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Аннотаuия 

История ихтиозавров коротко прослеживается от среднего 
триаса до верхнего мела. Platypterygius Von Huene , единст­
вешшй меловой представитель, срав1mвается. с другими д.m{ннопе­
рыми, вкшочая Cymbospondylus ·petrinus Leidy , средний триас; 
Proteosaurus platyodon (Conybeare) , нижний лейас; и Ste=
nopt.erygius quadrisc is зus ( Quensted t) ; верхний лейас. 

Имеются несколько эвошоuионных трендов черепа и переднего 
плавшша ихтиозавров10, но в то время как некоторые из этих 
трендов явJIЯIОтся хорошо· продвинувшииrися в Plat.ypt.erygius ,
другие замедляются. Диаметры орбиты и внутреннего известкового 

х)Помощник курато�а, Факулътет палеонтологии позвоночных, Ко­

ролевский музей пров.Онтарио, и помощник профессора, Факуль­
тет зоологии, Университет г.Торонто, Канада 
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кольnа в ГlatyptEн·ye;iнn яЬляtо'IJСЛ малыми, ItвK и в Суm�нтрпn�

<.iyluз .Lcidy t D ТО время IШК ЭТИ оr16ИТЫ JllЮТТОЛОГПЮТОЛ 00,ЛО!�

СЗ3Д11 11 В ЭТОМ ОТ1IОШСШ1И сраВТШМЫ О [;t.nnop tirrry1�J.1ш ,f :юkп 1 

Уменыuение чеJПОстеИ в Гlri.t.yptn1·yp;iнri является проможуточпым 
между Gyшbo�poiнlylu:J и :Jtonopt.oгyt�iu::i 'Jренд переднего 
плавюша в направлении увеличения общего число пальuе� ЯВЛflС'f:­

ся в Гlнtypt.t�ry�iнa более продвинутым, че� в .тоdом другом 
длиннопером lL"<т1юзавре, а плавпи�t явЛfiетсл уникальным из-за 
присутствия трех предосевых дополнительных пальuев. Plr-tt.yrt.c =

rygius также отт1чается от других дош:нноперых своими пропор­
ш1ями тела: череп является относительно более крупным, а-хвос­
товой плавник - значительно меньшим. 

Попытка реконструировать локомоторный об.лик Platyptery�

gius ука зывает, что передние плавники использовались для дви­

жения впе�ед, в отличие от большинства ихтиозавров, и предпо­
лагается, что скорость и маневренность могли быть хуже, чем у 
юрсюис дJшнноперых. 

Обсуждается эво.JПОUИЯ д.линноперых и делается попытка коJП1-
чественно выражать темпы черепной эвотоnии. Темр:ы изменения 
были самыми высою�ми в течение лей аса и самыми ни экими в тече­
ние долгого послелейасового интервала. Замечательная,: однород­
ность формы тела ихтиозавров в течение мела на примере отдель­
ного рода ,Pleitypterygius подтверждает вывод о том,. что те!VПI 
эвотоIШоШiого изменения был на своем самом ни.эком уровне. По­
тер.я: адапташrонной гибкости во вpelVIЯ, когда быстро развивался 
:ко:юtурент (моэаэавр), пре.цполаrается как возможная причина вы-,,. 
прания. 

Введение 

Недавнее исследование меловых ихтиоэавровIIа демонстри­
ровало замечательную однородность в paIVIКax известного матери­
а.да, относящегося пошюстью к отдельному роду Plя.typterygius ,

который представляет длинноперых. Различие межщr широкоперыми 
и д.линнопершли ихтиоэавра1vш о.бсу.ждалосъ 'в другой работе авто-

IО ра , но эдесь было 6ы полезно обобщи1ъ главные аспекты. 
Широкоп:ерые ихтиозавры имеют передние плавники с четырьмя 

дистальными суmтавами, каждый поддерживающих первичный палец, 
в то время как длинноперки имеют то.лъко три дисталышх суета-
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·ва 1t, следовательно, только три первичных naJII,UO. Общее число
пальuев увет1чивпетсл в обеих группах :зn счет пrисутстви.rt дn­
по.111штелышх палъuев, а в широ1юперых ·rшоке за счет развотвлс­
ния пзльuсв. �)нолюшюнный: тронд в направлении увеличения об­

щего ко"1111чества пальuев лnляотсн более быстрым в широкоперих,
чем в дmшtюперых, тшt что широ1t.оперые обычно :имеют dолае вы­
сою1е кол�1честш.1, чем их дли.нноперые совремf.нни1tи. Эти две
группы могут таюке различаться по харюtтеру черепов - широко­
перые имеют о·rносителыю большие диаметры орбиталышх и внутрен­
Нl"'..Х известковых колеи и меньшие четости, чем �нноперые. 

Род Pla.typterygius был широ�о распространенным географи­
чески и геологически. Он уже обнаружен в Англии, ФРГ, юго-за­
падной части СССР, северо-восточной части Индии, западной части 
США, Аргентине, северной-uентральной части шт .I<винсленд, �вст­
ралия, и западной Антарктиде и, вероятно, был глосSаль:ным по 
распределеm�ю. Попадая в интервал от неокома до сеномана (до 
сантона, если Дандараганский мел имеет тот же возраст, что и 
Джинджинский мел, оба из шт.Западная А�стра.лия25, 12), род
Platypterygius СУ�Qествовал от нижнего мела до верхнего мела, 
ДJПIТ€ЛЬНостью около 45 млн.лет. Примечательно, что Platypte=

rygius , самый последний из ихтиозавров, был длинноперым, при­
чем последний известный широхоперый

j
( Ophthalmosaurus Seeley )

выме_р, видимо, в поздней юре • 
Некоторые черепные тренды, видные в эвоJПОIIИИ ихтиозавров, 

слабо ВЫDажали:сь в Platypterygius и слабо проДБинулись пос­
ле стадии, представленной самым ранним известным д.линноперым, 
Cymbospondylus , средний Jриас, Северная Америка. Перед об­

суждением Platypterygius оправдаЮIЫм яв.ллется краткий обзор 
геологической истории ихтиозавров. 

К сожалению, летопись ископаеlVlЫХ остатков ихтиозавров име­
ет перерывы, а ортатки известны по шести горизонтам: средний 
триас, верхний триас, нижний лейас, верХIП1й лейас, нижний мел 
и граница нижнего мела/верхнего мела. Самый ранний материал -
из среднего триаса в шт.Невада и в архипелаге Шпиn6ерген. Не­
вадский участок давал самый ранний известный дт.JJ:нноперый род, 
Cymbospondylus , который известен по нескольким образnам, 
включая хорошо сохранившиеся черепа и почти поJIНЬiй скелет. К 
сожалению, структура переднего плавника является неполной 
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Рис.I. Передние плавншtи д.линноперьrх ихтиозавров. Для прос­
тоты сравнения каждый плавник изображается так, как если 6ы он 
6ы:п: ,цев!рЛ п.лавшшом в дорсальном виде. А. Cymbo,spondylus
petrinus , средний триас, шт.Невада, США (Мерриам15, с.64); 

В. Shastasaurus osmonti , верхний триас, шт.Калифорния, США 
(Мерриа:и15, с.64); С. Delphinosaurus perrini , верхний три­
ас, шт.КаJШфорния, США (Мерриам15, с.64); D • Toretocnemus
californicus , верхний триас, шт.Калифорния, США (Мерриам15, 
c.I28); Е. IJerriamia zitteli , верхний триас, шт.Калифорния,
США (Мерриам15, с.64) ;. F • Eurhinosaurus longirostris, верх­
ний лейас, ФРГ (Гayqq/1, вкладка 2I); G • Stenopterygius
quadriscissus , верхний лейас, BMNH R4086 ; Н. Platypte=
rygius platydactylus , нижний мел, ФРГ (Брои�, рис.IЗ).

Масштабный отрезок= 4 см

(рис.IА), но нап6минает структуру .Мerriя.mia .Boulenger (_гис. 
IE), длинноперого из верхнего триаса в шт .Ка.лифорния15 • В том 
же месте, где и Cymbospondylus , встречало� частич1шй череп 
непонятной рептилии, описанной Мерриамом в I906 г. как Ошрl111.=
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losnurua • Хардкторпыми для этого _poдri являются тупые тточко­
оdразные зубы, раостnnленнъrе в несколько рядов. Морриамt ,t не
сч11тал, что этот материал представляет ихтиоэаврп, и делал 
вывод о том, что, веролтно, ·.лучше всего было помещать его в 
свою собственную группу. При отmсании среднетри:асовых ихтио-

. •) '1 

эавров с арх.Шпиu6орреп Уаимеlf', описывал нес1t0лько осколков 
нижней челюсти, которые осSлада.ли зубами, схощшми о зуба.ми 
Ompl1aloв.aurus Уаймен предположительно относил эти осн:о.лки 
1mжней чеJПООти, а также другой материал, к новому роду ихтио­
завров, Pessopterix V/imnn • Мерриам17 критиковал Уаймена за 
отнесение этих осколков нижней четооти к ихтиозаврам. В I9!6 г. 
Уаймен согласи;шя с Мерр11:амом и делал зак.mочение о том, что эти 
осколки следовало бы относить к роду Omphalosaurus Следо­
;вателыю, въrявлялось, что Omphaloэaurus не 6ыл ихтиозавром, 
но JIИШЬ формировал часть среднетриасовой фaymr в шт.Невада и 
на арх.Шпицберген. Тем не менее, Omphalosaurus продо.лжает 
считаться ихтиозавром, хотя и неточно. Уже вьmоJШено сравне­
FШе Omphalosaurus с плакодонта.ми, ринхозавра1v1й и с плезио­
эаврами14, но их истинное сродство пока не ясно. В допоJШение 
к Cymbospondylus среднетриасовый участок в шт.Невада дал еще 
два вида ихтиозавров - Cymbospondylus ( ?) natans I.1erriam
(I908) и Phalarodori fraasi _Merriam (I9IO).

