, 89,
B athyergoidea 39 7
B athyergus 364
B aoid ea  54
Batria 193, 196
B auriam orpha 190, 193, 196
B d u llostom a 25
B elo n o rh y n ch o id ea  72
B elo n o rh y n ch u s 72
B eln th o su ch u s 99
B irk en ia  30
B ison  319
B lastom eryx  314
B o rea sp is  29
B orhyaena 231
B orophagus 256
B o s 319
B o v id a e  312, 318  
B o th r io lep is  44 
B rachatichen ius 135 
B rachiosaurus 172 
Bra n ch io steg  a lia  63 (рис. 53) 
B rachyodus 323  
.B rachyops 101 
B rad yod on ti 56  
B rad yp od id ae 345  
P radysaurus 118 
B ranchiosaurus 102, 104 
B ran ch iostega lia  70 
P r o n to p s  299  
B rontosaurus 169 
B rontotherium  29Э 
B ulla tyrapanl 214, 226

C

G acops 100 
C a en o lestes  235  
C a en o lesto id ea  235  
C aenopus 286, 296  
C aenotherium  306  
C alam oichthys 72  
C alcaneum  114, 223 
C am alodon 246 
C am arasaurus 163, 170 
C a m elid a e  310
406

C am elops 305, 311
C am elus 312
C am ptosaurus 173
C analis caroticus 214
C a n ir i 217
C anis 10, 214, 256
C apitosaurus 100
Capitulum  87, 112, 129, 148 184
Capra 319
C aptorhlnom orpha 119 
C aptorhinus 119 
Carcharias 54 
Carcharodon 54  
Carnivora 11, 247 
Carapax 120 
Carpale 153, 223 
Carpus 92 
Casea 186 
Castor 361
C astoro ides 358, 360, 361 
Casuariiform es 205 
C asuarius 392 
Catarrhini 374  
C atopterus 71 
Caturus 75
Caudata (cm. Urodela) 107 
C avia 363 
C ebidae 375 
C ebochoerus 321 
C ebus 375 
C en tetes  241 
C entetidae 240 
C entralia 92, 223 
Centrum 14, 87, 112, 222 
C ephalaspis 19, 27 
C ephalochorda 20 
C eratobranchialia  16 
C eratodus 66, 85 
C eratohiale 16, 38 
C eratogaulus 359 
Ceratopsia 173, 180 
C eratopsidae 180 
C eratosaurus 166 
C eratotherium  298 
C ercop ith ec id ae  376 
C ercop ith ecu s 377 
C erebellum  17, 18, 28, 212 
Cerebrum 211 
C eresiosaurus 136 
C ervidae 312  
C ervulus 396  
C ervus 396
C estracion (cm. H eterodontus) 53
C etacea  349
C etiosaurus 172
C etotherium  350, 355
C halicotherium  288, 301
C ham psosaurus 140
Charadriiform es 20
C heirodus 71
C heirolep is 62, 70
C h eleuastrochoerus 321
C h elo n e  125
C h elon ia  120, 125
C helydra 124
C hilotherium  297
C him aera 58
Chim aera ( cm . H oiocep h a li) 58 
C hirom ys 372  
C hiroptera 243 
C h lam yd oselach u s 53  
C h on d rich th yes 24, 37, 45, 60 
C hondrostei 69, 71, 72 
C hondrosteus 71



