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Среди ранних архозавров представлены разнообразные экологические типы — от хищников до 
растительноядных, от наземных до полуводных форм. Особое место среди них занимает семейство 
Ornithosuchidae, которые традиционно считаются активными хищниками. Уникальное строение че-
люстного аппарата и морфология посткраниального скелета орнитозухид указывают на формирова-
ние у них единственного среди архозавров особого экологического типа — гиперанизодонтного хищ-
ника-макрофага в среднем размерном классе. При этом можно отметить некоторые аналогии между 
орнитозухидами, саблезубыми терапсидами и млекопитающими.
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ВВЕДЕНИЕ
Разнообразие ранних архозавров (текодон-

тов), давших уже в триасе в ходе адаптивной 
радиации широкий веер специализированных 
форм с различной морфологией, было очень 
велико и сравнимо с разнообразием терапсид 
в перми или динозавров в юре и мелу. Исход-
ной жизненной формой архозавров, очевидно, 
был наземный четвероногий хищник крупного 
размерного класса. Затем некоторые предста-
вители группы перешли ко всеядности или рас-
тительноядности, например, Stagonolepididae, 
Shuvosauridae, Lotosauridae и Silesauridae. Маги-
стральным направлением эволюции архозавров 
было совершенствование локомоторного аппа-
рата и специализация к курсориальной локо-
моции. Это выразилось в переходе от латераль-
ной к частично и полностью парасагиттальной 
постановке конечностей, от стопохождения – к 
пальцехождению, от квадрупедализма к бипеда-
лизму. Некоторые из триасовых архозавров, на-
пример, Parasuchia, переходили к полуводному 
образу жизни, что также отражалось в строении 
их локомоторного аппарата. Данная работа по-
священа анализу трофических и локомоторных 
адаптаций хищных текодонтов семейства Orni-
thosuchidae.

ХИЩНИЧЕСКИЕ ТРОФИЧЕСКИЕ 
АДАПТАЦИИ РАННИХ АРХОЗАВРОВ

Предками архозавров считаются неболь-
шие подвижные ящерицеобразные диапсидные 
рептилии – ранние архозавроморфы, вероят-
но, представители отряда Eosuchia, имевшие 
две височных дуги и два височных окна (Gow, 
1975). Это были небольшие генерализованные 
наземные хищники, входящие в состав субдо-
минантных сообществ перми как консументы 
второго или третьего порядка: их добычей были 
мелкие позвоночные. Крепление зубов у них 
было субтекодонтное; зубы изодонтные, много-
численные, острые, конические, слабо сжатые 
лабиолингвально и немного загнутые назад. У 
представителей отряда Prolacertilia, ближайших 
родственников архозавров, зубы также немного 
сжаты с боков, на них появляются передний и 
задний режущие гребни, однако не зазубренные 
(Gow, 1975; Modesto, Sues, 2004). 

Наиболее существенным событием, обу-
словившим появление новой высшей группы 
рептилий и подъем уровня организации ее пред-
ставителей, явился выход первых архозавров в 
конце перми в крупный размерный класс в ка-
честве активных хищников. Они заняли уровни 
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консументов высших порядков, вершину пище-
вой пирамиды доминантного наземного сооб-
щества (Сенников, 1995). Это сопровождалось 
значительными морфологическими преобразо-
ваниями у первых архозавров по отношению к 
их предкам – мелким ранним диапсидам, таким, 
как Eosuchia. Ранних архозавров обоснован-
но представляли (Cruickshank, 1972; Gow,  1975; 
Carroll, 1975, 1976) как быстро увеличившихся в 
размере, ставших гигантскими эозухий. Череп 
архозавров стал более высоким и удлинился за 
счет преорбитальной части. Последнее, вероят-
но, послужило основной причиной возникно-
вения преорбитального окна: увеличиваясь по 
длине и площади, боковая поверхность черепа 
испытывала большие нагрузки. Такая морфо-
логия черепа требовала более прочной и более 
экономной, облегченной конструкции — ба-
лочного типа, когда прочные узкие элементы 
кости располагаются по линиям максимальных 
напряжений (Krebs,1974; Charig, Krebs, Sues, 
Westphal, 1976). При этом преорбитальное окно 
могло иметь дополнительную функцию – быть 
местом расположения солевой железы (Ewer, 
1965) или крепления проксимального апонев-
роза M. pterygoideus anterior (Anderson, 1936). 
Появляется также наружное нижнечелюстное 
(мандибулярное) окно. Для архозавров харак-
терна высокая мозговая коробка; при этом ба-
зиптеригоидные сочленения и комплекс костей 
неба сильно смещены вентрально. Крыловид-
ные кости образуют восходящие фланги по кра-
ям глубокой узкой межптеригоидной впадины. 
Увеличение высоты черепа ранних архозавров 
в окципитальной части создало возможность 
удлинения, увеличения объема аддукторной 
мускулатуры, что крайне важно для всех специ-
ализированных наземных хищников. Ранние 
архозавры (текодонты) унаследовали от ранних 
диапсид метакинетизм, подвижное базипте-
ригоидное сочленение и ограниченную из-за 
сохранения нижней височной дуги стрептости-
лию. Сочленение квадратной и чешуйчатой ко-
стей суставное — верхняя часть квадратной ко-
сти в виде округлой гладкой головки входит в 
округлую гладкую ямку снизу чешуйчатой кости, 
что делало возможным небольшую подвижность 
между этими костями. Сочленение скуловой и 
квадратноскуловой костей также не было шов-
ным и, вероятно, оставляло и здесь возможность 
ограниченной подвижности. У ранних архо-
завров нет шовного срастания между костями 
крыши черепа и затылка, поэтому их мозговые 
коробки часто вычленялись при мацерации и 

захоранивались отдельно. Любопытно, что не 
было и шовного срастания пред- и верхнече-
люстных, а также предчелюстных и носовых 
костей. Это указывает на возможность суще-
ствования у них зачаточного ринхокинетизма. 
Такой ограниченный кинетизм черепа ранних 
архозавров обеспечивал, очевидно, не манипу-
ляционную подвижность, а, в основном, актив-
ное напряжение и амортизацию при стрессовых 
нагрузках (Юдин, 1970). Уже у самых ранних, 
примитивных архозавров — протерозухид, стала 
окостеневать передняя часть мозговой короб-
ки  — латеросфеноид, сочленение между лоб-
ными и теменными костями было шовным, что 
укрепляло и консолидировало крышу черепа и 
исключало возможность возникновения мезо-
кинетизма. У потомков псевдозухий — крокоди-
лов кинетическая подвижность исчезла. Однако 
в линии развития, ведущей к птицам, кинетизм 
сохранялся, а затем усилися, и возникла вну-
тричерепная подвижность прокинетического и 
ринхокинетического типа (Юдин, 1970). 