Тт.лпичный материал вида с. natans , который Мерриам15
JШШЬ предположительно относил к ро.цv Cymbospondylus , состоит 
из непоJП:Iого переднего плавника, который, как отмечал Мерр�ам, 
несколько сходен С плавником широкоперого рода Mixosaurus

Уаймен28 сравнивал этот плавник с. natans с плавни.ком Mixo=
saurus nordenskioldii (Hulke) , средний тоиас, арх.Шпиu6ерген, 
и демонстрировал близкое сходство (Уаймен28, рис.!, 2). Из выше­
указанного представляется, что с. natans следовало бы отно­
сить к роду Mixosaurus •

ТИпич:ньrй материал Phalarodon fraasi Merriaш , средний 
триас, шт.Невада, состоит из небольшого, частичного черепа, не­
сущего хорошо выраженные диморфные зубы. Самые передние зубы 
являются почти коническими, вгто время как коронки задних зу­
бов являются плоскими. Уайме�8 сравнивал Р. frвл.si со сред­
нетриасовым IШIИU6ергенским видом и. nordenakio-lu.ii и находил 
близкое соответqтвие между их диморф1шГvrn зубными системами 
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(ер. рцботу МерриамаI6 , вкл.40, и работу Увймепn27 , вкл.5,
pitc.9-IЗ). Пос1tольку ооладшше- диморф11q� эу6ноi1 срстемн нnля-
ется хuрактер1ютшtоИ рода r.If.xuпn.ta·ш.1 1·1, то я Дf1Лl1Ю вывод о
том.� 0

что Р. rran.зi следовало бы относить к этому ро,пу. Уаit­
мен"' 0 так,,'!tе отмечал, что м. ш.1.tan�J ( Ы1? rrio.m) мог бы пред­
отавJDtТЬ череп ы. frcщ::.1i (ri:crriam) , так ,как они наход11.1шсь
BI\Iecтe в одном и том же горизонте, и это, по-впдпмому, лn.ляет­
ся приемлемым выводом. Следовательно, среднетриасовый участок
в шт.Невада дал два хорошо известных рода - д.линноперый род
Cyшboзponclylнs и широкоперый род Ыixuoaurшз •

Первое опирание ихтиозаврового материала из арх.Шпиu6ер­
rен ( сред�шй тр11ас) давал Гульке6, который описывпоr два новых
вида ихтиозавров - Ichthyosaurns nordenskioldii и I. poln.=

ris • Для каждоrо 1 типовой материал был фрагментарным, но до-
·поJПiительный материал описывал Уаймен27, который относил пер­

вый вид к DOд.V Mixosnurus , а второй - к новому ро.цу Реs:зр = 

saurus. Уаймен27 также описывал второй новый род Pessopter,x •
к которому он относил четыре новых вида - P.artica, P.pingнis,
P.minor и P.nisseri • В то вреЩI как м. nordenskioldii (HulkeO

представляется: некоторым коJш:чеством определенного материала,
Pessosaurus polaris (Hulke) и четыре новых вида Pessopteryx

известны: плохо. нельм опредеJ.JИть, являются ли Pessopteryx и
Pessosaurus широкоперыми или длинноперыми. В I929 г. Уаймен29
описывал нового ихтиозавра со Шпиu6ергена, которого он относил 
к новому ви� Grippia longirostris • Более адекватmrе рисунрr 
давал Уаймен О, и можно видеть, что-� G.longirostris обла-

дал почковидными зубами, которые характерны для Mixosaurus
(Уаймен30, BRJ,I.I). По-видимому, �меется мало сомнений в том, 
что этот ма'11ериаir следует относить к ро.цv Ltixosaurus , и это 
предложение Гуене в I930 r. в библиографической ссылке (Ыeues

Jahrbuch, Min. Geol. Pali, Vol. З, 1.930 , с.264) на статью 
Уаймена29 I929 г. 1 Следовате.льно, из среднего триаса на арх. 
Шпиuберrен извлекаются два неадекватно известных рода - Pes =
sosaurus и Pessop1:eryx и два хорошо иэвесmных широкоперых 
вида Iдixosaurus nordenskioldii (Hulke) и М. longiros�ris
( V/iman) 

Ряд хорошо сохраю1вшихся скелетов небольшого широкоперого 
вида Ыixosaurus cornalianus (Basзani) уже извлечены и.з Бас-
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сансюIХ ,глnни:стнх о.понnев в Ита.лии (верхний трипс). м. �or ·нn.= 
liнnuз сходен с м. nnJ"donn kioldi1 , но о отсутствием пост­

осевого допотштелыюго ПfЦ1ъuа. м. пtнv,ш (Qtюп:1tФit) из 
среднего ·rр1шса в ФРГ лnляетоя хорошо пrюдотавлешшм ви.nом, 
сходным Q r.i. cor1шJ.i11.llШJ Некоторые ИX'l'ИOЗlШpODblrJ ПОЗDОIIОЧ-
ные из тnиаса на о.'1,'и�vюр·, Индонезия, отнесеНЬI к ро,пу Мiхо:11щ = 

3 fj
l"HS 

t 
• 

Четыре рода извеотнъr из верхнего триаса в шт.Н'.алифорния 
- :мerrirunio. .Нoulenger, Shв.stn.snurus Mer.rin.m, D0lpl1inos11uru:1

1lerr1nm и Тоrеtосnешшз Merriнш , но в кuждом с.пучае мате­
риал является неполным. Более того, тQ.лько в Marriamin. перед­
ний плавник .является по.лным, так что наши сведения об этих их­
тиозаврах пока являются фрагментарными. Merriamin обладал 
6езо�6очнъrм длинноперым передним плавником, как и Delphino= 
snt1rus (см. рио.I). Цередний плавник Toretocnemt1s , видимо, 

сходен с плавником :Мerriв.mi� (ер. рис.IО D, Е). Ма.ловерщrт­
но, что в Toret.ocnemus было больше чем три пальnа, поскольку 
второй палец располагается в линию с положением, когда-то за­
нятым,второй эпиподией, оотавля:я достаточное пространство толь­
ко дтr размещения еще одного пальца. Поэтому делается вывод о 
том, что передний плавник Toretocnemu,s является д.линноперым. 
Хотя типовой материа"1 Tqretocnemus и Merriamia представля­
ет маленьких особей (длины переднего плавника при6Jшзительно 
равны 5 см и I2 см, соответственно), но Delphinosaurus , по­
видимо:му, имел средний размер (длина переднего плавника превы­
шает I6 см), а Shastasaurus (подобно Cymbospondylus ) яв..-· 
ляется предельно большим (длина переднего плавника превышает 
40 см). Тогда из Американского верхнего триаса имеются четыре 

/ 

рода, предртавляющие, по крайней мере, д�вять видов. Однако по 
�исщ видов и состоянию сохраШiости никакой горизонт не мо•ет 
сравниваться с нижней юрой в Европе. 

Большинство ихтиозавров, которые уже обнаружены; - из .лей­
асовых отложений Англии и ФРГ. Из ни,�щего лейаса Англии полу­
чены четыре широкоперых вида, которые относятся к ро,пу Ichthyo=

saurus : I. COПlfТIUnis Conybeare, I. breviceps O"ven, I. ер= 
ny_beare Lydekker и I. tenuirostris Conybeв.re Все четы-

ре вида представляются полными: скелетами. С этими широкоперыми: 
встречаются, по крайней мере, три длинноперых вида, включая 
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Гro.t.eoзRurш.з pln.tyodon { Cor1pbenre) и два новых вида рода 
Protcomшr1ш , I<оторые no1ta еще не оnисщш. ВерхнелеИаооnые 
JtXTJioзaвpы в Лнгтш обнаруж�ваютол пе часто, а хорошо известен 
ТОЛЬКО ОДИН ВИД - :jtct1opt<�ryt,;iuн (?) n.cшзt1..rost.ri[J (O"rтJn) •

Карьеры в верхнелейасовых породах у г.Хольnмадсн, ФРГ, 
даJш некоторых из .пучше всего сохранившихся ихтиозавров. По­
видимому все они, без исrt;n0чения, О'l'Носятся к длинноперым, а 
больm1,шство, вероятно, относятся к родам :Jtenopterygius Jn.�kel. 

и Eurl1iнo:н�urus AIJe 1 • Некоторыми. лучше известными видами яв-
JIЯЮТСЯ s. qundriscissus (Q11enst.ed t) (наиболее частый), :3.

crassicostв.tus 01r11a.s), S. megacephrйus ,von Huene, hR= 
uffiantts von Huene, S. megalorhinus von Huene и S. disin=

teger von Huene Eurhinosaurus , отчетливо от.личный от 
Stenopterygius , характеризувтся короткой нижней -четостью, 
которзя не доходит до конца предельно д;шнного и тонкого носа. 
Плавшmи явJIЯIОтся длинными: и узкими, а угол хвостового изгиба 
цревыmает этот угол у всех�других длинноперых. Известны только 
два вида этого рода - Е. longirostris (Jaeger) и 'R. hueni 
Swinton • 

После относительного о6и.лия ихтиозавров в верхнем лейасе 
вновь проявляется малое количество материала до поздней юры, 
где обнаруживается широкоперый род Ophthalmosaurus Oph= 

thalmosaurus , .хорошо представленный в оксфордской глине Анг-
лии, является средним по размеру (общая длина тела около 4 м). 
Ophthalmosaurs также о6нар:vживаются в верхнеюрской сунденс� 
кой формаnии в западной части США и обычно относятся к роду 
Baptanodon , но дальнейший поис� в группу мож�т хорошо демон­
стриRовать несоответствие этого отнесения •

. 
Вид, описанный Рус­

коюf'3 ·по юре Аргентины, Ancanemunia mendozana , основывается
на неполном скелете, но плечевая корть хорошо сохранилась (Рус­
кони23, с.65) и имеет три дистальIШХ суставньrх поверхности, 
как в Ophthalmosaurus (ЭндРьюс1, с. 36). Более того, отдель­
ная фаланга (Рускони.23, рис.69) имеет округJШе очертаmш, сход­
но с Ophthalmosaurus , и предотавляется определенным, что 
вид.РускоIШ следовало бы относить к этому роду. 

За ис:к.точением отдельных зубов, частей позвоночника и дРУ­
гого фрагментарного материала лишь немногое известно 06 истории 
ихтиозавров до самого начала мела, когда появлялся Plat.yptc=
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ryglus • Pln.1;ypt.or·ye;iнв был достоJJочно dолъши:м длишtопе­
рым о размером телn взрослой особи 01соло ? м. 1 lореп оСSлnдол 
некоторымп хзрактеrнюти1сами, 1соторые плохо разnилиоь после �во-
mощ1опной стадш1, представленной оре�ютриасоDым Cymboщ-,on 1 ly,:c

lнs , а его пере,цrше ПЛЗВНИRИ были УНИШ1ЛЫIЫМLt_.{рис.IН). Пред­
осевых допо.,пштельпых пuльцЕ;!в было три, что давало общее чи:с­
ло п.альuев, рашюе восьми, что лвляетсл СSеспреuедентным в .ли­
-юnt д.линнопсрых. Следовательно, передний плавнюс dыл широким, 
с узким основаю1ем, и использовался в первую очередь для загре-
сSаншt. Plntypterygius оСS.следовался в некоторых деталях с

ero предшественникаlVIИ в попытке улучшить представления oCS эво­
.mоuии ихтиозавров. 

МатериаJ1Ы и методы 

Данные по.пучались прямым измерением 22 д.линноперы.х и не­
прямым измерениям по фотоснимкам еще I9. 11:з этюв обра зпов IO 
бы.щ� из среднего и верхнего триаса западной части США, 24 - из 
ю1ж.ней юры ЕвроПЬI и семъ из нижнего мела Австра.mш и западной 
части США. Большинство образцов считались зреJ1Ыми особями, по-
-�кольку ош-1 или были близки к максимальному размеру, зареГ'"лс­
трированному для: конкретного таксона, и.ли просто были больши­
ми (ДJШна черепа превышает один метр). Три из этих о6разrюв
из Английской нижней юры (rеттанг и синемюр) относятся к ново­
му ви.цу рода Proteosaurus , а поскольку этот вид пока еще не
01mсан, он далее будет назвваться Proteosaurus s •• •

Все промеры за1mсываJШсь в сантиметрах, с использованием
верньерного калибра, где это было возыюжно, и выражались в пер­
.вом разряде десятичной дРоби. Когда промеры выполнялись по фо­
тоснимкам, оuененная ошибка (эмпирическая) не пре:iзышала I0%.
Промеры, ВШIОJПiенные на черепе, показываются на рис.2 и регие,т­
рируются в табл.I. По этим промерам выведены следующие отноше­
ния: Диаметр орбиты к дт1не иижней че.тости; внутренний диаметр
известкового кольца к диаметру орбиты; длина внешней носовой
носовой полос.ти к диаметру орбиты; расстояние между оконечнос­
тьm носа и передней границей внешней носовой полости к дт1не
нижней чеJПОсти; и расстояние между оконечностью носа и перед­
ней оконечностью верхней че.mости R длине нижней четости. Терми­
нология, использованная при описании постчерепных структур,
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Рис.2. Диаграмма черепа :ихтиозавра, показывающая те пара­
метры, которые всегда регистрирова.лись. I - д.пина черепа; 2 -
расстояш1е между ·оконечностью носа и передней границей внешней 
носовой полости; 3 - рассто.юще между оконечностью носа и перед­
ней оконечностью верхней челюсти; 4 - ДJШна внешней носовой по­
лости� 5 - диаметр орбиты; 6 - внутренний диаметр известкового 
кольца; 7 - ДJШна носа; 8 - длина нижней челюсти. Ang. = angular 

= угловой; Dent. = Dentary = дентарий; Quad = quadrate = 
ввадРатный; Sur = surangular = суругловой 

дается на рис.З вместе с регистрQовавшимися промерами. Отме­
тим, что ДJ�1на переднего плавника изrлеряется. от наиболее уда­
ленной точки плечевой кости до наиболее удаленной фаланги. 