C h on ezip h iu s 353 
Chordata 11, 20 
C hrysochloris 241 
C ingulum  367
C ircum orbitalia 63 (рис. 53)
C ladodus 39, 49  
C la d o se la ch e  39, 49, 66 
C la d cse la ch ii 46
C lavicula 63 (puc. 53), 91, 147, 183, 199
Cleithrum  63 (рис. 53), 65, 70, 91, 112, 183
C lid a stes 141
C lim atius 46
Cl u p ea  387
C occo steo id ea  386
C o cco steu s 40, 41
C och liod u s 57
C oelacan th in i 74, 82
C oelacanthus 82
C oelod on ta  298
C olod on  294
C o lo steu s  105
C olum biform es 209
C o lu m ella  (c m . Stapes) 94
C olym biform es 207, 392
C om psognathus 161
Condylarthra 266, 268
C ondylus o cc ip ita lis  214
C on iop h is 129
C on o ry ctes 246
C oraciiform es 209
C oracoideum  163, 183, 199
C oronare 65, 89, 217
C oryphodon 271, 273
C orythosaurus 176
C ostalia  121
C otylosauria  116
C ratoselache 49
C reodonta 248
C ricetops 359
C rico tu s 87, 98
C rocod ilia  152
C rocod ilus 152
C rossop terygii 60, 80, 95
C ro sso te lo s 102
C ryptobranchoidea 3S8
C ryptobranchus 388
C ry p to cle id u s 129
Cryptodira 124, 126
C rypturiform es 205
C tenacanthus 50
C ten od acty lu s 363
C tenodus 84
C uboideum  223, 302
C ucu liform es 209
C uneiform e 302
C uon 255
C yathasp is 33
C yclostom ata  25
C yn ario id es 188
C yn od esm u s 254
C y n o d ic tis  250, 254
C yn od on tia  187, 190, 194
Cynognathus 187, 190, 194

D
Dactylodus 57  
Dapedius 74  
Daphoenodon 190, 256 
Daphoenus 189, 222, 252, 256 
Dasypus 342  
Dasyurus 234, 236 
Deinodon 163 
Delphinidae 353

D elp h in ogn ath u s 192 
D elta th erid io ld ea  239  
D eltath erid iu m  240  
D elto d u s 57 
D en ta le  65, 89 
D erm atem ys 124 
D erm o ch ely s 125 
D erm optera 243  
D esm a to su ch u s 151 
D esm olagu s 360 
D esm o sty lu s 337 
D euterosaurus 193 
D ia co d ex is  305 
D iacod on  240  
D ia d ectes  112, 117 
D iadectom orpha 117 
D iadem odon 189 
D iadiaphorus 269, 281 
D iapsida 138 
D iatrym a 208
D iceratherium  286, 293, 297 
D icerorh inus 298 
D icero s 288, 298 
D ich ob u n e 306  
D ic o ty le s  304, 324  
D icrocerus 306, 315  
D icy n o d o n  193 
D icyn od on tia  193 
D idelph ia  225  
D id e lp h y s 183, 190, 231 
D id o lo d u s 269, 281 
D idus 392  
D id ym ictis 252  
D im etrodon 184 
D in ich th y s  40  
D in ic t is  250, 260  
D in ocep h alia  192 
D in o h y u s 307, 322  
D in op h on eu s 192 
D inorn is 205  
D inornith iform es 205  
D inotherium  330  
D io ch o tich u s 353  
D ip lo b u n e  304, 307  
D ip lo ca u lu s 102 
D ip lo c e r c id e s  82  
D ip lo d o cu s 164, 169 
D ip loverteb ron  86, 92, 97  
D ipnoi 60, 67, 82  
D iprotodon  231, 234  
D iprotodonta 231 
D ipterus 82 
D oiich orh in u s 300  
D olichosaurus 143 
D olich osom a 102 
D oreatherum  314  
D orudon 351 
D repanaspis 33 
Dromasauria 192 
Dromatherium 195 
D r y o le s te s  229  
D ryop ithecus 367, 3S0 
D u gon g  336 
D upiicidentata  358, 364  
D vincsaurus 101 
D v in ia  196

E
E chidna 226 
E ctocion  269. 395  
E cto cn n eifo m ie  223, 302 
E ctop terygo id eu m  63 (рис. 53), 
Edaphosaurus 185, 187.