У всех архозавров, начиная с протерозу-
хид, озубление стало текодонтным, зубы более 
прочно закреплялись в челюстях. Для первых 
архозавров, бывших исключительно хищника-
ми, характерны сжатые с боков зубы, овальные 
в сечении. Вершины их коронок загнуты назад. 
На передних и задних краях коронок развиты 
режущие зазубренные пильчатые гребни. Таким 
образом, у ранних архозавров сформировался 
экологический тип крупного наземного хищ-
ника, эффективного охотника на крупную до-
бычу. При этом жертвы могли быть сравнимы 
с хищником по размеру. Мощная птеригоидная 
мускулатура позволяла быстро и со значитель-
ной силой закрывать широко раскрытую пасть, 
подобно современным крокодилам (Iordansky, 
2000). Увеличение высоты посторбитальной ча-
сти черепа способствовало увеличению массы 
и силы аддукторов нижней челюсти, что дела-
ло возможным с большей силой сжимать почти 
сомкнутые челюсти с захваченной жертвой. Это 
означало специализацию к макрофагии: пита-
нию крупной добычей, которую надо было удер-
жать и расчленить мощными челюстями с пиль-
чатыми зубами.

В связи с адаптацией к макрофагии следует 
особо отметить широко распространенную сре-
ди ранних архозавров клювообразную форму 
верхней челюсти: предчелюстная кость загнута 
вентрально относительно продольной оси верх-
него зубного ряда (рис. 1, а, б, г). Такая клюво-
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образная форма верхней челюсти обеспечивала 
механический упор для надежного удержания 
добычи в пасти. При акинетичном или метаки-
нетичном черепе в таком случае возникает зна-
чительная составляющая силы сжатия челюстей, 
вектор которой направлен антериорно. Эта со-
ставляющая сил аддукции направлена на вытал-
кивание добычи наружу изо рта вперед (рис. 2, а) 
(Юдин, 1970). У ящериц или птиц с сильно раз-

витым мезо- или, соответственно, прокинетиз-
мом черепа эта проблема решается активным 
прилаживанием челюстей к добыче при разных 
углах открытия рта. Такая стратегия миними-
зирует выталкивающую силу и позволяет оп-
тимальным образом удерживать и заглатывать 
пищевой объект (рис. 2, б). Для акинетичной 
или метакинетичной конструкции образование 
клювообразного загиба предчелюстной кости 
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Рис. 1. Черепа хищных текодонтов и теропод, вид с латеральной стороны (справа): а — протерозухид Proterosuchus sp., кол-
лекция семьи Рубиджей, экз. № RC846, Веллвуд, Грааф-Райнет, Южная Африка; б — эритрозухид Erythrosuchus africanus, 
Ин-т эволюционных исследований ун-та Витватерсранда, Йоханнесбург, Южная Африка, экз. № BPI/5207; в — эупаркери
ид Euparkeria capensis, Южноафриканский Изико-музей, Кейптаун, Южная Африка, экз. № SAM 5867; г — орнитозухид Ri-
ojasuchus tenuisceps, Музей естественной истории Фонда Мигэля Лилло, Тукуман, Аргентина, № PVL 3827; д — целофизид 
Coelophysis bauri, экз. ПИН, № 4769/18; е — тираннозаврид Tarbosaurus bataar, экз. ПИН, № 551/2. Фото А.Г. Сенникова.  
Е — зеркально отображено.
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обеспечивало ту же цель — надежное удержа-
ние добычи при аддукции челюстей (рис. 2, в). 
При этом верхняя челюсть ранних архозавров 
оказывается несколько длинее нижней, а зубы 
на предчелюстных костях направлены не только 
вниз, но и назад так, что при смыкании челю-
стей противостоят передним зубам на зубных 
костях, направленным ввверх и вперед. 

Таким образом, вентрально направленный 
клювообразный изгиб предчелюстной кости 
ранних архозавров находит функциональное 
объяснение как приспособление к удержанию 
добычи в пасти. Поэтому интерпретация этой 
ярко выраженной специализации челюстно-
го аппарата у древнейших архозавров — про-
терозухид как признака полового диморфизма 
(Ezcurra, 2017) представляется необоснованной. 
Аппеляция к сходству вентрально направленно-
го клювообразного изгиба предчелюстной кости 
протерозухид с сезонным гормональным искри-
влением челюстей у самцов лососей (Salmo, Pi-
sces) в сезон нереста (Ezcurra, 2017) представля-
ется абсолютно надуманной. Эту невероятную 
гипотезу опровергает также отсутствие среди 
протерозухид и других архозавров диморфизма 
по этому признаку. Среди них не было обнару-
жено особей без клювообразного вентрального 
изгиба предчелюстной кости.