Для прослеживания эволюuионных изменений, происходmnи.х 
в черепе в течение -геологической истории д.линноперых, исполь-

, 
. 

зовался графический метод. Прежде всего, собирались все череп-
ные данные для данного таксона и рассчиты:вались средние значе­
ния для отдельных отношений. Затем создавалось прямолинейное 
представление черепа каждого таксона в единичной длине, .на к� 
тором отмечаются Щ).ложения: орбиты, внутреннего отверстия извест­
кового кольца, отверстия носово_й полости и передней оконечнос­
ти верхней челюсти (рис.4). При по.лучении серии прямых.JIИНий, 
по одной на каждый таксон, они �ереводилиоь на временную mка.лу, 
в соответствующие черепные фокусы соединялись прямыми .линиями 
(рис.5). Имеются три возможных критичиских замечания по это"М';/ 
методу. Во-первых, результирующий график строился лишь по немно-
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Таблица I 
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I - вид; 2 номер образца; 3 - диаметр ор6иты/д.1шна нижней 
челюсти; 4 внутрешmй диаметр известкового _кольuа/,щ1аметр 
орбиты; 5..;., длина носа/длина 1mжней четости; 6 � расстояние 
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между 01со1�ечностью носа и nоредней 01tопечноотью ncpxнett четос­
тn/д.лина ю,жнеit че.тпооти; 7 - рnсстощ-ше между 01t0rючносты6 н(}­
са п передней грашшей внешней носовой полости/ длина нижнеИ' 
челюсти; 8 - д.mпtа внешней посоnоИ полости/д�щметр орбиты; �J -

Гаt,.№'1, вкл.4Ь; IO ...; Гауфр'1, вкл.'1с; II - Гауqщ'1, Dit.л.5; I2 -
Гауф.I>'1, вм.7а; IЗ - Гауqхр1 , внл.9Ь; I4- ГауФЪ4, вкл.IIа; IG -
Гауфр4, вкл.IIЬ; IG - Гауфр'\ в1tл.I9; I7 - ГDуфf1'1, в1с.л.IЗЬ; 
I8 - Гауфр4, вкл.I8а; I9 - Гауфр'1, вкл.I2а; 20 - Гауфf)4, внл. 
IЗа; 2I - новый вид ·protcosauru::з , пока не описанный; 22 -
промеры, сделанные по фотоснимкам 

rим �очкам. Во-вторых, когда вид представлялся только одной 
особью, то могло бы возникать смещение вследствие сравнения 
обре-ЗIIов разт-1чных возрастов. То, что график строится по отно­
сительно немногим точкам, отражает маЛЬiй размер выборки, но 
имеются некоторые проверки, которые могут делаться, чтобы опе­
нивать его обоснованность, и они будут обсуждат�ся позже. Рас­
хо�ения, .явлщощиеся результатом аJLЛометрического роста, могут 
в основном отбрасЬIВаться. Обширное исследование аллометричес­
кого роста в 'JЦИрокоперых видах Ichthyosaurus сопшшnis и I.

breviceps показывали, что·внутричерепной роСТ'ПО большей час­
ти 6ыл иэометрическим9, и это, по-видимрму, также верно для: 
д;щнноперего Stenopterygius qua.drisciss.us , Более того, два 
образца, представлmощие Platypterygius australis и Р. ame"

ricanus , и два обраэuа, представляющие Cymbospondylus pet= 
rinis , очев�дно, все явлтотся образuами зрельrх особей. Третье,

более .мягкое критическое замечание к этому мето,пу состоит в том, 
что с межвидовыми различиями во·взрослом черепе на6тодавmиеся 
измерения размеров.орбиты и носовой полости могJШ бы отражать 
достижение оптимального размера органа в более круmшх видах. 
Поэтому предположим, что оптmлальный размер глаза (т.е. тот раз­
мер, после которого увеJШчение не оказывает влияния на его эф­

фективность) является таким, чтобы давать диамет·р орбиты, ска­
жем, IO см. Ясно, что дмаметр орбиты IO см в виде А (рис.6), 
череп которого имеет длину IOO см, по-видюлому, будет отнС'tJИ­
тельно меньшим, чем в виде В, взросЛЬiй размер которого равен 
50 см. Если вид А был потомком вида В, то можно было бы по­
нимать, что глаэ'уменьшался во время: эвотоuии, т.е. делать оuш-
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РJю.з. Обобщенное, тело ихтиозавра, показъrвшощее признВI{И, 
рассмотренные в тексте: 
I - дтша предизгиdноИ части . хвоста;' 2 - длина посJiеивгибной 
части хвости_; 3 - изгисS хвоста 

бочное зак.лючение. Эту проблеrq можно пр�одолевать, вьmолняя 
сравнеIШе с друrими видами со сходным размером взрослого чере­
па, что будет обсуждаться позже. 

В эволюuионной истории черепа имели. место некоторые трен­
ды, которые сразу же пр�явмются из графического метода, крат­
ко описанного выше. Эти тренды обсуждаю'!'ся ниже, а здесь удоб­
но опреде.лить некоторые из �спользованных терминов� описать, 
как могут количественно выражаться темпы этих изменений. Орбита 
и внеIШШе носовые полости, как правило, становилис� более зад­
ними по положению, что приводило к уменьшению после6рdитальной 
части черепа. Эти тренды сопровожда.m�сь уменьшением относитель­
ного размера верхней чеJПОСти, проявмющемся в отступании назад 
передней оконечносJти верхней четости. Эти три тренда в тексте 
называются отступанием ор6�ты, отступанием носовой полости и 
отступанием верхней четости. Происхо,1щли также измене ни.я: от­
носительного ,IЩаметра орбиты, ·внутреннего диаметра известково­
го кольца и длины отверстия носовой полости. 

Те№Ш отступания: орбиты, отступания носовой полости и О!,­

ступания верхней че;пости между двуМF,[ данными геологическими: го­
ризонтами измеря.m,юь гр�фи:чески (рис. 5, см. также рис. IЗ и I4).

Пров9ди:лись линии, соединяющие точк.ч:, представляющие пентры ор­
биты, центры внешних носовых полостей и передние оконечности 
верхней четости (рис.5, Jbl& I-3)., Затем измерялись наклоны этих 
трех линий между раэличIШМИ геологическими горизонтами. Наклон 
данной линии между двумя: данными горизонтами шлеет единиuьr 
время/% отступания:. Следовательно, вели:чтлна, обратная наклону, 
имеет е,IЩни:цы % отступания/время и поэтому явля€тся мерой дей-
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Рис.4. Обобщенный череп ихтиозавра, показьmающий важные

черепные переменIШе, превращенные в линейные фокусы. А - перед­
няя граница орбиты; В - эадщrя граниuа орбиты; s� - внутрен­
ний диаметр известкового кольца: N-N - длина отверстия внеш­
н�й носовой полости; М - передняя оконечность верхней четости 

ствительного тешtа отступания рассматриваемого признака. Напри­
мер, на рис.5 наклон immm 3 равен у/х , так что темп отс�­
паюш В€рхней четооти, т. е. величина, обратная этому наклону, 
оп�едетется значением х/у и имеет единицы % отступания за
IO лет. 

Те�ы изменения диаметра орбиты, внутреннего диаметра из­
весткового кольца и длины отверстия внешней носовой полости 
между двумя данными горизонтами по.цучаются прямо. Следователь­
но, для сравнения тeIVПia изменения диаметра орбиты между, ска­
жем, средним триасом и самой нижней юро� берется разность меж­
ду диаметрами орбиты ихтиозавров в этих )J;дух горизонтах· и де­
лится на интервал·времени между �П�"ЛИ (приб.ли�ител:ьно 30 х Id6

лет). ЕдиНИI.IЬt те1VШа изменения - % иэменения/rо6 лет, но посколь­
ку изменения размера черепных характеристик явmются более быст­
рыми, чем темпы отступания, то более удобно было выражать из­
менения размеров в единидах 4 х 106 лет, что приблизительно со­
ответствует интервалу времени между нижним и верхним лейасом. 

Графический метод, сходный с использованным при прослежи:­
вании изменений черепа, испо.JЦ>эовался для: исследования эво.то­
ционных изменений, происходящих в форме тела в течение геоло­
гического времени. ПосI{ольку рост черепа по отношению к телу 
не является изометрическим9 и поскольку имеется тенденпия к 
увеличению угла изгиба хвоста с размером, то для этой трактов-
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Рис.5. Представление прямыми линиями двух гипотетических 
видов, А и В, переведенюрс: во временной масштаб. А - пе-
редн.яя граниuа орбиты; В ,.... задняя грани.па орбиты; N-N - дJШна
отверстия нововой полости; М - передняя оконечность верхней че.-. 
люсти; I, 2 и 3 - графики, по.цученные соединением фокусов, пред­
ставляющих, соответственно, nентр орбиты, riентр носовой полос­
ти и переднюю оконечность верхней челюсти. Наклон графика 3 ра­
вен у/х 
I-- временная пщала х ro6 лет; 2 - процент от длины черепа; 3 -
вид В,; 4 - вид А; 5 - орбита; 6 - носовая полость 

к� важно выбирать взроо.лых особей. Сначала дм каждого таксона 
собирались все соответствующие данные о форме тела. Затем соз­
давалось прямолинейное представление тела для каждого таксона 
(рис.7), причем �уловище делалось равным едиI:IИчной длине. 3а­
тем представления, созданные таким временем, пере:водитrсь во 
временной масштаб (см. рис.I?). 

Когда дашшй :эвоJПОUионньrй тренд, шацример, ·отступание ор-



• 

А 

PI с:.) .�,;;;;.;.-··-.::-· -----.

[ . 100 с:111. А

1 

� 
50 cm. ·z.. 

100 ст.А 

А 

Рис.6. Сравнение черепов обобщенных ихтиозавров, переве­
денных в один и тот же масштаб (верхняя пара) и в один и тот 
же размер (нижня.я:·пара): 
I - IOO см; 2 - 50 см 

биты, в данном таксоне развиты плохо, то говорят, что этот ·так­
сон явля:е�ся первичным в отноmе1rnи этой конкретной характерис­
тики. Когда эmот тренд уже значительно ра з�ился, то говорят,, 
что этот таксон является прод;эинутым в отношении этой конкрет­
ной характеристики. 