65, 89



Edentata ЗЗР, 347 
Edesius 52 
Edmontosaurus 176 
Elasmobranchii 50 
Elasmosaurus 130, 135 
Elasmotherium 298 
Elephas 334 
Embolomeri 86, 98 
Embolotherium 299 
Embrithopoda 326 
Emys 124 
Entelodon 321 
Entepicondylus 91 
Entocuneiforme 223 
Entoplastron 121 
Entylonichia 274 
Eoanthropus 382 
Eogyrinus 86, 91, 97 
Eohippus 285, 288 
Eomoropus 301 
Eosiren 336 
Eosuchla 138, 149 
Eotheroides 335 
Eotitanops 300 
Epibranchialia 16 
Epihippus 289 
Epimys 363 
Epiphysis 212 
Epiplastra 121
Epipterygoideum 63 (рис. 53), 66. 89
Equidae 278, 281
Equoidea 12, 285, 292
Equus 12, 285, 288, 292
Erethizon 363
Ericiolacerta IPO
Erinaceomorpha 239, 241
Erinaceus 241
Erpetosaurus 105
Eryops 87, 91, 99
Erythrosuchus 151
Esthonix 246
Ethmoidale 66, 215
Eucreodi 394
Eumys 360
Eunotosaurus 126
Euparkeria 147, 149
Eurhinodelphis 131, 353
Eurylarabda 229
Eurylepis 64
Eurypterida 22
Eurypterygius 131
Eusthenopteron 63 (рис. 53), 66, 81
Eutheria 225
Exoccipitalia 63 (рис. 53), 66, 89, 214 

P
Falconiformes 208 
Felidae 260 
Felinae 260 
Fells 259
Felsinotherium 336 
Femur 93, 112, 153, 190, 199 
Fenestra ovalis 215 
Fiber 363
Fibula 92, 153, 199, 223 
Fibulare 92, 153, 223 
Fissipedia 248
Foramen condyloideum anterius 214
— ectepicondylare 114, 189
— entepicondylare 112, 114, 189, 222
— infraorbitale 214, 357
— lacerum anterius (sphenorbitale) 214
— lacerum medium 214

Foramen lacerum  p osterius 214
—  m agnum 38, 66, 89, 214
— obturatorium 91, 112
—  opticum  214
—  ova le  214
— palatinum  anterius 214
—  palatinum  p osterius 214
—  p ostg ien o id eu m  214
—  rotundum 214
—  stylom astoideum  214 

Fossa g len o id ea  214
Frontale 63 (рис. 53), 64, 89, 214 
Fulcra 39, 69

©
G alago  372 
G a leo p ith ecu s 243  
G alep u s 191 
G alliform es 208 
G azella  315. 319 
G elo cu s 314 
G em undina 48, 55, 57 
G eom yoid ea  358 
G eom ys 357  
G eosaurus 152 
G iraffidae 312 
G lob id en s 144 
G losso th eriu m  347 
G ly p to d o n  342 
G nathostom ata 37. 44 
G oniopholis 154 
G orgonopsia  190, 195 
G orgosaurus 167 
G orilla 379 
Gruiform es 208 
G ryposaurus 176 
Gularia 63 (рис. 53), 7y 
G ulo 258 
G ym nophiona 108 
G ym nufa 241 
G yracanthus 47

К
H alicore 336 
H alitherium  336 
H allux 169,'247  
H apalops 345  
H egetotherium  279 
H e la te le s  294 
H elicoprion  52  
H elodus 57  
H em ichordata 21 
H em icyon  250 
H eptodon 266 
H esperornis 200, 203  
H eterod on to id ea  52 
H eterodontus 52  
H eterostraci 32, 34 
H ipparion 291 
H ippidium  291 
H ippopotam us 306, 323  
H olocep h ali 58 
H o lo p ty ch iu s  81, 83 
H o lo ste i 69, 73 
H om acodon 266, 305 
H om aeosaurus 140 
H am alodontotherium  274 
H om o h e id e lb erg en sis  384

—  n ea n d erth a len sis 384
—  sa p ien s 384 

H om ogalax  286, 293  
H om osteo id ea  44 
H om osteu s 44
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Homunculus 375 
Hoplophoneus 252, 260 
HopJopteryx 79 
Humerus 91, 92, 112, 153, 199 
Hyaemoschus 313 
Hyaena 250 
Hyaenarctos 250 
Hyaenodon 251 
Hyaenidae 259 
Hvaenognathus 256 
Hybodus 16, 39, 52 
Hylobates 379
Hyomandibulare 16, 37, 38, 63 (рис. 53), 66
Hyoplastra 121
Hyopsodus 269
Hyperodapedon 140
Hypertragulidae 313
Hypertragulus 314
Hypisodus 314
Hypocentrum 88
Hypohippus 290
Hypophysis 18
Hypoplastra 121
Hypsilophodon 174
Hypsiprimnodon 234
Hypuralia 77
Hyrachyus 286, 288, 294
Hyracodon 288. 293, 294
Hyracoidea 325
Hyracotherium 218, 289
Hyrax 325
Hystricomorpha 357, 363 
Hystrix 363