Ранние примитивные архозавры — Protero-
suchidae (рис. 1, а) и Proterochampsidae облада-
ли еще изодонтным зубным аппаратом и были 
генерализованными хищниками. Они удержи-
вали добычу в пасти с помощью клювообраз-
ного вентрального изгиба предчелюстной ко-
сти и многочисленных тонких зубов. У более 
поздних, специализированных хищных ранних 
архозавров — Erythrosuchidae (рис. 1, б), Eu-
parkeriidae (рис. 1, в), Rauisuchidae и других раз-
вивалась анизодонтность, появились крупные 
клыкообразные зубы на предчелюстных, верх-
нечелюстных и зубных костях, которыми можно 
было удерживать и умерщвлять более крупную 
жертву. Зубы становились более массивными 
(слабее сжатыми с боков) и более прямыми, со 
слабо загнутыми назад коронками. Вентраль-
ный изгиб предчелюстной кости у них умень-
шался, но возникала фестончатость челюстей, 
когда наиболее крупные зубы располагались на 
вершинах дугообразных выступов альвеоляр-
ного края верхней и нижней челюсти. Это уси-
ливало функцию наиболее крупных зубов как 
клыков, что имеет морфологическое сходство 
со строением челюстного аппарата у современ-
ных короткоголовых крокодилов, охотящихся на 
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Рис. 2. Схемы распределения сил в момент сжимания  
добычи: а — при акинетической и метакинетической  
конструкции черепа, б — при мезокинетической конструк-
ции черепа, в — при акинетической и метакинетической 
конструкции черепа, но при анизодонтности, клювообраз-
ном изгибе предчелюстной кости и фестончатости альвео-
лярного края челюстей, обеспечивающих удержание добы-
чи в пасти. F — общая сила давления челюстей, F1 — сила, 
сжимающая удерживаемый объект, F2 — сила, выталкива-
ющая объект из пасти (по: Юдин, 1970, с дополнениями).
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крупную добычу (Иорданский, 1963). Фестонча-
тость челюстей и анизодонтность позволяет та-
ким крокодилам удерживать и умерщвлять даже 
крупных млекопитающих. Рыбоядные крокоди-
лы (Gavialis, Tomistoma) имеют прямые челю-
сти и многочисленные тонкие изодонтные зубы 
(Иорданский,  1963). Таким образом, уменьше-
ние числа зубов, увеличение их размера и мас-
сивности, усиление анизодонтности является 
признаком специализации к макрофагии. 

Среди хищных текодонтов и динозавров в 
триасе и юре выражена тенденция к уменьше-
нию вентрального изгиба предчелюстной кости 
(рис. 1). Вероятной причиной этого процесса 
являлась смена основных объектов питания и 
способов охоты. Когда добыча была близка или 
даже превосходила по размеру хищника, необ-
ходимо было не захватить пастью всю жертву 
целиком, но удержать и умертвить, а затем рас-
членить. Отсутствие клювообразного вентраль-
ного изгиба предчелюстной кости, умеренная 
анизодонтность и фестончатость челюстей 
были характерны и для большинства хищных 
динозавров  — теропод (рис. 1, д, е). Основным 
инструментом расчленения и умерщвления до-
бычи у них становились не отдельные крупные 
клыкообразные зубы, а зубные ряды с много-
численными пильчатыми зубами. При этом 
наблюдается различие в строении и, очевид-
но, функционировании зубов теропод — более 
многочисленных, небольших и сжатых с боков у 
аллозавроидов и менее многочисленных, круп-
ных, толстых и массивных у тираннозавроидов 
(рис.  1, е). Последние, как предполагают, име-
ли бо́льшую силу укуса и были лучше приспо-
соблены к разгрызанию костей своих жертв. 
Аллозавроиды, напротив, поедали преимуще-
ственно мягкие части тел своих жертв (Meers, 
2002 и др.). В то же время, сохранение в той или 
иной степени развитого клювообразного изгиба 
предчелюстных костей и фестончатости краев 
челюстей оставалось функционально важным 
для тех хищных архозавров, которым надо было 
удерживать добычу, целиком помещающуюся в 
их пасти. Наиболее актуально это было для пре-
имущественно рыбоядных спинозаврид.

Среди ранних архозавров челюстной аппа-
рат орнитозухид отличается рядом выраженных 
морфологических особенностей.

ОСОБЕННОСТИ МОРФОЛОГИИ ЧЕРЕПА 
И ПОСТКРАНИАЛЬНОГО СКЕЛЕТА 

ОРНИТОЗУХИД
Ornithosuchidae занимают особое место среди 

текодонтов, в первую очередь, по уникальному 

строению обращенно-крокодилоидного сустава 
в задней конечности. Это были хищные текодон-
ты относительно небольших размеров, в сред-
нем около двух метров в длину. Их ближайшими 
родственниками и вероятными предками явля-
ются Euparkeriidae. Наиболее специализирован-
ные и представленные самыми полными остат-
ками орнитозухиды (Riojasuchus, Dynamosuchus 
и Venaticosuchus) известны из Южной Америки. 

Обращает на себя внимание необычная фор-
ма черепа орнитозухид с короткими челюстями, 
с верхней челюстью значительно более длинной, 
чем нижняя. При этом верхнечелюстные кости 
клювообразно изгибаются вниз. Для орнитозу-
хид характерны короткая преорбитальная часть 
черепа и широкая посторбитальная его часть. 
Ноздри большие и длинные. Наружное манди-
булярное окно необычно большое и длинное, 
до половины длины нижней челюсти. Зубы ор-
нитозухид весьма необычны по сравнению с зу-
бами других архозавров по своей морфологии и 
расположению. Их число меньше, чем у осталь-
ных хищных архозавров, — в предчелюстной 
кости три зуба, в верхнечелюстной — семь–де-
вять, в зубной — семь–десять. Наиболее круп-
ные, клыкообразные зубы расположены на вы-
ступах альвеолярного края челюстей (рис. 3–8). 
На вентрально изогнутой предчелюстной кости 
два передних зуба наиболее крупные. Все зубы 
на верхнечелюстной кости, вплоть до заднего ее 
края, очень длинные, клыкообразные. На зубной 
кости позади двух самых больших клыкообраз-
ных зубов, расположенных в области симфиза, 
имеется ряд мелких зубов. Такое строение зуб-
ной системы орнитозухид можно назвать гипе-
ранизодонтным. Между зубами на предчелюст-
ной и верхнечелюстной костях – очень длинные 
диастемы. Их формирование обусловлено отсут-
ствием зубов в задней половине предчелюстной 
кости. При смыкании челюстей в эти диастемы 
входят два самых больших зуба, расположенных 
в передней части зубной кости (рис. 3–5). Зубы 
орнитозухид сильно анизодонтные, в большин-
стве своем очень большие, длинные. При боль-
шой длине даже самые крупные зубы довольно 
тонкие. Высота коронок составляет около по-
ловины длины зуба, т.е. примерно равна длине 
его корня. Коронки зубов чрезвычайно высокие, 
зазубренные, сильно сжаты с боков, короткие в 
переднезаднем направлении, слабо расширяют-
ся к основанию и лишь немного загнуты назад 
(рис. 8). Край эмали на коронках орнитозухид 
начинается вблизи края альвеол (Walker, 1964; 
Bonaparte, 1971; Baczko, Ezcurra, 2013; Baczko et 
al., 2014; Baczko, Desojo, 2016; Müller et al., 2020).
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Рис. 3. Черепа орнитозухид, вид с латеральной стороны (справа): а — Riojasuchus tenuisceps (по: Baczko, Desojo, 2016);  
б — Dynamosuchus collisensis (по: Müller et al., 2020); в —Venaticosuchus rusconii (по: Baczko, 2018); г — Ornithosuchus longidens 
(по: Walker, 1964).