В тексте статьи используются сле.цvющи:е сокращения для: i·ор�' 
ганизаuий: BMNH = British Mus'eum Olatural History) = Британс­
кий музей (естественной истории)_., Лондон; S�i1C = Sedg,•тick Ы1..1seun,

Unive·rsity of Carnbridge = Седжвикский музей, l{ембриджский уни­
верситет; UCMP = r.:useum Po.leontology, University of Cali=

fornia = Музей палеонтологии, университет шт.Калифорния, .г. 
Беркли; UW = University of Wyorning = Университет шт.Вайоминг, 
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Рио·. 7. Превращение важных переменных тела ихтиозавра в 
JIИнейные фокусы. L - д.лина переднего плавника; I - д.ли:на 
заднего плавника. дJШньt плавников, показываются на этой диаг­
рамме длинами черных отрезков: 
I - угол изгиба хвоста; 2 - первый шейный позвонок; 3 - таз; 
4 - череп; 5 - туловище; 6 - хвост 

г.Лараl'lш; оuм = Oxford Unive·rsity :Мuseum = Музей Оксфордского 
уIШверситета; QМА = Quee·nsland Museum, = Квинслендский ·музей, 
Австралия. 

Род Platypterygius (рис.В) 

Систематика Platypterygius и структура переднего плавни­
ка детально обсуждаJШсь в .цругой работе автораIIа. Детальное
описание черепа читатель может найти в работе Ромера22 • Допол­
нительную информацию можно найти в работах НейсаI8, 19 и Брой­
тf. Дальнейшее описание Platypterygius здесь было бы изJШШ­
:в:им, но 6ыло бы полезно сравнивать его с некоторыll.Ш другими 
дтшшоперым:и родами. 

Сравненще черепа Platypterygius с. черепами 
Cymbospondylus, Proteosaurus и 

Stenopterygius (рис.9) 

Череп Platypterygius является более тонким, чем череп 
Cymbospondylus , и имеет более низкую верхушку. Орбита й

Pla.typt.erygius меньше, но внутренний диаметр известкового 
кольца примерно один и тот же в обоих родах. Орбита в Platy=

pterygfus располагается более сзади, так что нос, соответ­
ственно, д.линнее, а послеор6италънв.й сегмент - короче. Верхняя 
чеJIIОсть, крепкая в Cymbospondyl us , явтrется более тонкой 
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Рис. 8. Сравнение Cymbospondylus и Platypterygius • 

А: Cymbospo·ndylus petrinus UCMP 991 З , средний триас, mт'.Не-
вада, США; В. Platypterygius american1 1.s _ТУ,'! 2421 , граница ниж­

ний мел/верхний мел, шт.Вайоминг, США; с. Р. americanus �� 
-

. . 

242I, правый ,передний плавник, вентральный вид; D • Р. aus= 

tf-alis QMA �'ЗЗ48 (и FЗ388 ) , правый передний плавних, дор-
сальный вид, нижний шел, шт.Квинсленд, Австралия. Масштаб= 
IO см 

в Platypterygiчs и не тянется так далеко вперед. Размер от-
верстия внешней носовой полости является сходным в обоих родах, 
а эу�ы - редкие. 

В сравнении с нижнелейасовым родом Proteosaurus череп 



Stenopterygius quodriscissus 

Proteosaurus platyodon 

Platypt,eryg i us amer i со n us 

Cymbospondylus petrinus 

Рис.9. Сравн�ние черепов длинноперых ·ихтиозавров. s·teno= 
pterygius quadriscissus ROM 3180 , верхний лейас (нижний 
тоар), ФРГ; Proteosaurus platyodon BMNH R1,158 , нижний лей-
ас ( геттанг-синемюр), Англия; Pla typterygius americanus U','/ 
242I, н:июmй мел (верхний альб), шт.Вайоминг, США; Cymbospon= 
dylus petrinus UCMP 991,) , средний триас, шт.Невада, США. 
Масштаб = 20 см 

Platypterygius .явля:ето".я: более тонким и имеет более узкую виж­
НЮIО челюсть. Орбита в Platypterygius меньше и располагается 
более сзади, но внутренний диаме�тр известкового кольпа в обоих 

.являеrся сравнимым. Отверстие носовой полости Platyp·terygius
меньше, а верхняя четооть является более тонко� и не тянется 
столь далеко вперед, как в Proteosaurus 

, Когда Plat.ypterygius сравнивается с верхнелейасовым ро-
дом stenopterygius , контраст поразителен. Хотя оба черепа 
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Рис.IО. Сравнение передних плавников St.enopt.erygius и 
Platypt.erygius· • А. Stenopterygius quadrisciss·us ШJINH R4086 , 
дорсальный вид (рисунок д:вмется латера:пьно перевернутым·и-по­
этому ВЫГЛffДИ]f как левый плавник в дорсальном виде); В. Левый 
плавник ?lв.typterygius platydactylus , дорсальный вид (из ра­
боты Брои.ли2, рис.I4). Масштаб= 4 см

ЛВJifIIOTQЯ более тонкими, с тонкюли нижней и верхней четостями, 
но Platypterygius имеет г.лубину черепа и диаметр орбиты, рав� 
ные всего половШiе .от stenopte:rygius Внутренний диаметр 
известкового кольца в Platypterygius также значительно мень­
ше, как и ДJШна отверстия внепm:ей посовой полости. Хотя верmяя 
четость в обоих родах ЛВЛffется более тонкой, но в Platyptery=

gius она тянется дальше вперед. 
Вкратuе, Platypte·rygius имеет более тонкий череп с низ­

ЮIМ верхом, а орбита несколько меньше, даже яем орбита в Cym= 

bospondylus Положение орбиты является более задним, чем в 
тобом другом роде, искточая зtenop terygius (в котором положе­
ние орбиты является сходным; а верхня.я че.mость является более 
тонкой и тянется больше вперед, чем в stenopterygius , но не 
столь далеко вперед, как в Cymbospondylus и.ли: Proteosau:i:-us • 



Stenoptcrygius quodriscissus 
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-Plotypte.rygius plotydo.,tylus
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д 
Proteosaurus platyodon 

Pиc.II. Схематическое сравнение пропорпий тела в steno= 

pterygius quadriscissus (из работы Гауqфа4
, вкл.9Ь); Platy=

ptery,gius platydactylus (из работы Броили2, вкл.I2); и Pro=

teosaurus platyodon ( ВМNН 2ООЗ ) • Масштаб = 50 см 

Сравнение передних плавников 
P�atypterygius И Stenopterygius (рис .IO) 

Передние плавники этих двух родов, Котя и внешне несход­
:ньtе, обладают неско.льки!VП1- общими осо6еннрстями. Плавники обоих 
таксонов обладают дястальной кистевой серией из трех элементов 
(числа I-3 на рис.IО), тремя первичными nальпами: и двумя пост­
осевыми допоJШите.льными: пальпами:. Однако Plat.ypterygi us обла­
дает тремя предосевы111rи: дополнительными пальцами. Более того, 
в Platypterygius дистальные фаланги не являются значительно 
менее крупными, чем проксимальные, и, видимо, остаются в контак­
те дРУГ с другом. Следовательно, передний плавник в Plat.y= 

pterygius явля�тся .эначит.ельно более 1Ш1роким и более сильным, 
чем в Stenopterygius • Хотя это и не видно на рис.IО, но пле­
чевая кость Platypterygi us имеет хорошо выраженные дорсаль­
ный и вентральный трохантеры (для: введения растягиваю�DС и из­
гибающих мускулов), котор�е не обнаруживаются в stenбpterygius
(см. рис.В). 
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Сравне1mе nponopuиtt тела Plв.t.ypt.crygiun
о пропорrшями •rола Г1·оtеов11urµп и 

(рис.11) 

I{o:rдa сравниваются пропорции тела, то воз1шкпют трудности 
вследствие проблемы_дt.tфJJеренциального роста, по при условии,
что от6ираютс.я толы<о взросJIЬiе особи, асимметрия, по 1tрайнеИ 
мере, уменьшается. Од11�1<0 нельЗfI было ис1tатъ шансы в выdоре 
Platypteryt;ius , так кюt пока описан. только один полный .об-

разец ( г. platydпctylus Брои.ли2, который был уничтожен во 
вреМft. Лторой Мировой войны); но по его dольшьму размеру вероят­
но, что он был взросJШМ. В Proteosв.urus и Stenopteryi�ius
можно.,было выбирать самые больumе особи, которые, очевидно, бы­
.ли ]ЗЗРОСJ1ЫМИ. Proteosaurus и stenopt:erygius имеют сходные 
пропо�ции тела, но отличаются от Platypterygius Голова 
Platypterygius значительно больше, угол изгиба хвост� боль-

ше, а пос:пеизгибная часть хвоста значительно короче, чем в д;вух 
других ро,цах. Передю1е плавнИRИ имеют пропордионально оди:н и 
тот же размер во всех трех родах� но явЛfПОтся более широкими и 
более -округJШю1 в Platypterygius длина тела впереди изги-
ба хвоста больше в Platyp+�rygius

О606щет1е результатов 

Из всех ·сравнений Platypterygius проявляете.я. как некото­
рая мозаика из первичных и прод;винутых характерных особеннос­
тей. В о�ступании орбиты и ново:еой полости Platypterygius яв-:­

ляется более продвинутым, чем Cymbospondylus или Proteosau=

rus и сравнимым: с stenopterygius Но в размере орбиты 
Platypterygius явля:ется сто.ль же первоначальным, как и 
Cymbospondylus , в то вреrvш как в уменьшении: верхней че.тос-
ти он является промежуточ�м меж,цу Cymbowpondylus и steno=
pterygius Хотя предельный угол изгиба хвоста в Platypte·,;::
ryg:;us не явля:ется беспрецедентным. (угол изгиба в Eurh:tno=
saurus несколько больше), но небольшая длина послеи2ги6ного 
отрезка хвоста, в�роятно, является беспрепедентной. Однако имен­
но уникальна.я структура переднего плавника отличает · Platy,pt_e=
rygius от всех дРУГИХ ихтиозавров. Реконструкция Plat.ypte=
rygius даете.я на рис.I2 и сравнивается с реконструкцией 
Stenopterygius quadriscissus 
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Рис.I2. Сравнение формы тела в нижнеюроком·и меловом длин­
ноперых ихтиозаврах. А. Реконотруюш.я ·p�atypterygius , ооно­
ваIШал на типовом образце Р. platydactylus (Броишf, вкл.I2), 
типовом образце Р. hercynicus (Кун7, вкл.З), Р. arn.�ricanis
(UW 2421,) и Р. australis (QМА FЗЗ48) ; В. очертания тела 
stenopterygius quadriscissus (из работы Гауфf!а4, вкл.7а). 
Масштаб= 50 ом 

Обсуждение результатов 

Platypterygius , средне большой ихтиозавр, который до­
стиnал максимальной длины около 7 м, был больше, чем 60.льшин­
ство лейасовых д.JШннопе·рых, �о меньше, чем средне триасовый 
ДJШнноперый Cymbospo�dylus Угол изгиба �воста был 60.д:ыпим, 
а послеиэгибная часть хвоста - короткой. Так как хвост ихтио­
завров был внеIШiе симметричным, �о его общий размер был про­
порционалышм длине послеиэ:рибноrо сегмента. Следовательно, 
хвост Platypterygius был относительно .маленьким в сравнении 
с хвостом лейасовоrо длиннопереrо (рис .I2). Во время длавания 
проталкивающее вперед усилие хвоста ихтиозавра сопровождалось 
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направлеюшм назад толчком эпихвостовой лопасти. Относительная 
вe.mrnma ЭП:L'"GЗост 1:r:ого направленного назад толчка была обратно 
пропоршюнальной углу изгиба хвоста, в то время как направлен­
lШЙ вперед толчок созданный всем хвостом, был прямой функ­
�mе:i его раэмераif . Так как ХВОСТ Platypterygius был МаJШМ 
и круто иэогнуwм, то он должен создавать относительно меньшие 
направленIШй назад и направленIШй вперед протаJIЮUЭающий толчки, 
чем хвост stenopterygius Дорсальный и: в�нтралышй трохан-
теры кисти Platypterygius были чрезвычайно развитыми и указы­
вают на о6шиJЩУЮ М'JСкулатуру. Сходным образом, бедро обладало 
болыпими вентра.щ�нъtrv'IИ и дорсальными трохантер�ми, и, видимо, 
ясно, что передние плавники (а, вероятно, и задние плавнию1) 
вносили вклад·в направленный вперед проталкивающий толчок, 
тем саМЪiм увеличивая выходную мощность хвоста. 