I
Ichthyodorulites 57 
Ichthyopterygia 132 
Ichthyornis 203 
Ichthyosaurus 131 
Ichthyostega 96, 105 
Ichthyostegopsis 105 
Ictidosauria 196 
lctitherium 259 
Iguanodon 174
Ilium 91, 112, 135, 147, 160, 199
Indricotherium 297
Infundibulum 17, 18, 31
Inia 352
Inclsivi 217
Incus 215
Indris 371
Inostrancevia 195
lnsectivora 239
Interatherium 279
Intercentrum 87, 112, 129, 148
Interclavicula 91, 112, 147
Intermedium 92, 153, 223
Internasale 89
Interoperculum 63 (рис. 53)
Intertemporale 65, 89 
Ischium 91. 112, 135, 160, 195 
Ischnacanthus 47 
Ischyromys 358, 360 
Isospondyli 77

J
Jaekelaspls 43 
Jonkeria 192
Jugale 63 (рис. 53), 64, 89, 214 

К
Kannemeyeria 183, 194 
Kentriodon 553

Kentrurosaurus 179 
Kiaeraspis 28 
Kionocrania 142 
Kogia 354 
Kotlassia 117

L
Labidosaurus 112, 119
Labyrinthodontia 96
Lacertilia 141, 142
Lacrimale 63 (рис. 53), 64, 89, 214;
Lambdotherium 300
Lambeosaurus 177
Lamnoidea 54
Lamna 53
Lanarkia 33
Lariosaurus 130
Lasanius 30
Lemur 371
Lemuroidea 366, 371
Leontinia 277
Lepidosaurla 138
Lepidosiren 84
Lepidosteus 73
Lepidotus 74
Lepospondyli 96, 101
Leptictidae 241
Leptobos 319
Leptolepis 77
Leptomeryx 314
Lepus 364
Limnocyon 253
Limnohyops 288, 300
Lipotes 352
Litopterna 269
Lophiodon 294
Loricata 341
Loris 372
Lorisidae 372
Loxodonta 334
Loxomma 98
Lunatum 223 -
Lutra 258
Lycaenops-190
Lycosuchus 193
Lysorophia 103
Lysorophus 103
Lystrosaurus 194

M
Machaeroprosopus 150 
Machairodus 260 
Macrauchenia 281 
Macropetalichthys 17, 48 
Macropoma 82 
Macropus 234 
Macroscelides 242 
Magnum 223, 287 
Malleus 215 
Mammalia 11, 23, 183 
Mammonteus 328, 329, 334 
Manatus 337 
Mandibula 16, 38 
Mandschurosaurrs 175 
Man is 347
Manus 93, 95, 153, 190, 223, 252, 270, 272, 

276, 284, 293, 307, 310, 314 
Marginalia 121 
Marsup'alia 183, 235 
Marsupium 235 
Mastodon 328, 333 
Mastodonsaurus 87, 101 
Mastoideum 215
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Maxilla 63 (рис. 53), 64, 70, 73, 89, 214
Meatus auditorius (acusticus) externus 214
Medulla oblongata 17, 18, 28, 212
Megacerops 299
Megaceros 315
Megachiroptera 244
Megaladapis 371
Megalichthys 63, 65, 82
Megalohyrax 326
Megalonyx 346
Megalosaurus 166
Megatheriidae 345
Megatherium 346
Melanodon 229
Meles 258
Membrana tympani 215 
Meniscotherium 269 
Menodus 293, 299 
Menotyphla 239, 242 
Mephitis 258 
Merriamia 130 
Merychippus 285, 287, 291 
Merychyus 309 
Merycochoerus 305 
Merycodus 314, 318 
Mesenosaurus 186 
Mesocuneifonne 223, 310 
Mesodon 75
Mesohippus 284, 287, 289 
Mesonyx 249 
Mesoplastra 121 
Mesopiodon 352 
Mesopithecus 376 
Mesosauria 127 
Mesosaurus 127 
Metacarpalia 92, 199, 223 
Metacheiromys 340 
Metailurus 250, 260 
Metamynodon 295
Metapterygoideum 63 (рис. 53), 66
Metatarsalia 92, 199, 223
Metatheria 225
Metaxytherium 336
Metazoa 21
Metriorhynchus 154
Miacidae 249, 250, 251
Micramphibia 102
Microbrachis 102
Microchiroptera 244
Microcleidus 135
Microconodon 196
Microdon 75
Mioclaenus 270
Miohippus 285, 289
Miolania 124
Miosiren 326, 336
Mixosaurus 131
Moeritherium 326, 330
Molares 217
Monoclonius 160, 174
Monodeiphia 225
Monotremata 183, 226
Moropus 286, 288, 293, 300
Morosaurus 147, 160
Moschops 193, 222
Multitubercuiata 196, 225,- 227
Muraenosaurus 134
Mus 363
Musculus masseter 357 
Mustela 250, 258 
Mustelidae 258 
Mycterosaurus 184 
Mylagaulus 359
41 0