а

б

0 5 см

Рис. 4. Riojasuchus tenuisceps, Музей естественной истории Фонда Мигэля Лилло, экз. № PVL 3827: а — череп, вид с ла-
теральной стороны (справа), б — левая ветвь нижней челюсти, вид с лабиальной стороны (слева). Фото А.Г. Сенникова.
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Посткраниальный скелет орнитозухид очень 
мощный, массивный для этих относительно 
небольших текодонтов, особенно, кости конеч-
ностей. Также бросаются в глаза очень мощ-
ные, сильно выраженные, обширные гребни, 
выступы и площадки с неровной поверхностью 
для прикрепления мускулатуры конечностей. 
Столь резкая выраженность мест крепления 
мышц у орнитозухид, по сравнению с таковой 
у текодонтов, близких по размеру, указывает на 
гипертрофированное развитие мускулатуры ко-
нечностей — в первую очередь, мышц плечевого 
пояса. Конечности короткие, робустные. Задние 
лишь ненамного длиннее передних (рис. 9, 10); у 
Ornithosuchus отношение длины humerus к дли-
не femur около 2/3 (Walker, 1964). Это, очевид-
но, указывает на четвероногость представителей 
данного семейства. Пропорции отделов задних 
конечностей орнитозухид (табл. 1) — относи-
тельно длинная бедренная кость по сравнению 
с относительно короткими дистальными отде-

лами (голенью и метатарсальным отделом) ха-
рактерны для тетрапод с медленной локомоцией 
(рис. 9, 10).

В то же время, морфологические признаки 
костей конечностей и их поясов у орнитозухид 
указывают на парасагиттальную или близкую к 
парасагиттальной постановку конечностей — 
узкий таз с длинными лобковыми и позвздош-
ными костями, напоминающий таз теропод; 
мощное развитие супраацетабулярного гребня; 
глубокая частично прободенная вертлужная 
впадина; медиальная головка бедренной кости 
в начальной стадии формирования. Уникально 
строение обращенно-крокодилоидного сустава 
в автоподии задней конечности орнитозухид, 
когда выступ на пяточной кости входит в углу-
бление на таранной. Сустав такого строения 
встречается только в этом семействе. Каудаль-
ная ориентация пяточного бугра также свиде-
тельствует о парасагиттальной или близкой к 

0 5 см

Рис. 5. Riojasuchus tenuisceps, Музей естественной истории Фонда Мигэля Лилло, экз. № PVL 3827, ростральная часть  
черепа, вид справа. Фото А.Г. Сенникова.
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Рис. 6. Riojasuchus tenuisceps, Музей естественной истории Фонда Мигэля Лилло, экз. № PVL 3827, озубление верхнече-
люстных костей: а, б — правая верхнечелюстная кость, а — вид справа, б — вид с вентро-лабиальной стороны; в — левая 
верхнечелюстная кость, вид с вентральной стороны. Фото А.Г. Сенникова.
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парасагиттальной постановке их конечностей 
(Newton,  1894; Walker,  1964; Bonaparte, 1971, 
1975; Baczko, Ezcurra, 2013; Baczko, Desojo, 2016; 
Baczko et al., 2019; Müller et al., 2020).

Кисть, представленная у Riojasuchus tenuisceps 
в сочлененном состоянии, была симметричной 
или близкой к симметричной, довольно широ-
кой и короткой. Стопа, также наиболее полно 
представленная у R. tenuisceps, средней ширины 
и относительно короткая, вероятно, симметрич-
ная или почти симметричная. Дистальные фа-
ланги III и IV пальцев не сохранились (рис. 11), 
и фаланговая формула стопы, как и кисти, не 
может быть точно установлена. Самым длинным 
элементом плюсны является IV метарсальный 
элемент. При этом он не намного длиннее III 
метатарсального элемента. У примитивных те-
кодонтов с латеральной постановкой конечно-
стей, как у протерозухид, стопа асимметричная, 

с типичным для ранних диапсид наиболее длин-
ным IV метарсальным элементом и пальцем. 
Продвинутые, быстро бегающие текодонты с па-
расагиттальной постановкой конечностей име-
ют симметричную стопу с наиболее длинным III 
метарсальным элементом и пальцем. У орнито-
зухид переход от примитивной асимметричной 
стопы к продвинутой симметричной, судя по 
пропорциям элементов плюсны, еще не завер-
шился. Такая форма стопы орнитозухид указы-
вает (наряду с пропорциями длинных костей 
конечностей) на то, что они не были приспосо-
блены к длительной быстрой локомоции. Кро-
ме того, V метарсальный элемент R. tenuisceps 
крючковидный, крупный, хорошо развит. Это 
сближает орнитозухид с примитивными теко-
донтами и также может указывать на небыстрые 
темпы их локомоции. Однако пятый палец силь-
но редуцирован, в его составе сохранилась лишь 
одна маленькая фаланга (рис. 11). Это является 

0 5 см

Рис. 7. Riojasuchus tenuisceps, Музей естественной истории Фонда Мигэля Лилло, № PVL 3827, ростральная часть  
левой зубной кости, вид слева. Фото А.Г. Сенникова.
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Рис. 8. а – прорисовка отпечатка правой верхнечелюстной кости крупной особи Ornithosuchus longidens (по: Walker, 1964); 
б, в — зубы правой верхнечелюстной кости Venaticosuchus rusconii: б — четвертый и пятый, вид с латеральной стороны, 
стрелками показаны зубчики на заднем режущем канте зуба, в — поперечный разрез первого зуба (по: Baczko et al., 2014); 
г — самый крупный зуб правой верхнечелюстной кости ювенильной особи Ornithosuchus longidens (по: Newton, 1894).
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Таблица 1. Отношение длины бедра, голени и метатарсального отдела к их суммарной длине у некоторых теко-
донтов, прозавропод, теропод и птиц 