ФуНЮIИонально--имеются два -типа- переднm( плавников - струк­
тура на широкой дснове с маJШм относительным уДJШнением плав­
юµtа, использованная для: гидропланирования, и структура на уз­
кой основе с большим относительным уд.tJинением плав:ниха, веро­
�т�о, использованная- для гребли11а . :хотg структура для: ги.цро­
_п��Щ:fрования, несQмiiенно, наи�олее частая, обнаруживается и 
-�Сд.irинноrtерых, и в mирокоперы�, но ПJ!авник на уекой Qснове
о6нару�ивае�с� только в д.mпщопер� (с возможным искmочением
-:op�t�a·lmosaurus ) И является нечастой. Platypterygius -·имел
плавник с· достаточно маJШМ относительным удтшением, и, хотя
.мс,�е.т 6ы_т� паредокс�лъIШм т_о, что с_�rруктура .с маJШМ относитель­
·ным -уДJШ:не!fием -иёпо.л:ь-зуетсiя :ДJ]Л -греб.ли, существуют параллели -·
в ·китах и некоторых водных ракообразшп. ПоэТОМ'J Inia geof=

fr:nsis , Амазонский дельфин, имеет широюm плавник, но с уз­
кой основой, который часто используется для: загребания (Мак-Гоу­
эн, .личное набmодение). Широкая область прикрепления для М'JС­
_RУлов переднего плавника должна присутствовать в Platyptery=
gius , но грудной поясок ихтиоэаврев не является обширно раз­
витым, особенно в сравнении с плезиозаврами, которые использо­
ва.щ_r свои плавники цочти исключительно дшr создания толчка.24
Н� �еетс.я: свидетел�ство того, .. 1iто _r1ру..дной поясок был .доста­
тqчно поочной структурой и что лопатка была большой и тяже-
- йI8 I9 IIa�() ' ' • Более_ того, в неко�орых позвоночных некоторые

изги6IШе мускулн. начинаются вне грудного пояска, а ре6.о_а rлогJШ 
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оы обеспечить широ1tую область принреплепщ.я для е�их мускулов 
В Гln typt.eryp;i ш1

D качестве заitJiючени.я, Piпt:yptf1ryt::iu:з испот)зовал свои 
передние п"11:авшпс:1, главrшм образом, дJifI дви:же1шл вперед, ycи­
JmBS.CI толчок хвоста. Даже если это так, то испо.цьзош:шие плов-
ников для rидРопланироваштя не ис1tлючаетоя:, и вероятно, что 
ою1 пгрuJш двоiiную роль. ПередниiI плllвпик является менее эф­
фективным для создшшя толчка, чем хвост (каждый второй взмах 
плзвшIКа является взмахом восотановле1tия, в то время как каж� 
;цьtfi взмах хвоста явJШется движущим взмахом), а так как PlA.ty= 
pterygius , вероятно, по.лучал 6рльшую часть своего движуще­
го уси.ли.я: от свои..х передних плавников, то эфf>ективность плава­
ют могла быть более низкой, чем у его лейасовых предшествен-

., 

НИRОВ� 

В flatypterygius орбита и внутренний диаметр известково..;.. 
го кольца 6ьtJ1И маленfкими в сравнении с лейасовыми д.линнопершли, 
возможно, указывая на то. что глаз фунюшонировал при высоких 
интерсивностях света. Может быть, Platyp�erygiuэ расходовал 
большую. часть своего времени на поверхности ИJ1И около поверх­
ности и не двигался глубоко ц поисках ПИЩИ'. Как и в лейасовых 
ДJ1Иннопер:ьrх:, длинный нос и острые зубы позволяют предполагат:ь 
диету иэ рыб и головоногих. 

ЭБоJПОIIИ.я,длинноперых ихтиозавров

Эво.люционная последовательность длинноперых опредеJifiлась 
посредством оценки и оравпения наиболее хорошо известтrх ви­
дов по геологи�ескому времени. К сожалr:mю, эта последователь­
ность могла строит�ся только по шести вид�м, представлтощим 
четыре геологических горизонта: Cympospondylus petrinus , 
средm1й триас, шт .Невада; Proteosaurus platyodon , цижний 
лейас, Англия; Proteosaurus sp.* (новый вид, пока че nпиоан;_

НЫЙ), нижний лейас, Англия; Stenopterygius q,uadriscissus ,
верХIШЙ лейас, ФРГ; 'Platypterygius austrRlis , самый верХIШЙ 
нижний мел, шт.Квиµсленд, Австра.лия; и Platypterygius ameri=
canus , гранш�а между нижним и верхним.мелом, шт.Вайоминг, 
США. Дан�ше, иэвлечешше из этого материала, :использова.лись 
для и�следования эвотоционных изменений, имеIОЩИх место в чере­
nе, пропорциях тела и переднем плавнике. 
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Рио.IЗ. Изменения важных черепных характеристик в эво.m­
ции видов ДJШнноперых ихтиозавров. А - передняя гранипа орби­
ты; В - задняя граница орбиты; S=S - внутренн�й диаметр из-
весткового кольца; N=N - ДJШна отверстия внешней носовой .. по-
лост�;- М - передняя оконечность верхней челюсти; I, J,. и 3 -
графики, поJ.IУЧенные соединением поmосов, представляющих, соо!Г­
ветственно, центр орбиты, центр носовой полости и переДЮQю 
оконечность верхней чеmости: 
I - 106 лет; 2 - верхний мел; З - нижний мел; 4 - юра; 5 лей­
ас; '6 - верх�й 1триас; 7 - средний триас; 8 - % от длины чере­
па; 9 - орбита; IO - носовая полость 

Эволюция: черепа длинноперых 

Результаты графической трактовки (кратко описанной выше 
в разделе "МатериаJIЫ и методы") показаны на рис.IЗ и I4. Ког­
да этот метод обсуждался, то пока;эывалось, что бог.ли бы возни­
кать проблемы вариаuий размера взрослог9 черепа. Эта про1лема 
возникает эдесь потому, что Plв.typterygius americanus имел 
вэросJIЫй череп с ДJЩной, более чем вдвое превышающей длину че­
реяа Stenopterygius quadriscissus Было ли эдесь действи­
тельное уменьшение размера орбиты, отверстий известкового ко.ль-
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Рис.I4. Изменения важных черепных·характеристик в эво.mо­
шш родов длинноперых ихтиозавров. А - передняя грщшuа ор6и-

, .  

ты; В - задняя :rраниuа орбиты; S=S: - внутренний диаметр из-
весткового кольuа; N=N - дJШНа отверстия внешней носовой.-по­
�ости; М - передняя оконечностъ'верхней четости; I, 2 и 3 -
юрафшm, полученные соединением по.тосов, представлтощих, соот­
ветственно, центр орбиты, uентр носовой полости и переднюю око­
нечность верхней че.тости: 
I - ro

6 лет; 2 - верхний мел; З - ниЖIШй мел; 4 юра; 5 лей­
ас; 6 - верхний триас; 7 - средний· триас·; 8 - % от длины чере­
па; 9 - орбита; IO - носовая полость 

ца и носовой полости от лейаса до мела или лишь пропорuиональ­
ное уменьшение, которое было "6ы менее значимым функuионально? 
Фактически, имелось уменьшение размера, а также пропорnий, как 

1 

это демонстрируется сравнением Р. americanus с видами Ste=

nopterygius из верхнего лейаоа со сравнимым размером вврос­
лого черепа. Следовательно, если s. disinteger (Гауr;№4, вкл. 
I8a-) и s. acutirostris (7) (Гауфф4, вкл.I9а) с длинами чере­
па 97 см И }53 см, соответственно, сраБшrnаютсл с Ple.typt.ery=
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gi uз nmericншш ( uw 2421 ) , с длипоИ черепа I�2 см, и если 
чсрепз всех трех своддтся к едиии:чно� размеру, то видно, ч·го 
отверстия оро11ты, иэоеот1tового I{ольuа и: носовой полости доух 
верхнейейасовых тшtоонов нвмютш1 значительно 6олы1rnми. Следп­

вательно, в 11хтиоззвр"ах от леi1асовых до меловых времен nроисхо­
щ�ло дейстDительное уменьшение конечных размеров отверстии- ор-
611ты, иэвест1сового �сольца и 110совоИ полости. 

Оставляя в стороне хорошо отмеченный пробел в нижней юре, 
который вскоре бу

1
дет о<fсуждатьсл:, по данным, пока_эанным на 

рис.I� и I4, MOJl5:IIO делать несколы{о обобщений. На протяжении 
эволюшш ихтиозавров имелась хорошо заметная тенд,IШИЯ к дви­
жению" назад ·орбиты и отверстия внешней носовой полости, К тому 
же,· -назад мигрировала передняя rpa1mua верхней четости, что бы­

ло- результатом уменьшения: дт�ны верхней четорти. Эти изменения 
в относительном положении орбиты и внешней носовой полости со­
провождались иэменеюшми их относительных размеров. 

От сре-днеrо триаса-до нижнего лейаса (ранняя юра) диаметр 
орбиты уве;шчивался примерно на 25% с соответствующим увеличе­
нием примерно на 20% внутреннего диаметра известкового кo.nъtta. 
От нижнего лейаса до верхнсrо лейаса диаметр орбиты был поста-

,, 

янным, но внутренний диаметр известкового кольца увеличивался 
примерно на 40%. ,От верхнего лейаса до мела диаметры орбиты и 
известкового кольца уменьшались примерно,на 40% и оба стано­
ви.�nюь ·достаточно маJШми. От среднего триаса до нижнего лейаса 
размер отверстия внешней носовой полости увеличивался более чем 
на 60%, но с нижнего лейаса до мела имелось почти устойчивое 
уменьшение примерно на 30%. 

Возможное значение ·черепных изменений. Миrрапия назад гла­
за и отверстия внешней носовой полости в �ечение эво.тоuионной 
истории ихтиозавров увеличивала относительную длину носа,. По­
скольку нос являете.я: зубной частью черепа, то это увеличение 
д.лины можно прокорре.т.шроватъ с уве.пичением способности головы 
собирать пищу. Возможно также, что увеличение длины носа �ор­
релировалось с улучшением обтекаемости тела. Так как глава :,1

органы обоняния мигрировали, то оптические и обонятельные час-'­

ти мозга также двиrа.т.шсь назад; как следствие, место размеще­
ния мозга становилось отн6сителъно более коротКИ�'Vl, но значение 
этого не известно. Уменьшение размера верхней четости, по-ви-
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дxtМOl\\'f, не сыграло кпкую-ниdудь 'prJ зJJИЧимую 'фуюruионплыrую роль. 
О1,ра11на верхней -части ,рта rtюрмировалась из \nре.цчолюотноИ и че­
люстноа зон, но шtлад ·последней dыл ма.лuм. �<огд� ихтиоззnры 
разв1шатюъ, то верхняя челюсть постепенно уменьшалась - тен­
денuая, отражнвшаяся в сдвиге назад передней 01,опеч1юоти верх­
неil чеJПОсти (рис.13, 1'1). 