Myliobatis 54 
Mylodon 340, 346 
Mylodontidae 346 
Mylohyus 307 
Mylostoma 43 
Myohyrax 363 
Myocastor 363 
Myoidea 359. 363 
Myomorpha 357, 360 
Myopotamus 363 
Myriacanthus 58 
Myrmecophagus 344 
Mystacoceti 351 
Mystriosuchus 151 
Myxine 25

\ N
Nasale 89, 214 
Naviculare 223 
Necrolemur 373 
Nectridia 102 
Nematoptychius 65 
Neoceratodus 84 
Neognathae 201, 207 
Neopallium 211 
Neoreomys 359 
Neornithes 203 
Nesodon 275 •
Neurale 121 
Nodosaurus 179 
Notharctus 367, 370 
Nothosauria 136 
Nothosaurus 136 
Nothrotherium 346 
Notidanoidea 53 
Notidanus 53 
Notohippus 278 
Notostylops 276 
Notoungulata 268, 272 
Nuchale 121 
Nyctinomus 244 
Nyctipithecus 375

О
Occipitale 214 
Ochotona 364
Odobaenus 262 t
Odontaspis 54
Odontoceti 350
Odontognathae 204
Odontopteryx 207
Olecranon 92
Oldfieldthomasia 276
Oligopleurus 76
Omomys 218
Omphalosaurus 131
Onohippidium 291
Onychodectes 246
Onychodns 47
Opercukm 58, 63 (рис. 53), 65 
Ophiacodon 184, 190 
Ophiderpeton 102 
Ophidia 142, 144 
Ophthalmosaurus 129 
Opisthocomus 208
Opisthoticum 63 (рис. 53), 66, 89, 120, 215
Orbitosphenoideum 214
Orcinus 353
Oreamnus 319
Ore as 319
Oreodon 306
Oreotragus 319
Ornithischia 159, 172



Ornithodelphia 225 
Ornitholestes 161 
Ornithomimus 164 
Ornithopoda 173 
Ornithorhynchus 183, 226 
Ornithosuchus 149 
Orodus 52 
Orohippus 289 
Orthosaurus 86, 90, 98 
Orycteropus 348 
Oryctolagus 364 
Os cannon 304 
Ostariophysi 78
Osteichthyes 24, 37, 41, 44, 45, 60
Osteolepis 63 (рис. 53), 80
Osteostraci 27, 30
Ostracoderml 25, 38, 47, 61
Otariidae 262
Otocyon 255
Ovibos 319
Ovis 319
Oxyaena 250
Oxyclaenus 249
Oxydactylus 311
Oxyrhina 54