№
Род и вид  

(1–5 – текодонты, 6–7 – прозавроподы,  
8–16 –тероподы, 17–18 – птицы)

Длина бедра, 
%

Длина голени, 
%

Длина 
метатарсального 

отдела, %
1 Riojasuchus tenuisceps 49 35 16
2 Garjainia prima 44 41 15
3 Ticinosuchus ferox (по Krebs, 1965) 48 37 15
4 Postosuchus kirkpatricki (по Chatterjee, 1985) 45 38 17
5 Marasuchus lilloensis (по Romer, 1972) 36 42 22
6 Massospondylus carinatus (по Cooper, 1981) 44 38 18
7 Plateosaurus engelhardti (по Huene, 1926) 48 35 17
8 Nothronychus graffami (по Hedrick et al., 2015) 46 40 14
9 Coelophysis bauri (по Colbert, 1989) 37 40 23
10 Allosaurus fragilis (по Gianechini et al., 2020) 44 38 18
11 Tyrannosaurus rex (по Gianechini et al., 2020) 42 37 21
12 Maleevosaurus novojilovi (по Малеев, 1974) 35 38 27
13 Compsognathus longipes (по Ostrom, 1978) 30 42 28
14 Deinonychus antirrhopus (по Gianechini et al., 2020) 38 43 19
15 Struthiomimus altus (по Gianechini et al., 2020) 35 39 26
16 Parvicursor remotus (по Gianechini et al., 2020) 28 41 31
17 Struthio camelus (по Gianechini et al., 2020) 24 41 35
18 Cariama cristata (по Gianechini et al., 2020) 17 44 39

а

б

Рис. 9. Скелеты орнитозухид, вид справа: а — Riojasuchus tenuisceps (по: Baczko et al., 2019), б — Dynamosuchus collisensis 
(по: Müller et al., 2020). 
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Рис. 10. Соотношение размеров и пропорции отделов передней и задней конечностей орнитозухида Riojasuchus tenuisceps; 
а–в — вид с медиальной (вентральной) стороны: а — Музей естественной истории Фонда Мигэля Лилло, экз. № PVL 3826, 
правая плечевая кость; б — Музей естественной истории Фонда Мигэля Лилло, экз. № PVL 3828, кости левого предплечья; 
в — Музей естественной истории Фонда Мигэля Лилло, экз. № PVL 3827, дистальная часть костей предплечья и неполная 
кисть левой передней конечности; г, д — Музей естественной истории Фонда Мигэля Лилло, экз. № PVL 3827, скелет  
левой задней конечности: г — вид слева, д — вид с проксимальной (дорсальной) стороны. Фото А.Г. Сенникова.
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прогрессивным признаком, так как пятый палец 
в стопе редуцируется у продвинутых, активно пе-
редвигающихся архозавров с парасагиттальной 
постановкой конечностей. Стопа у таких специ-
ализированных форм симметричная. Пяточный 
бугор у R. tenuisceps, как и у других орнитозухид, 
направлен назад, что указывает на парасагит-
тальную или близкую к парасагиттальной поста-
новку конечностей. Характерной особенностью 
стопы R. tenuisceps являются большие мощные 
когтевые фаланги, особенно на I и II пальцах 
(рис. 12, д–к). При этом когти сильно изогнуты, 
очень сильно латеромедиально сжаты и весь-
ма высокие. Они в два раза выше предкогтевых 
фаланг (Walker, 1964; Bonaparte, 1971; Baczko, 
Ezcurra, 2013; Baczko, Desojo, 2016; Baczko et al., 
2019; Müller et al., 2020).

РЕКОНСТРУКЦИЯ ОБРАЗА ЖИЗНИ 
ОРНИТОЗУХИД

Морфологические особенности скелета 
Ornithosuchidae давали основание для различных 
реконструкций их образа жизни. Ornithosuchus 
первым среди орнитозухид был описан в кон-
це XIX и в начале XX вв., а затем переописан 
несколько раз как хищный текодонт среднего 
размера. В этих публикациях рассматривалась 
преимущественно его морфология и родствен-
ные связи. Только Р. Брум (Broom, 1913) пред-
положил, что Euparkeria и Ornithosuchus были 
способны к активной бипедальной локомоции 
как формы, близкие к предкам динозавров. 
Г.  Хайльман в своей книге о происхождении 
птиц (Heilmann, 1926) подробно обосновал эту 
гипотезу, ставшую господствующей на долгое 
время. Так и А. Уокер (Walker, 1964) рассматри-
вал Ornithosuchus как предка крупных теропод 
(карнозавров). Он считал его активным доми-
нирующим хищником (консументом высшего 
порядка) в позднетриасовом собществе фор-
мации Лоссимут, Шотландия, и реконструиро-
вал в позе двуногой локомоции. Х. Бонапарте 
(Bonaparte, 1971) описал по почти полным ске-
летам орнитозухида Riojasuchus из Аргентины и 
обоснованно реконструировал его в четвероно-
гой позе. М. Бентон и А. Уокер (Benton, Walker, 
1985) рассматривали орнитозуха как активного 
хищника, но способного и к потреблению пада-
ли, и считали факультативно квадрупедальным. 
Дальнейшие исследования уточнили детали 
морфологии Ornithosuсhus и более специали-
зированных южноамериканских представите-
лей этого семейства (Bonaparte, 1971; Baczko, 

Ezcurra, 2013; Baczko et al., 2014; Baczko, Desojo, 
2016; Baczko, 2018; Müller et al., 2020).