Нзмененпя дпаметра орбиты и внутреннего диаметра извест­
кового кольnа трактуются·вместе �следствие их связи. Однако 
перед обсуждением значения этих изменений необходимо рассмот­
реть соответствуюnще фуюwии этих структур. Орбита является 
вместиJШщем глаза и пpJI.t'VIO пропорuионалъна размеру глаза. Но 
размер глаза ,не пропорuионален размеру зрачка, а именно зрачок 
дает информаuию о том, как использовался глаз. Прямое свидетель­
ство размера зрачка может по.пучаться от известкового аппарата. 
Ундервуд26 обсуждал эна�ение присутствия известковой бороздки
для подцержают роговой оболочки глаза в тех совремеюшх реп-

, 

титшх:, кото11ьrе используют глаза выше и ниже поверхноети воды, 
а Мак-Гоуэн11 демонстрировал, что такал структура отсутствова­
ла по известковому кольцу ле;йасовых дт�нноперых. Бороздка так­
же отсутствовала в лейасовых д.линноперых, которых л обsледовал, 
и в длинноперых Cymbospondylus petrinus (UШ,!Р 991 З') и Pla=

typterygius americanus (UVl 2421) Я делаю вывод о том, что 
бороздка, вероятно, о�сутствовала у всех ихтиозавров и что они 
использоваJПI свои глаза исключительно для подводного зрения. 

За исключением лейасового времени изменения диаметров от­
верстий орбиты и известкового кольuа 6ыт11 одной и той же вели- -
чины. В течениё лейаса диаметр орбиты оставался постоянным, в 
то время как размер известкового отверсттш сильно увеJШчивалсл. 
Следовательно, размер зрачка уве.личивалс.я без уве.личения раз­
мера глаза. :11оже-т быть, верхнелейасовые дтш:Е:Iоперые населят� 
более г.цубокие воды, где интенсивности света быт� более низю1-
ми, или мо�ет быть, что мутнос�ь моря была большей, чем преме. 
После позднего лейаса орбитальное и известковое отверстия пос­
тепенно уменьшались по размеру Q. прибли:зитеi,IЬНО равными dкорос­
тями. Размеры глаза и зрачка, следовательно, уменьшались, вновь, 
возможно, указывал на изменение сред обиташm или о6становок. 
Некоторые особенности послечерепного скелета Pl�typt.erygius,
·обсужденные выше, позволяют предполагать, что это животное не
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двига.mюь г.лубо1<0. что могло бы оdъяонлтъ от110си'l'елм10 МПJШй

размер 11зцесткового отnерстия. 
Отnерстие ш-юшнеИ нocouoii 1щмсры имоет две функции - ды­

хшше и обоняние. Мдн:-.Гоуrш11 предполагал, что фущащей обо­

нятельного органа лсiiаоовых д.щшпоперых может ОЫ1'Ь определение 
качества воды, а не :качест�а вдыхаемого воз.пуха, и что вода, 
вероятно, непрерывно 1интролировалаоь, 1югда животное погружа­
лось. }! также гипотетически предполагал, что срединно-дорсаль­
ное межносовое отЕерстие, а,труктура, видная в ряде черепов ши­
рокоперых IL'Стиозавров из лейаса, могло фунюхионировать в дьrхе­
юп1. Более того, я. недавно идентифихшровал ту же структуру в 
некоторых лейасоВЫХ ДJП1ННоперых ( Proteosaurus plntyodon ROM 
7972, БМЫН R1,1,55, BMNH R 21.5 ) , И ВПОJШе могло бы быть, что 
это отверстие устойчхшо пристуа:твовало, по крайней мере, в лей­
асовых ихтиозаврах. I3o время интерва:ла между ранним триасом и 
началом юры размер отверстия носовой полости увеличивался, а 
затем следовало быстрое уменьшение в ранней части юры, т.е. 
тренд, который продолжался, хотя и с уменьшенной скоросrью, 
до позднемеловых времен (рис.IЗ, I4). Какое функnиона'льное зна­
чеIШаимели эти изменения? С точки зрения дьrха� моJ1Що прием­
лемо предполагать, что дm нормального ,IJрIХате.льного обмена имел­
ся некоторый минимальный размер отверстия носовой полости. От­
верстие носовой полости Cyrr.bospondylus было меньшим, чем в 
то6ом пре,цмеловом ихтиозавре, но должно быть адекватным для ды­
хатеJП�ноrо оdмена. Так как Cymbospondylus был, вероятно, са­
мым большим ихтиозавром по массе тела, то увеличение раЗ11дера 
отверстия носовой полости после среднего триаса не может кор­
релироваться с дыхательной функцией (если послетриасовые длин­
ноперые- ихтиозавры не были значительно более активнымщ, чем 
Cyщbospondylus , и не требовали, соответственно, больших но­
совых полостей дm повышенного темпа дыхательного обмена).Сле­
довательно, приращение размера носовой полости от триаса до 
начада юры может коррелироваться с повышенной остротой 060.JПl­

ния, а не с повышенной потребностью в дыхании. Обратная связь 
между размером отверстий носовой пе>лости и известкового ксльuа 
может быть значимой. Мог ли: лейас быть периодом перехода от обо­

нятельной системы восприятия к системе с преобладанием зрения? 
Возможно таitЖе, что уменьшение отверстия носовой полости кор-
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Рис.I5. Темпы черепной эвоJПОIIии в отношении процентного 
и�rенения диаметров орбиты и внутреннего известкового кольuа 
и дтmы отверстия внеnm:ей носовой полосттл, измеренных в течение 
каждого геологического интервала. + = уве.лич01ше размера; - =

уменьшение размера: 
:r - .:%/ 4 х 106 лет; 2 - средний триас - нижний лей ас; З - ниж­
-ний лейас � верхний лейас; 4 - 'Верхний лейас - верхний мел; 5 -
орбит-а; 6 - внешние носовые полости; 7 - известковае кольцо 

релировалось с пояилением_межносового отверстия. 
Те:мпы: изменения: :в черепной .э:во.тоuии д.лиJ:Iноперщ ихтиоз� 

ров. Хотя запись окаменелостей далека от �олной, но можно по­
.лучать никоторое представление о скоростях, с которыми проис­
ходили эврJПОIIИонные процессы черепа дешюперых (см. раздел 
"МатериаJШ и методы"). Результаты показаны на рис.I5 и I6. Из 

1 

этого исследования возникают три обобщения: (I) В течение. дан-
ного интервала времени отдельные характеристики·черепа не из­
меня:JJИсь с одинаковым темпом. Например, в течение интервала от 
триаса до раннего лейаса увеличение д.JШ:ны носовой полости·про­
исходило примерно вдвое быстрее, чем увеличение орбитального 
диаметра (рис .I5). (2 ). Направление данного ·изменения иногда 
обращалось. Так, 

u
ра�мер внешней носовой полости увеличиваJШЯ

в течение_�редлеиасовых времен, а затем уменьша�ся (рис.I5). 
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Рис.I6. Темпы черепной эвоmоиии в отношенищ отступания 
орбиТ!l, отв�рстия внешней носовой полост-л и передней оконеч­
ности ·верхней четовти, измеренных в течение каждого геологи­
ческо1•0 интервала : 
I - %/J.Об лет; 2 � средний триас - НИЖНИЙ лейас; 3 - НИЖНИЙ
лейас - верхш,�й лейас; 4 - верхний лейас - верхний мел; 5 - ор­
бита; 6 - внешние носовые полости; 7 - верхняя четость 

Сходным образом, тренды в направлении. увеличения орбитального 
и внутреннего известкового �аметров обращаJШсь в послелейасо­
вые времена. (3) Наиболее быстрый теNШ изменения: имел место в 
течею1е лейаса, за интервал около 5 мил.пионов лет, в то время 
как наиболее медленный тeIVПI изменения имел место в •1•ечение ин­
тервала от позднего лейаса до позднего мела - около 65 МИЛЛiiЮ­

нов лет. 
РазJШЧные черепные характеристики не только развивались 

с различными скоростями в течение геолqrической истории длинно­
перш, но данная с�руктура иногда находилась под во�действием 
lЩJyx ОТJJИЧНЬIХ ЭВОJПОUИОННЫХ сил (рис.I5, I6) ,. Например, диаметр 
орбиты оставался неизменным в течение лейасовоrо интервала, но 
его темп отступания назад был максимальным. Более'того" струк­
туры, считающиеся имеющими близкую фуНIО.IИональную связь, не 
всегда развивались с одним и тем же теNЩом. Так, диаметры ,ор­
биты к внутреннего известкового кольnа изменялись примерно с 
одним и тем ;в;е темhом в предлейасовом и послел€йасовом интер­
валах, но 6ыJШ несходными в течение самого лейаса (рис.r'5). 
Хорошо заметные трендьr в направлении уве.mrчения орбитального 
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и БIIУТрепне:rо 1tзuсс1·кового. ;uшметров и розмера от�орстия носо-­
воВ по.пос�и 06рt1щаJшсь после лeitaca ( рис .1�)), н It мол.у эти трп 
стру1tтуры бы.пи о·rпосителыю меньшими, чем они dц.1ш даже в т1чt1-
ле трпаса. Зтп иэмененил:, несомненно, прсдст:шляют пример оо­
ращенIIл зволюшюнноrо 7:ренда ._J;JQ _:вр.амn: ра эвития. Тшше оордще­
ю1е не тэметоя dеспреuедентным. для ихтиозавров. 1;ыло пока­
зано, что ПJIЗDШllt ДJШIIIlOIICpЬIX, ИСПЫ'l'UВШИИ "уrvюньшtшие до 'ЧСТЬiрех

пальuев к позднему тридсу, увет1чивался до пяти или dо.лее ш1лъ­
nев х .neйacy1U . Передний плавник Plя.typterygiuп с общим чис­
лом восемь пальuев представ.лпет предельное выражение этой конк­
ретной тендеюnm. То, что темп черепной эвр.люции ускорялся в 
течеЮiе лейаса и эамедля:лсл в течение послелейасового интерв::�­
ла, ·уже задокументировано и, вероятно, указывает на оdщее за­
медление эвоЛЮIШонного процесса. Это эакJПОчение подтверждает­
ся однородностью структуры тела в меловых ихтиозаврах. 

Эвото:ци.я тела длинноперых 

Вследствие непоJПiоты болъшинства скелетов щ ма.лых размеров 
выборок выводы, сделанные по имеющимся данным, �вля:ются лишь 
гипотетиче.скm.ш. Результаты по:каэаны на рис.I7, и можно делать 
пять обобщений: ( I) череп уветrчивал ДЛJII.'f!Y по отношению к тещ; 
(2) уrол изгиба хвоста увеличивался; (3) предиэги6ный сегмент
хвос�а увеtьшал дтп�у; ( 4) послеиэги6ный сегмент хвоста уме.н�
шал дтщу; и (5) длина переднего плав1mка уменьшалась. Пос1t&ль­
ку·исследовались тоJJЪко четыре вида, то делались пере1tрест:ные
с.сы.лки на rшесть дРУГИХ верхнелейасовых дтrнноперых, для которых
имелись данные (рис.I8). Насколько хорошо имеющиеся данные под­
тверждают эти обобщения?

I. Увеличение длины черепа. Черепа шести дРУГИХ :верхнелей-' 
асовых длинноперых ( Stenopterygius megalorhinus, s. megace=

phalus, s. crassicpstatus, S. disiriteger, s. acustirostris (?)