P
Pachyrukhos 278 
Pachycormus 75 
Pachyostosis 335 »
Palaeanodon 340 
Palaeanodonta 340 
Palaeocastor 359 
Palaeochiropteryx 245 
Palaeognathae 204 
Palaeogyrinus 86, 89, 98 
Palaeolagus 359 
Palaeoloxodon 334 
Palaeomastodon 331 
Palaeonictis 250 
Palaeoniscidae 64, 66, 72 
Palaeoniscoidea 71 
Palaeoniscus 71 
Palaeophis 145 
Palaeornithes 203 
Palaeoryctes 240 
Palaeoscincus 179 
Palaeosimia 379 
Paiaeospondyloidea 31 
Pa.aeospondylus 31, 33 
Palaeosyops 286, 300 
Palaeotherium 292 
Palatinura 63 (рис. 53), 201, 214 
Palaeotherinm 292 
Palatoquadratum 16 
Pan 379 
Panochthus 342 
Pantolambda 271 
Pantotheria 229 
Papio 377
Parahippus 287, 291 
Paramys 358 
Parapithecus 368, 376 
Parasaurolophus 177
Parasphenoideum 63 (рис. 53), 65, 89, '214 
Pareiasaurus 118 
Parexus 46
Parietale 63 (рис. 53), 64, 89, 214
Paroccipitale ( c m . Opisthoticum) 66
Passeriformes 209
Patriocetus 355
Patriofelis 253
Pecora 304, 308, 312, 314

Pedetes 361 
Pelicaniformes 207 
Pelycosauria 183 
Perameles 234 
Percesoces 78 
Perchoerus 324 
Perioticum 214, 261 
Periptychus 270 
Perissodactyla 267, 284 
Permocynodon 196 
Pes 93, 153, 174. 191, 223, 

272, 276, 281, 285, 293, 
Petalodus 57 
Petromys 363 
Petromyzon 25 
Petrosum 215, 226 
Phalanger 234 
Phaneropleuron 84 
Pharyngobranchialia 16 
Pharyngolepis 30 
Pharynx 20 
Phascolarctos 235 
Phascolomys 235 
Phenacodus 266, 268 
Phiomia 328, 331 
phlaocyon 250, 257 
Phocidae 263 
pholidophorus 76 
pholidota 347

232, 252, 270, 
307, 310, 314

Phororhacos 201, 202, 209 
Phyllolepis 33 
Phyllospondvli 96, 102, 104 
phyllostomatidae 244 
Physeter 354 
Phytosauria 150 
Phytosaurus 151 
Pilosa 341, 345 
Pinnipedia 248 
Pisces 23, 24 
Pisiforme 153, 223 
Pithecanthropus 381 
Placenta 211 
Placochelys 137 
P acoderrrii 24, 37, 61 
Placodus 136 
Plagiaulax 227 
Plagiomene 243 
Plastron 120 
Platanista 353 
Platecarpus 141, 144 
Plateosaurus 162, 168 
Platybelodon 328, 333 
Platygonus 306, 324 
Platvnota 143 
Platyrrhini 374 
Platysomidae 71, 77 
Platysomus 71 
Plautus 209 
Plesiadapis 242, 371 
Pleuracanthodii 18, 49, 50, 67 
Pleuracanthus 38, 50 
Pleurocentrum 88 
Pleurodira 124 
Pleurostylodcn 276 
Pliauchenia 312 
Pllohippus 287. 293 
Pliopithecus 379 
Pliosaurus 136 
Podokesairus 161 
Poebrotherium 310 
Polacanthus 180 
Polex 92, 247 
Polydolops 235
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Polymastodon (см. Taeniolabis) 227
Polyodon 72
Polyprotodonta 232
Polypterus 66, 72
Polypterini 70
Portheus 73, 78
Postfrontale 63 (рис. 53), 64
Postminimus 93
Postorbitale 63 (рис. 53), 64
Postrostrale 63 (рис. 53)
Postspleniale 65 
Posttemporale 63 (рис. 53), 91 
Potomogale 241 
Praearticulare 65 
Praecoracoideum 112 
Praeirontale 63 (рис. 53), 64, 89 
Praemaxilla 63 (рис. 53), 64, 214 
Praemolares 217
Praeopercuium 63 (рис. 53), 64, 65 
Praepollex 93 >
Praepubis 156
Praevomer 63 (рис. 53), 65, 89, 201
Priacodon 228
Primates 366
Prioniodus 26
Prisiis 54
Proadinotherium 276
Proatlas 184
Proboscides 325
Procamelus 310, 312
Procellariformes 207
Processus odontoideus 222
Processus paroccipitalis 214
Processus transversus 112, 129, 148
Procolophon 117
Procompsognathus 161
Procoracoideum 114, 147, 183
Procreodi 394
Procyon 256
Proeutatus 342
Proganosauria 127
Promerycochoerus 309
Pronomotherium 309
Pronycticebus 367, 370
Prooticum 63 (рис. 53), 66, 89, 215
Propliopithecus 368, 376, 379
Prorosmarus 263
Proscalops '-40, 243
Prosqualodon 350
Proteles 259
Prothylacinus 233
Protoceras.314
Protoceratops 181
Protocerotidae 313
Protocetus 351
Protohippus 291
Protopterus 84
Protoreodon 309
Protorosauria 132, 138
Protorosaurus 132
Protoselenodontia 307
Protospinax 54
Protostega 124
Prototheria 225
Protylopus 311
Protypotherium 275, 279
Prozeuglodon 350
Psammodus 57
Pseudosciurus 359
Pseudosuchia 149
Psittaciformes 209
Psittacotherium 245
Pteranodon 147, 158