Впервые возможные трофические адаптации 
орнитозухид были подробно проанализированы 
М. фон Бакско (Baczko, 2018) на примере южно-
американского Venaticosuchus. Она выдвинула 
гипотезу о преимущественной падалеядности 
этого и других орнитозухид. Такое заключение 
было сделано на основании выполненной ею де-
тальной реконструкции челюстной мускулатуры 
и морфо-функционального анализа челюстного 
аппарата. Главными аргументами в пользу этой 
гипотезы М. фон Бакско считает повышенную 
силу сжатия челюстей в сочетании с низкой ско-
ростью укуса. Сильный, но медленный укус ор-
нитозухид, по ее мнению, кажется более подхо-
дящим для падальщика, которому не требуется 
скорость, чтобы поймать движущуюся добычу, 
а сила нужна только для того, чтобы разорвать 
мягкие ткани или разгрызть кости туши мертво-
го животного. Фон Бакско не относит орнито-
зухид к активным хищникам, консументам выс-
ших порядков, т.к. недостаточная, по ее мнению, 
прочность узкой передней части рыла и длин-
ных, сжатых с боков зубов могла привести к их 
повреждению при рывках крупной живой жерт-
вы. Главным аргументом в пользу отнесения ор-
нитозухид к падальщикам она считает слишком 
длинные, тонкие, и поэтому недостаточно проч-
ные зубы. Кроме того, фон Бакско предполагает 
для орнитозухид возможность охоты, но только 
на мелких и среднеразмерных тетрапод.

Орнитозухиды по своей морфологии отлича-
ются от всех других консументов высших поряд-
ков в триасовых наземных сообществах — ран-
них хищных архозавров. Ни у кого из последних 
не было такой гиперанизодонтности и такого 
малого числа зубов, в т.ч. столь длинных, тонких, 
клыкообразных, как у представителей этого се-
мейства. Очень высокие коронки зубов орнито-
зухид покрыты эмалью от уровня альвеол. Этим 
их зубы отличаются от зубов других хищных 
архозавров, например, эритрозухид или тиран-
нозаврид. У последних на зубах между зубным 
краем челюсти и коронкой имеется лишенный 
эмали участок, который при жизни был покрыт 
мягкими тканями (Cullen et al., 2023), подобно 
тому, как у современных крокодилов. Таким об-
разом, эмалевая коронка, которую можно было 
вонзить в тело жертвы, была у них существенно 
меньше надальвелярной высоты зуба. Сильное 
укорочение передней части черепа орнитозу-
хид позволяло выносить крепление аддукторов 
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относительно далеко вперед, что давало значи-
тельный выигрыш в силе сжатия челюстей при 
относительно медленном укусе (Baczko, 2018). 
Отсюда следует, что пищевой стратегией этих 
текодонтов при охоте было не быстрое схваты-
вание добычи, а ее удержание и прокусывание 
немногочисленными длинными и острыми зу-
бами. Малое количество сильно анизодонтных 

зубов в сочетании с очень высокими их корон-
ками позволяет сделать заключение, что это 
адаптация челюстного аппрата к глубокому по-
ражению мышечных массивов и других мягких 
тканей жертвы, к глубокому захвату тела жертвы.

Для специализации к падалеядению характер-
ны массивные, прочные зубы, необходимые для 
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Рис. 11. Скелет правой (а) и левой (б) стопы орнитозухида Riojasuchus tenuisceps, Музей естественной истории Фонда  
Мигэля Лилло, экз. № PVL 3827, вид с дорсальной стороны: а — по Baczko et al., 2019, б — фото А.Г. Сенникова. Обозначе-
ния: ca — пяточная кость, t4 — четвертый дистальный тарсальный элемент, t3 — третий дистальный тарсальный элемент, 
mt — метатарсальные элементы, I–V — номера пальцев, ph — фаланги, un — когтевые фаланги. 
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Рис. 12. Когтевые и предкогтевые фаланги: а, б — крокодил Tomistoma schlegelii, I палец правой стопы, Зоологический 
музей МГУ, экз. № R-9296: а — вид с медиальной стороны, б — вид с дорсальной стороны; в, г — эритрозухид Garjainia 
prima, I палец (?) правой стопы (изолированные фаланги), экз. ПИН, №№ 951/21 и 951/98: в – вид с медиальной стороны, 
г — вид с дорсальной стороны; д–к — орнитозухид Riojasuchus tenuisceps: д, е — I палец левой стопы, Музей естествен-
ной истории Фонда Мигэля Лилло, экз. № PVL 3827: д — вид с медиальной стороны, е — вид с дорсальной стороны;  
ж, з — I палец правой стопы, Музей естественной истории Фонда Мигэля Лилло, экз. № PVL 3827: ж — вид с медиальной 
стороны, з — вид с дорсальной стороны; и, к — II палец (?) правой стопы, Музей естественной истории Фонда Мигэля 
Лилло, экз. № PVL 3828: и – вид медиальной стороны, к – вид с дорсальной стороны; л, м – дромеозаврид Deinonychus 
antirrhopus, II палец правой стопы, экз. ПИН, № 4769/16: л — вид медиальной стороны, м — вид с дорсальной стороны.  
а–з, л, м — фото А.Г. Сенникова; и, к — по: Baczko et al., 2019.
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разгрызания костей, что отмечено, например, 
для тираннозаврид, а также для таких крупных 
хищных текодонтов, как эритрозухиды и рауи-
зухиды. Относительно тонкие, сжатые с боков и 
очень длинные зубы орнитозухид, недостаточно 
прочные на боковой излом, явно не соответству-
ют таким требованиям. Сравнительные трас-
сологические исследования зубов гигантского 
американского льва Panthera atrox, современных 
львов и гиен с относительно массивными ко-
ническими клыками и ископаемых саблезубых 
Smilodon fatalis с длинными кинжалообразными 
клыками показали, что последние избегали кон-
такта клыков с костями при умерщвлении и пое-
дании жертвы, тогда как современные хищники 
с кониническими низкокоронковыми клыками 
разгрызают и потребляют в пищу кости (De San-
tis et al., 2021; Palmqvist et al., 2023). По аналогии 
можно предположить, что зубы орнитозухид 
были присособлены к разрыванию мяса, но не к 
разгрызанию костей. Кроме того, исследование 
зазубренных зубов у других групп тетрапод (Feli-
dae, Nimravidae) показало, что наличие режущей 
зазубренной кромки зубов исключает склерофа-
гию и оссифагию, но является приспособлени-
ем для разрезания, разрывания мягких тканей 
(Figueirido et al., 2018; Dominguez-Rodrigo et al., 
2022). Погрызы костей динозавров относительно 
редки, из чего можно заключить, что постоянное 
потребление костей в пищу в целом не было ха-
рактерно для теропод (Fiorillo, 1991). То же сле-
дует отметить и для хищных текодонтов в триасе. 
Т.е. способ поедания добычи для хищных архо-
завров-макрофагов был ближе к комодскому ва-
рану, потребляющему в пищу преимущественно 
мягкие ткани жертвы, чем к крупным хищным 
млекопитающим (Fiorillo,  1991). Большая сила 
укуса, присущая орнитозухидам (Baczko, 2018), 
должна указывать на большой размер их жертв, 
по аналогии с современными плотоядными 
(Christiansen, Wroe, 2007). Благодаря гипертро-
фированной анизодонтности и сильной фестон-
чатости челюстей с расположением наиболее 
длинных клыкообразных зубов на выступах их 
альвеолярного края орнитозухиды обнаружива-
ют определенное сходство в строении челюст-
ного аппарата с короткоголовыми крокодилами, 
охотящихся на крупную добычу (Иорданский, 
1963). Крайняя выраженность этих признаков 
у орнитозухид указывает на высокую степень 
специализации к макрофагии. Все вышепере-
численные морфологические особенности про-
тиворечат предположению фон Бакско (Baczko, 
2018) о том, что орнитозухиды были падалеядами 
и охотились на мелких позвоночных. Следует от-