и Eurhinosaurus longirostris )4 были 60.цьшими (по отношению
1 

R те.7.1У), чем череп Cymbospondyl us petrinus • Более того,' за
исключениями Stenopterygius quadriscissus и S. crassicostn.tшз

верхнелейасовые дтrнноперые имели большие черепа, че� нижне­
лейасовый Proteosaurus platyodon . Следовательно, это ·увели­
чение относительной длины черепа хорошо доRумент�руется для

среднетриасового - верхнелейасового. интервала, но менее хоро-
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Рис.I7. Изменения пропорuий тела ДJJИнноперых ихтиозавров 
в течение эвоJПОIIИИ. Данные основьrваJШсь на превращении перемен­
ВЬIХ характеристик в линей�е�_фокусы с одной и той же длиной ту­
ловищ�. Черные отрезки представляют дли:Щ,У переднего и заднего 
ПЛSВШIКО:Вi · :данные для Cymbospondylus petrinus являются непол­
:нш.ш. �latypterygius platydactylus - из работы Броили1, вкл. 
I2. -··-stenopterygius -quadrisci -sS'Us - из работы Гау@)а4 , вкл.9Ь. 
:-Pro'teosaurus platyodon :ВIШП:(-291 З. Cymbospondyl us petrinus-···- _.., -·-
·trcМP 9950-. :

!·:;_!Об лет; 2 -·верхний-мел; 3 - НИЖНИЙ мел; 4 - юра; 5 - лей­
а�;,:5:.:-верХНИЙ триас; 7 - средний триас; 8 - череп; 9 - первый
шейный позвонок; IO_- туловище (единичная ДJШна); II - таз;
I2 - хвост

mo подтверждается в течение послелейасового времени. Следова­
тельно, хотя черепа S.quadriscisaus, S.crassicostatus и s. 
megalorhinus 6ЬIJШ М8НЬ�, чем череп Platypterygius platy= 

dactylus , но обратное было верным для �rhinosaurus longi"' 

=��t�i�:_- ц s-. Ais��tege-r • Более того, черепа s. acu"tiros"'
tris. ( .?) и :.. �s.- ��p-halua были сравнимыми по размеру с че­

репом ,Platypt_erygi�s platydactyl us- • Делается вывод о том, 
что·:размер черепа увеличивался по отношению к телу и что этот 
тренд был наиболее заметным в течение среднетриаоового - ниж-
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.,Рис.!8. Данные о пропорциях те.па для верхнелейасовых д.лин­
ноперых, основанные на превращении пeperJieIOIЫx характеристик в 
JIИИtJные фокусы. Черные отреЗRИ представляют д.линьt переднего 

,, ' 4 и заднеrо плавников. �. megalorhinus - из р26оты Гауффа ,
вкл.IЗа. s. megacephalus - из работы ГауфJ)а , вкл-._I2а. 
s. crassicostatuэ- из работы Гаусрра4

, вкл. IЗЬ. S. disinteger

- из работы Гауфра4
, вкл.I8а. Eurhinosaurus longirostris -

из работы Гауф!)а4, вкл.2IЬ. s. acutir-0stris (?) - из работы
Гаусiхра4

, вкл.I9Ь:
I � череп; 2 - первый шейный позвонок; 3 - туловище (единичная
длина); 4 - таз; 5 - хвост

нелейасового времени. От верхнего лейаса до верхнего мела эта 
тенденция проявлялась, но была менее выраженной. 

2. Увеличение угда изгиба хвоста. Угол изгиба хвоста в
Platypt.erygius platydactylus был большим, чем в JПО6ом из 
верхнелейасовых ,д.ш1нноперых, за иск.точением �rhingsaurus

Более того,. за исключением Stenopterygius megalorhinus угJШ 
в верхнелейасовых длинноперых были больIIIШIIИ, чем в нижнелейа­
совом виде Proteosaurus platyodon • Вывод состоит _в том, что 
и�елась тенде:ш..rия к увеличению·изгиба хвоста (сходная тенден­
uи.я: пролв.;тялась в широкоперых). 

З. Уменьшение предиэmбного и послеиэгибного сегментов 
хвоста. 'Все вер�снелейасовые д.шшноперые имели более длинные 
преди:эгибные и послеиэrибные сегменты хвоста, чем Plntyptery=

gius platydactylus , и, эа ИСКJПОЧением Eurhinosaurus , име­
JШ 6олее короткие нослеиэrи6�ше сегменты, чем Proteosrщrнs
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plRtyodon • Однако по ДJ!Инам предизгиСSных а_егмен·rов три из 
верхнелеiiасовцх длиш10перых ( s .• disinteger, :.; • ,юнt.irostrl:1 
{? ), J-:. lo1it:;i1·0:зtrio ) преnосходитt Р. p1лt.1yodon Ho�1тoJVIY 

• 
1 

я делаю вывод о том, что имелась общая :rенде1шия, чтобы ссгмсн-
, 

. 

тъr ,хвоста ставоuи.1шсъ более 1юротю1.w1. 
4, Уменъuюние переднего п.лпш1ика. Хотя розш1чия между o·r_-

. .  . 
-

'\' 

носпте.тrыrnмн дтпш1vш переднего плцшrи1ш P:rot.t1or.1nuruз plнt.yo<lon, 
Stenopteryt�itш (1uнdrisciu:зuн и Flнt.ypteтygius r1н.t.y<iпctyltш 

не 6ы.1ш оольuш�w1 и хотя не ясно, был ли пеRедний плавник голо­
типа Р. plRtydя.ctylus dыл поJIЬным (J:;poи;n{', рис.IЗ), но самым 
маленьким, вероятно, был плащшк Р. plntydactylus • Более 
того, передш1ii плавник в ,каждом из шести верхне�ейасрвых длин­
ноперых был относительно более длинным, чем в ·Р • .  Platydnctylus •

Следовательно, тренд в направлении уменьшения ДJППIЫ переднего 
плавника, по-видимому, подтверждается. 

Эволюuия переднего плавника длинноперых 

06 отсутс�в:и::и сведений о структуре переднего плавника три-
., 

асовых ихтиозавров упоминалось ранее, и х9тя. структура перед-
него плавшка cymbospondylus petrinus (средний триас) извест­
на плохо

± 
но дmз: верхнетриасового вид� Merriamia zi ttelli она 

известна 3
• Передний илавник мerriamia состоит только из

трех цервич� пальцев и остатка четвертого (рис_IЕ). Прокси­
мальная Rистевая серия вк.шочает в сеоя радиаль, переходное зве­
но и локоть, а дистальная кист�вая серия содержит три элемен­
та. По имеющимся свидетельствам плавники Toretocnemus и Del=

phinosaurus (оба из верхнего триаса), вероятно, бы.ли сходны­
ми15. Следовательно, R позднему триасу nередний плавнщк длин-

, . 
ноперых уже исrштал уменьшение из предыдущего-пятипальцевого 
состояния (обсуждение передних плавников см. в работе Мак-Гоу­
эна10 ) � Информация о передних плаввИRах 9тсутствуе-т до раннего 
лейаса из Англии, где регистрируются немногие дли:нноперые ви­
ды. Вновь передний плавник обладает только тремя пальцами, но 
отдельные элемент� уже потеря.ли 6олыпую'часть. своего более ран­
него первоначального внешнего вида. Радиус и локоть явmз:ются 
относительно Rоротю1.11ЛИ, а кисти и фаланц уже стали более оваоrь­
ными. Некоторые элементы предосевой серии, в:ключая радиус, уже 
r.;6резаJШ свободные края,. и сохранение этого видимого первона-
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чального x�1paк1repn (ЛИдоЮtер8, о. 70) обнаружиnаетоя во ttoel
юрсЮL"< ДJПIШIОПерьтх. 

I{ поэдвВl\W лейасу болышпtс.тво д.липноперьтх ( rио .I r', о ) 
пметt число шзльrюв, равное пяти, nследстnие оо;юдания допо.л­
ш1те.1rышr�.ш пальuшvш. Все они сохранлm11 диотц.лытую кистевую со­
рпю 11з трех элементов, а общее ч:и,сло эJюментов в 1щждом пальuе 
увеJП1ч11лось. l3ероятно, все пятипальuввые плашшки имели 1ш1ро­

кое основшше (что подтверждаете.я: в 1юс1юлысих пэ них, где мяг­
кая часть п;rавш�ка со::sраняетсл как1 угщ,:стая пленка) и исполь­
зоватюь искточительно для гидропланирования:. С другой стороны, 
трехпальцевые плавники, KEJK правило, бы.ли дт,шными и узкими, 
как в s .в.cutirostris ( ?Ф и R. longiroэtris (рис. I ) , и, 
вероятно, использовались как весла. 

Ничто более не известно 06 эволюпии переднего плавника до 
мела и появления: Plв.typterygius Приобре'I·ение дополнительных 
па:ЛЬUев в Platypterygius пошло дальше, чем в тобом другом 
дш1ннопером, и впервыи в известной истории ихтиозавров число 
предосевых допоJПiительных паЛЫiев превышало один (рис.IН). Хо­
тя свободные тран:иuы радиуса и последующих радиальных элемен­
тов· не обрезались, но многие кости обладали не6ольшщли о6реза­
ютми на своих проксимальных и дисталышх граниuах18, 19, IIa.
Как отмечалось ранее-, счmтается, ЧТО ПЛ8ВЮiК Platypterygius

имел uшро:кую гребную структуру, ·но с узким основаниемПо пр�в�ль­
IШМ формам фаланг и по .их упорядоченному размещению в верти­
кальных рядах этот плавник был поразительным. 

Инте.рвалы ра эмеров дJШнноперых 

Хот.я: максимальный достижmvшй размер в данном виде не мо­
жет прогноэировqться без достаточно большой выборки, но таксо­
lШ., на которых основывалось обсуждение черепных особенностей, 
каждый представляется, по крайней мере, тремя обра�ами и зна­
чительно большим ко.mrчеством :в верхнелейасовых видах. Поэтому 
максшmльно достижимые размеры могли бы опениваться для I4 длин­
ноперых видов, которые сравниваются с пятью щи:рокоперыми вида­
ми: (рис.I9). Как правило, в общем длинноперые всеDда были боль­
шими: и значительно большими, чем их широкоперые современниюr �-
На основании только ДJ]ИН черепов Cymbospondylus petrinus не 
был самым большим длинноперым, а его.череп по отношению к его 
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Рис.I9. Приблизительные максимальные размеры некоторьтх ви­
дов ихтиозавров, определенIШе по длине черепа. Широкоперые: 
А) Opht'halmosaurus ; В) Ichthyosaurus conybeari ; С) I. 
breviceps ; D) I. communis ; Е)' Mi�osaurus cornalianus 
Д.линноперые: I) Platypterygius; aust.ralis ; 2) Р. amer1.canus 
З) Р. platydactylus ; 4) Eurhinosaurus longirostris ; 5) 
Stenopterygius megacephalus ; 6) S. megl!cl.orhinus ; 7) S. 
crassicostatus ; 8) S. disinteger ; 9) S" acut:i:гostris 
(?); IU) s. quadriscissus ; II) Proteosaurus sp.* (неопи-
санный новый вид из нижнего_лейаса Анг.mm); I2) Prat.eosavrus 

sp. · (второй Н60ПИСаННЫЙ НОВЫЙ ВИД); I3) Proteosaurus platyo= 

don ; I4) Cymbospondylus petrinus 
I - широкоперые; 2 - длинноперые; 3 - длина черепа, см 