Pteraspis 32 
Pterichthys 44 
Pterodactyloidea 157 
Pterodactylus 157 
Pterosauria 154
Pterygoideum 63 (рис. 53), 65, 89, 201, 214
Ptilodus 227
Ptychodus 54
Ptyctodus 44
Pubis 91, 112, 147, 199
Pycnodontidae 75, 77
Pycnodus 75
Pygale 121
Pygostyle 199
Pyrotheria 282
Pyrotherium 282

Q
Quadratojugale 64, 89, 201 
Quadratum 66, 89, 201

R
Radiate 15, 39, 92. 153, 223
Radius 91, 92, 153, 157
Raja 54
Ratitae 205
Reptilia 23
Rhachitomi 99
Rhamphorhynchoidea 157
Rhamphorhynchus 154
Rheiiormes 205
Rhenanida 55
Rhinobatis 54
Rhinoceros 220, 298
Rhinocerotidae 295
Rhinocerotoidae 294
Rhipidistia 80 s
Rhiptoglossa 143
Rhizodontidae 81
Rhynchocephalia 139, 146
Rhyncholep's 30
Rhynchosaurus 141
Rhytina 337
Rodentia 356
Rostrale 63 (рис. 53), 89
Rostrum 38, 58. 72
Ruminantia 304
Rupicapra 319

S
Sacrum 147 

•Sagenodus 65, 84 
Saghatherium 326 
Salientia (см. Anura) 107 
Saltoposuchus 149 
Samotherium 306, 315, 317 
Sarcophilus 234 
Saurichthys 72 
Sauripterus 95 
Saurischia 159 
Sauropleura 102 
Sauropoda 147, 159, 169, 224 
Sauropterygia 133, 136, 138 
Scaphoideum 223 
Scaphyrhynchus 66 
Scapula 91, 112, 183, 199 
Scapulo-coracoideum 91 
Scaumenacia 84 
Scelidosaurus 179 
Sciamys 360 •
Sciuroides 360 
Sciuroidea 358, 360 
Sciuromorpha 357, 360
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Sclerorhynchus 55 
Scolopodus 26 
Scutosaurus 118 
Scyllium 54 
Scymnognathus 194 
Semantor 263 
Semionotoidea 74 
Semionotus 74 
Semnopithecus 377 
Septomaxillare 89 
Seymouria 110, 112 
Seymouriamorpha 117 
Simla 379 
Simiidae 378 
Simosaurus 135 
Simplicidentata 357 
Sinanthropus 382 
Sinopa 250 
Sirenia 325, 335 
Sivatherium 317 
Smilodon 250, 260 
Solenodon 241 
Sorex 242
Soricomorpha 239, 2-42 
Spalacotherium 229 
Sp.henacodon 184 
Sphenethmoideum 89 
Splienisciformes 207 
Sphenodon 139, 184 
Spinosaurus 167 
Spiraculum 19, 28, 38, 70 
Spleniale 65, 89 
Squalodon 352 
Squaloidea 54 
Squalus 53 
Squamata 129, 141
Squamosum 63 (рис. 53), 64, 89, 214
Squatina 54
Stapes 89, 94, 215
Stegodon 329, 333
Stegosauria 173, 178
Stegosaurus 160, 178
Stegoselachii 49
Stegotherium 342
Steneofiber 361
Steneosaurus 147, 152
Stenomylus 312
Stenopterygius 130, 131
Stereospondyli 101
Sternum 15, 198
Struthio 206
Struthiomimus 163
Struthioniformes 205
Struthiosaurus 180
Stylinodon 245
Subungulata 267
Suina 304, 320, 324
Suboperculum 63 (рис. 53), 65
Subungulata 325
Supraangulare 63. 89
Supracleithrum 63 (рис. 53), 91
Supraoccipitale 65, 89, 214
Supraoccipitale dermale 63 (рис. 53), 89
Supraorbitale 63 (рис. 53), 89
Suprapterygoideum 63 (рис. 53)
Supratemporale 63 (рис. 53), 65 89
Sus 306, 324
Symmetrodonta 229
Symplecticum 66, 70
Synapsida 161, 182
Synaptosauria 138
Syndyoceras 314
Synoplotherium 252