метить, что уже у эупаркериид, возможных пред-
ков орнитозухид, зубы были весьма крупные от-
носительно размера животных, и эти небольшие 
текодонты, скорее всего, также могли охотиться 
на крупную добычу, а не насекомых, как иногда 
предполагали.

Орнитозухиды, очевидно, были облигат-
но квадрупедальными, как их и реконструиру-
ют по наиболее полным сочлененных скелетам 
южноамериканских представителей семейства. 
Большинство признаков в строении посткра-
ниального скелета орнитозухид говорит о па-
расагиттальной или близкой к парасагитталь-
ной постановке их конечностей. Относительно 
малая длина робустных, мощных конечностей, 
соотношение длин их отделов, строение кисти и 
стопы указывают на возможность предвижения 
медленными аллюрами (вероятно, шаг и рысь). 
Орнитозухиды не были способны на длитель-
ное, с большой скоростью, преследование до-
бычи. Вероятно, они являлись засадными хищ-
никами, подстерегавшими жертву и коротким 
броском настигающими ее. Робустность конеч-
ностей и всего тела отличает их от близких по 
размеру, около двух метров в длину, или даже бо-
лее крупных четвероногих хищных текодонтов с 
парасагиттальной или частично парасагитталь-
ной постановкой конечностей, например, рау-
изухид (Ticinosuchus, Decuriasuchus, Prestosuchus 
и др.). Для орнитозухид характерны необычные 
массивность и мощность относительно корот-
ких конечностей, особенно передних, что, оче-
видно, обеспечивало эффективное схватывание 
и удержание именно крупной добычи, а не мел-
ких тетрапод. Это предположение подтвержда-
ет и форма когтей — крупных, очень высоких и 
сжатых с боков, сильно изогнутых. Такие когти 
характерны для активных хищников, хватающих 
и удерживающих ими жертву (Fowler et al., 2009, 
2011) (рис. 12, д–м). У современных крокодилов, 
хватающих и умерщвляющих свою добычу че-
люстями, почти без участия лап, и у триасовых 
эритрозухид когти почти прямые, низкие и ши-
рокие (рис. 12, а–г). 

В позднетриасовом сообществе позвоночных 
Шотландии (Benton, Walker, 1985) орнитозухи-
ды — самые крупные хищники, занимавшие 
вершину пищевой пирамиды; других хищных 
рептилий, способных охотиться на крупную до-
бычу, не найдено. Наряду с морфологическими 
признаками, это может служить дополнитель-
ным аргументом против падалеядной специа-
лизации орнитозухид. В позднетриасовых сооб-
ществах Южной Америки известно множество 
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различных хищных текодонтов. Среди них круп-
ные и гигантские рауизухии занимали вершину 
пищевой пирамиды. Из этого следует, что ор-
нитозухиды с признаками гипертрофированной 
специализации занимали в этом сообществе 
особую экологическую нишу.

Суммируя все вышесказанное, можно выдви-
нуть гипотезу, что орнитозухиды – это своеобраз-
ные гиперанизодонтные хищники-макрофаги. 
Эти относительно небольшие, около двух метров 
в длину, но при этом очень робустные, мощ-
ные текодонты. Для них характерны короткий, 
массивный череп и челюсти, кинжалообразная 
форма сжатых с боков длинных зубов и мощные 
конечности с сильно изогнутыми когтями. Эти 
морфологические особенности необходимы при 
охоте на крупную жертву: массивный челюстной 
аппарат нужен для мощного укуса, кинжалопо-
добные зубы обеспечивают нанесение глубоких 
ран жертве, мощные конечности служат для на-
дежного удержания жертвы во время ее рывков 
во избежании поломки зубов (подобные адап-
тации отмечены для Machairodontinae и Felidae; 
Anton, 2013; Palmqvist et al., 2023). Все предста-
вители саблезубых хищников (Machairodontinae, 
Mammalia; Gorgonopidae, Therapsida и др.) при-
надлежат ископаемым таксонам. Охотничье по-
ведение их представителей реконструируются 
гипотетично (Anton, 2013). Тем не менее, при 
этом имеются определенные аналогии между 
Machairodontinae и Gorgonopidae, с одной сто-
роны, и Ornithosuchidae с другой. В частности, 
проблема поломки тонких и длинных зубов, как 
справедливо отмечает фон Бакско (2018), была 
актуальна и для саблезубых кошек, и для саблезу-
бых горгонопсов, и для орнитозухид. Эта про-
блема решалась особым способом охоты — про-
кусыванием мягких тканей шеи (Anton, 2013). 
Орнитозухиды разрывали и поедали преимуще-
ственно мягкие части тела жертвы, не разгры-
зая, как правило, кости. У Venaticosuchus rusconii 
(Baczko et al., 2014) прочность зубов увеличива-
лась за счет утолщения их спереди и сужения к 
режущему зазубренному канту сзади (рис. 8, б). 
Своеобразие морфологии и функционирования 
челюстного аппарата орнитозухид обуславлива-
лась разной длиной верхней и нижней челюсти, 
вентральным изгибом предчелюстной кости и 
гиперанизодонтностью. Клювообразно изо-
гнутая предчелюстная кость с двумя передними 
клыкообразными зубами и два клыкообразных 
зуба на выступе в передней части зубной кости, 
входившие в диастему позади последних пред-
челюстных зубов, были основным орудием за-