. 
, 
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Рис.20. Филогения ихтиозавров: 
I - мел; 2 - верхний; 3 - нижний; 4 - юра; 5 - верхняя; 6 - сред­
няя; 7 - нижняя:; 8 -.триас; 9 - средний; IO - пермь 

телу составлял только примерно половину длины черепа Pruteo= 

saurus platyodon • Но по общей длине тела с. petrinus , ве­
роятно, был самым большим известным ихтиозавром, достигая, по 
крайней мере, IO м. Р. platyodon , вероятно, mлел длину, не 
сильно превышающую 9 м. За исключением Stenopterygius acuti= 

rostris (?) , настоящего гиганта почти в 8 м (Гауф:р4, вкл.I9),
верхнелейасовые длинноперые бЬl.JП,!. меньшими чем Р. flatyodon , 

обычно с длиной меньше чем 4 м. По ·отношению к его телу череп 
Platypterygius platydacty1us несколько более чем вдвое превы-
шал череп с. petrinus (см. рис .I_7). Хотя череп Р. plat;1dn.c=

tylus .имел примерно -тот же размер, что и череп С. petrinнs '
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но по общеii д.mше тело Р. pl ц i;y<t �с t.yl шз , веро.�тно, 6ъtл •rолr�­
ко около ? м. Но да.же при этом он бил 60.лыпе, чем Jпоdой nорхне-

\ 

ле:uасовыi1 дJш1-шоперыt1:. Il0д1шх дашшх по верхпотриасовы:м дтпшо-
nеры:м недостаточно, но nиды рода :нншtн:1п.urна , вероятно, 
имеJш тот же размер, что и G. pctrinщ, , в то ,вромя :кан: раз-
мер Vclphiпoзннrш:J pcrrini был сравнимым с раэмr.ром верхпе­
ле�асоnых в1щов, например, �,t.Arюrt.i:'ryf:.i 11�1 чш1.сiriпс i�JrJuз

Merriruaia zi ttelli и Toretocnernus cA.lifornicuo были оба ма­
леньюпvrи видами, вероят110, длиной только один метр, и, следова­
тельно, 6иJш. сшv1Ь11vш маленькими из всех длинноперых. Одна�tо воз­
можно, что материал, отнесенный к этим двуl\{ видам, представля­
ет незре.лых особей. 

Выводы 

Когда ихтиозавры впервые г.оявлялись в записи о:каменелостей, 
в среднем триасе, они уже были высо:ко адаптированными: :к водной 
моде жизни и представлялись дву1ш отчет.ливе отличными множест­
вами - пшрокоперыми: и длинноперыми. Широкоперые ихтиозавры все� 
да, как правило, И1VIе.ли средний размер, обычно не превышающий 
4 м цо общей длине тела, в то вpeiwr :ка:к д.линноперое множ�ство 
создавало некоторых гигантов, в:ключая Cymbospondylus petrinus

( срещшй триас) -- самого большоr.о из ихтиозавров с оuененной 
ДJШной взрослого тела о:коло IO метров. По имеющимся свидетель­
ствам представляется, что дшпmоперые выжив�.ли: до позднего ме­
ла, в то время: :ка:к 1Ш1ро:коперые вымер.ли: уже к поэднея юре (рис. 

20 �. Длинноперые, по-виДИl\/Iоl\JIУ, развивались наиболее быстро в 
течение ранней части юры, но после этого периода эво.тоuионный 
процесс замедлялся до своего самого низкого темпа. Изменяющие­
ся темпы эво.тоuии в течение истории длинноперых можно про:кор­
релироватъ с изменениями в наличии пищи. Пищевой режим триасо­
вых ихтиозавров не известен, и они могли питаться рыбами и uе­
фалоriодами: (например, 6елемнитами, аммонитами: и го�овоногими, 
:которые все становились всё более обильными) и, может 6ыт;ь, 
другигли морскими репти.лиmJIИ, напршлер, пла:кодонтами:. Ры6ы и uе­
фалоподы в течение триаса не 6ЫJШ столь обилышми, :ка:к он�I ста­
новились к лейасу, а относительне ниэ:кий темп эво.тоuии и ску7

дость остатков -ихтиозавров в течение триаса могут приписывать­
ограниченным запасам rшщи. Лейасовые ихтиозавры питаJшсь рыба-
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мп JIЗ родов I,c ridotf's • Пnpe<t 1шn tJ. Ft1_ol .iodorhorш\ а TfJltЖG 
<1е"1rе�nштам11 11 аммош1тами��О, II. Леtiосош1е морл были dогаты 
такой дооычеИ, n поэто\\W леИас dыл nромснем изоdи.лш1 для ихтиq­
завров. Сдедовательно, оыс11рыtt темп эвотоции и ооиш'lе остпт1tоn 
ихтпозаврщэ D течеш1е -лейаса могут припасЫD[IТЬСЯ оп·гимпль1[ЫМ 
ус.110виям 01tружающей среды. 1( меловым временам морскал фауна 
уже зн�чительно измсннлась, по нет 1шка:коvt причю� предпола­
гать, что моря оыm1 сколыю-ш·1dудь менее о6илышМvi, чем они 
стаm,1 в течею1е лейаса. Телеосты в основном замени.ли rолости­
новых рыб, а развптые селаuепи испытат1 адаптивную радиаuию. 
Аммою1ты и головоногие были даже более оdилышми, чем в тече­
Шiе лейаса, а ест� предполагать режим питаю1я из рыб, dелемни­
тов, аммою1тов и головоногих', то в течение мела. благоприятные 
ус.лови.я для: ихтиозавров бы.ли, вероятно, не меньшими. Тогда по­
чему темп эволюции. в течение мела был С'l'О.ЛЬ 1-iиз:ким и почему их­
тиозавры были относительно редкими? Некоторое ухудшение за­
rщси· ок8менелостей могло бы быть пра�доподобным объяснением -
ДJifI ю1жнего мела морские осадочные отложения не являются: об:и:ль-
ными:. Но потюе отсутствие ихтиозавров iэ богатых Ниобрарских 
верхнемеловых залежах мела в западной части США

2I и заметная: 
одн�одность всех меловых их1иозавров, обнаруженных до сих
пор 8

, дают убедительное свидетельство того, что эта группа 
действительно была на спаде, и нужно 11скать объяснение этого. 

Замедление эврЛЮIIИонных темпов в течение послелейасового 
времеш1 может коррелироваться с преобладанием более постоянных 
ус.довий окружающей среды. К мелу селаuепи ре заверПи!JШ большую 
часть своей эвоЛЮIШи и были по существу сходными: с современной 
фауной. АlV!Мониты, беле1VIНИты и головоногие все еще были в боль­

шом коJJИчестве, а популяции быJШ стабильщпvrи. Но фауна костис­
тых рыб уже достигла стабильности, поскольку телеосты быстро 
разнообразиJШсь и вытесня.ли голостинов. Поэтому имеются некото­
рые основанин для вывода о том, что в течение мела в морокой 
обстановке существовала бdлъшая стабильность. Хотя большая ста­
бильность окружающей среды могла стать фактором, ввосящим'свой 
вклад в замедляющуюся скорость эвоJПОЦии:, но, вероятно, он не 
был единственным фактором. Может быть, в течение долгого после­
лейасово�о интервала происходиJш: некоторые генетические измене­
нv.�.Я, уменьшающие вариации. Это предположение в настоящее вре-



1\'tЯ является нш1doJiee привле1wтелышм, посколь·ку оно ведет. tt

некоторой гипотезе для конечного вымирания ихтиозовр0в, 1<ото­
рая теперь будет оuешшатъсл. 

Как lW-l можем установить по зrшиси одаменелоотей. r1,1tyrtri-,

rygius 6ьrл единствеш1ым предстаnителсм ;iхтиозсшров в меловые 
времена. Пет 1iпкаких свидетельств .тdбых других родов, а виды, 
отнесенные к. Plнtyptcryt,;i1.ш , выглядя'!' очень сходными. Dзрос-
JJЫe особи доотнгаJПI д.ли11 те.да 01tоло 7 м, а тотtшоще'е усилие ма-
лого хвоста дополнялось передни�r плавникаlVIИ (а, вероятно, и 
задними плавниками). Этот механизм плавания, может dыть, менее 
эФ%)ективен, чем у лейасовых дтшноперых. В то вpelV'JI как Е ран­
нем меле потеря эфрективности плавания могла не иметь следст-, 
вий, она могла стать критичной к цоэднемеловым временам, ког-
да ихтиозавры сталкиваJПilсь с возросшей конкурешmей со ст,ороны 
плеэпозавров и новой конкурешrией со стороны мозаэавров. Пле­
зиозавры по.лучали свое толкающее уси.лие от передних и задних 
ластов, обширная мускулатура которых отра-8ется в большом раз­
мере поясов. С дРУГОй стороны, моэазавры по.лучаJПiI свое тоJIRаю­
щее уси.m1е от 6Qковых ундуляuий удлиненного тел� и глубокого 
хвоста. (Во время движения вперед ласты почти определенно при­
жима.m1сь к телу, как в момент плавания: ящериц, и испольэова­
JШСЬ только в неподвижном состоянии). Следовательно, и пле·зио­
завры, и мозазавры использовали только оди:н метод для: воздания 
направленного вперед т.олчка, в то вpeIVDI как Platypterygius

практиковаш1 разделение труда, Следовательно, 'Platypterygius

могJШ превзойти- своих реп:пилий�современникоБ по скорости, ма­
н�вренности или способностям двигаться. Тем не менее, следует 
собтодать осторожность, дела.я: выводы о .двигательном совершенст­
ве ;шmь по свидетельству скелета. Например, возможности выдры 
( Lu tra ) действовать в водной среде вызывают удивление, но 
в скелете нет никаких следствий, которые указывают, что ;выдра 
столь проворна. Тогда с оговорками делается вывод о том, что 
Platypterygius могли бы быть менее эdх:Ъективными пд своим дви-. �-

гательIШм 'способностям, чем пле�_иоэавры 'и моэаэавры. 
Мозазавры не появля:.m1оь до коШiа мела, а затем испытывали: 

быстрое размножение. Видимо, в это время ихтиозавры быJПiI в эво­
JПОIIИоIШом застое. Может быть, причину конечного вымирания: их­
тиозавров следовало бы поискаmь в по:пере адапти-вной гибкости 
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во время, ког.nз новыn коmсурент иоrштuвол адаптивную радиащтю. 
Хотя эта r11потеза может удовлетворителыю ооъяс1m·rъ конечное 
вымпраm1е 11хтиозlшров. но илчезноnение менее Rрупнuх д.1ш:ппопс

"':'

рьrх, которые столь ,успешно де[1ствовали в .течение ршшеtt юры 
(шшример, �>t:crюpt.f'ryг;tн:1 111ннtr1�1сi.э:=н.1�1 ), остдотс.я нерпзре-
ш.�нным. Можно представить сеоу, что для ,таких животных всегда­

имелась и имеется :эitологичесш:�я ниша, в настоящее время занлтал 
де"тrьфпном ( uclpt1ir10itlea ) • Может быть, �Jt.enopt.eryp;ian�J сущсст­
воватt в течение мела, но проживали в оостановках, от.личных от 
тех, которые занимали plt1.typtcrygians , и ис:k.люча.лись из за­
m1с11 окаменело,стейНекотора.я: параллель существует в верхнем лей­
асе; остатки широкоперых видимо отсутствуют, хот.я: они обнару­
живаются в юIЖНелейасовых и верхнеюрскшс отложениях. Для разре­

шения этого вопроса нужно больше мелового материала. 
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