Synsacrum 199
Synthetoceras 314
Sysiemodon (см. Homogalax) 293

T
Tabulare 63 (рис. 53), 65, 89 
Taeniodontia 245 
Taeniolabis 227 
Talpa 242
Tanystrophaeus 132
Tapinocephalus 193
Tapiroidea 286, 293
Tap rus 286, 288, 293
Tarsalia 92, 199, 223
Tarsioidea 218, 366, 370
Tarsius 366, 370, 372
Tarsus 92, 199, 223
Taxidea 258
Teieosaurus 154
Teleoceras 287
Teleostei 15, 69, 73, 76
Temnocyon 250, 255
Teratornis 208
Testudo 121
Tetonius 373
Tetraclaenodon 269
Tetralophodon 329
Tetrameryx 306
Tetrapoda 24, 67, 89, 95
Thallatosaurus 141
Thaumatosaurus 134
Thecodontia 147, 148, 159, 162, 202
Thelodus 33
Theosodon 281
Therapsida 183, 186, 195
Theriodontia 194
Therocephalia 193, 196
Theromorpha 183
Theropoda 161
Thescelosaurus 160
Thinohyus ( c m . Perchoerus) 324
Thoatherium 281
Thryonomys 363
Thylacinus 234
Thyiacoleo 235
Tibia 92, 153, 199, 212, 223
Tibiale 92
Tillodontia 246
Tillotherium 245
Titanichthys 43
Titanophoneus 193
Titanosaurus 172
Titanosuchus 193
Tomarctus 256
Torpedo 55
Toxochelys 122
Toxodon 277
Toxodontia 275
Trachelosaurus 137
Trachodon 147, 174
Tragocerus 306, 319
Traguiidae 312
Traguluna 304
Tragulus 313
Trapezium 223
Trapezoideum 223
Trematops 93
Trematosauras 101
Triassochelys 122
Tricentes 249
Triceratops 163, 177
Triconodon 228
Triconodor.ta 228



Trigonias 293, 296 
Trigonostylops 280 
Triisodon 249 
Trilophodon 328 
Trimerorachis 101 
Trionychidae 122 
Trionyx 125 
Trituberculata 230 
Tritylodon 227 
TroOdon 180 
Trygon 55
Tuba Eustachii 214, 215 
Tuberculura 87, 112, 129, 148 
Tubulidentata 348 
Tubulidon 348 
Tunicata ( cm . Urochorda) 21 
Tupaia 221 
Tylopoda 304, 310 
Tylosaurus 141, 144 
Tympanicum 212, 215 
Typotheria 275, 278 
Typotherium 278 
Tyrannosaurus 166, 171

U

Uintatherium 271 
Ulna 91, 92, 112, 153, 157 
Ulnare 92, 153, 223 
Unciforme 223 
Undina 82 
Urochorda 21

Urodela 104, lu6 
Ursus 257

T
Varanops 183 
Varanus 143 
Viverra 258 
Viverravus 253 
Viverridae 258 
Vomer 214 
Vulpavus 250, 253 
Vulpes 256

X
Xenarthra 341 
Xiphiplastra 121 
X phodon 306, 312

Y

Youngina 138
Z

Zalambdolestes 240 
Zalambdodonta 239 
Zanclodon 166 
Zanycteris 244 
Zeuglodon 351 
Ziphius 352
Zygapophysis anterior 112, 129, 148 
Zygapophysis posterior 112, 129 
Zygantrum 129 
Zygosphene 129
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