хвата добычи и вырывания из нее кусков мягкой 
ткани. Разрезание захваченного куска обеспе-
чивалось окклюзией переднего клыкообразно-
го зуба зубной кости и последнего – на предче-
люстной (Müller et al., 2020). Вероятно, зубы на 
предчелюстной кости орнитозухид действовали 
подобно увеличенным резцам саблезубых ко-
шачьих (Valkenburgh, 1989; Dominguez-Rodrigo 
et al., 2022). Ряд клыкообразных зубов на верх-
нечелюстной кости глубоко вонзался в жертву 
и обеспечивал ее удержание и дальнейшее рас-
членение. То же наблюдается при охоте на круп-
ных млекопитающих современных крокодилов 
с анизодонтным озублением. Разница в размере 
и форме зубов на верхнечелюстной кости и мел-
ких нижнечелюстных зубов орнитозухид указы-
вает на разные способы их функционирования 
и большее значение первых. Возможно, орнито-
зухиды при раскрытии рта не только опускали 
вниз нижнюю челюсть, но и, подобно современ-
ным крокодилам, поднимали вверх голову (верх-
нюю челюсть), а затем при укусе жертвы с силой 
опускали, закрывали пасть и сжимали челюсти. 
Следует отметить, что зубы по всей длине верх-
нечелюстной кости у орнитозухид не уменьша-
лись спереди назад, как это имело место у других 
хищных архозавров, но были одинаково длин-
ными. Это означает, что длинные зубы в самой 
глубине рта должны были так же глубоко вон-
зиться в жертву, как и передние, и играли столь 
же важную роль при умерщвлении, расчленении 
и поедании добычи. Но для того, чтобы исполь-
зовать глубоко расположенные в пасти зубы для 
укуса, необходимо иметь адаптацию к широко-
му открытию челюстей: повышенную аддукцию 
в челюстном соединении (рис. 13). Здесь также 
можно усмотреть весьма отдаленные аналогии 
со строением и функционированием челюст-
ного аппарата саблезубых млекопитающих и 
терапсид. В то же время, сходство орнитозухид 
с саблезубыми млекопитающими и терапсидами 
лишь частичное, т.к. крайне специализирован-
ный, но все же рептилийный челюстной аппа-
рат первых с гиперанизодонтностью, усиленной 
клювообразным изгибом предчелюстной кости 
и фестончатостью альвеолярных краев челю-
стей, по своей морфологии и функционирова-
нию принципиально отличается от гетеродонт-
ного челюстного аппарата последних. 

Таким образом, в рамках гипотезы о специа-
лизации орнитозухид к охоте на крупную добычу, 
в т.ч. превосходящую их по размеру, находят объ-
яснение особенности их морфологии. В резуль-
тате успешной адаптивной радиации тетрапод  
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к позднему триасу их разнообразие столь воз-
росло, а нишевое пространство так плотно за-
полнилось, что в одном сообществе уживалось 
до десятка различных хищников, имеющих свою 
адаптивную стратегию и специализацию. Орни-
тозухиды реализовали необычную для архозав-
ров экологическую нишу гиперанизодонтного 
плотоядного макрофага в среднем размерном 
классе. 

Весьма вероятно, что ранний небольшой те-
ропод Daemonosaurus (Sues et al., 2011; Nesbitt, 
Sues, 2021) с очень короткими черепом и челю-
стями, с небольшим числом сильно анизодонт-
ных очень крупных зубов (рис. 14), подобно ор-

нитозухидам, был адаптирован к макрофагии. 
Обращает на себя внимание резкое отличие 
строения его челюстного аппарата от такового 
другого триасового теропода – Coelophysis, что 
свидетельствует о разных стратегиях поимки и 
умерщвления их жертв. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Среди ранних архозавров орнитозухиды об-

ладают особой морфологией, отличающей их 
как от других хищных текодонтов того же раз-
мерного класса, так и более мелких или крупных 
представителей этого отряда. Для них характер-
ны короткий череп с верхней челюстью, превы-

0 5 см

Рис. 13. Riojasuchus tenuisceps, Музей естественной истории Фонда Мигэля Лилло, экз. № PVL 3827, реконструкция черепа 
с максимально открытой пастью при захвате добычи (по аналогии с современными крокодилами), вид справа. По фото 
А.Г. Сенникова.



21ОРНИТОЗУХИДЫ — РАННИЕ АРХОЗАВРЫ

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ        №  1      2024

шающей по длине нижнюю, сильный вентраль-
ный изгиб предчелюстной кости, малое число 
зубов при гипертрофированной анизодонтно-
сти, наличие очень длинных клыкообразных 
зубов, весьма робустный, для их небольших раз-
меров, посткраниальный скелет. Орнитозухиды 
реализовали особый экологический тип специ-
ализированного гиперанизодонтного хищника- 
макрофага в среднем размерном классе. Как и 
все хищники, они были факультативными па-
далеядами. Однако падалеядение не могло быть 
их основной трофической специализацией, о 
чем свидетельсвует строение их челюстного ап-
парата. Мофрология посткраниального скелета 
орнитозухид указывает на адаптацию к относи-
тельно медленным аллюрам. Это дает основание 
реконструировать засадный тип их охотничьего 
поведения без преследования добычи на значи-
тельные расстояния. 
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Ornithosuchidae – Early Archosaurs with a Hyper-Specialized Jaw Apparatus
A. G. Sennikov 

Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

Among the early archosaurs, various ecological types are represented – from predators to herbivores, from 
terrestrial to semi-aquatic forms. A special place among them is occupied by the family Ornithosuchidae, which 
are traditionally considered as active predators. The unique structure of the jaw apparatus and the morphology 
of the postcranial skeleton of Ornithosuchidae indicate the formation in them the only special ecological type 
among archosaurs – a hyperanisodont macrophagous predator. At the same time, some analogies can be noted 
between ornithosuchids and saber-toothed therapsids and mammals.

Keywords: Archosauria, Ornithosuchidae, trophic adaptations, locomotion, Late Triassic 
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