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В эволюционной морфологии тероподов прослеживается ряд особенностей, достигающих наибольшего
развития в меловое и позднемеловое время. В их числе: 1) изменение пищевых предпочтений; 2) увели-
чение объема головного мозга; 3) орнитизация; 4) мозаичное сочетание генерализованных (прими-
тивных) и специализированных (продвинутых) признаков. 1. Кисть теропода обладает способностью
захватывать и удерживать объекты, что является признаком хищничества. Экоморфологические осо-
бенности строения кисти и наличие гастролитов в мускульном желудке предполагают трансформа-
цию пищевых предпочтений от плотоядного до растительноядного. Двупалость и однопалость, как
последовательное развитие трехпалой кисти теропода, вместе с “крупнокоготностью” у теризино-
завридов (Therizinosauridae) и дейнохейридов (Deinocheiridae) представляют радикальные морфо-
логические преобразования, отражающие изменение состава диеты, способа добычи пищи, иногда
смену среды обитания. Изменения в строении кисти расширяли ее функции и одновременно воз-
можности адаптации к различным условиям среды. Разнообразие растительной пищи было главным
фактором смены рациона питания у тероподов и формирования стратегии их выживания: смена пи-
щевых предпочтений означала и изменения в пищедобывательном поведении продвинутых специ-
ализированных форм. Это влияло на историческую судьбу разных таксонов в их сообществах и при-
водило к непредсказуемым последствиям в эволюции тероподов. Отсутствие зубов и развитие клюва
считаются признаками смены кормового спектра, но их связь с изменением типа питания неоднозначна.
Овирапториды, отличающиеся большим числом примитивных черт в пищевых предпочтениях, со-
храняют хватательную кисть и плотоядность. У таксонов с меньшим числом примитивных черт фор-
мировалась более специализированная кисть с редукцией наружных пальцев, способных лишь рас-
тягивать кожистую перепонку, превращая кисть в гипотетический плавательный орган (адаптация
к обитанию в водной среде и к питанию, вероятно, моллюсками). 2. Увеличение относительного
объема головного мозга тероподов способствовало совершенствованию сенсорных органов, что
обеспечивало им преимущества перед гигантскими хищниками, превышающими их по массе более
чем на два порядка. 3. В эволюции тероподов овирапториды “конкурируют” с дромеозавридами по
близости к птицам (или рассматриваются как птицы, утратившие способность к полету). У овирап-
торидов развивается пигостиль, и лишь у них хвостовой отдел прогрессивно укорачивается. С другой
стороны, хватательная стопа дромеозаврида могла быть функциональным заимствованием с изме-
нением первоначального функционального назначения (эксаптацией) в эволюции стопы птиц, не-
обходимой для их древесного образа жизни и развития активного (машущего) полета. Орнитизация
была прогрессивной тенденцией в эволюции тероподов, и эта генеральная тенденция, вероятно,
была обусловлена действием стабилизирующего отбора. 4. Сочетание примитивных и специализи-
рованных продвинутых признаков проявляется в следующем: у дромеозавридов строение черепа
имеет относительно примитивный характер, посткраниальный скелет в основе позднебазальный,
строение таза, стопы, хвостового отдела существенно модифицируется; хватательная кисть сохра-
няется в классическом примитивном состоянии. У овирапторидов череп необычно специализиро-
ван для тероподов, посткраниальный скелет в основе позднебазальный, в линиях овирапторидов
сохраняется как примитивная хватательная, так и формируется специализированная кисть с редук-
цией наружных пальцев, модифицируется хвостовой отдел. Функциональная морфология меловых
тероподов отличалась разнообразием и одновременно сходством родственных линий, эволюциони-
ровавших параллельно.
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Хищные динозавры позднего послетриасового
этапа отличались высокой способностью к струк-
турным изменениям, сохранившимся в палеон-
тологической летописи (в нашем случае Мон-
гольской Гоби и Северной Америки). В данной
статье рассматривается ряд черт тероподов, эво-
люционная морфология которых привлекает все
большее внимание. Вероятно, это обусловлено
близостью группы к эволюционному стволу, ве-
дущему к птицам. Рассмотренные ниже морфологи-
ческие черты в исследованиях динозавров вообще и
прежде всего тероподов, демонстрирующих наи-
большую изменчивость среди динозавров, ныне
нередко трактуются совсем не так, как раньше.
Многие морфологические особенности тероподов
были описаны в предшествующих исследованиях,
однако в комплексном анализе морфологии группы
ощущалась нехватка знаний об их функциональной
морфологии, во многом обусловленная неполнотой
ископаемого материала. В настоящее время, бла-
годаря новым находкам, сравнительный морфо-
логический анализ, основанный на более широ-
ком материале, стал более тщательным, открывая
путь к более весомым обобщениям, касающимся
строения группы.

В работе анализ морфологических черт проведен
с учетом общего русла структурных преобразований,
формирующих магистральное направление мор-
фологической эволюции тероподов, большое раз-
нообразие которых не только не скрывает законо-
мерности их эволюционного развития, но даже
подчеркивается им. В эволюции тероподов воз-
можно выделение как частных, характерных для
отдельных более мелких таксонов, закономерно-
стей, так и более общих аспектов, характерных
для группы в целом. К ним отнесены: изменение
типа питания, обратно пропорциональное весу
тела увеличение мозга у одного из них (ингении,
Ingenia Barsbold, 1981), возникновение морфоло-
гических черт, сближающих тероподов с птицами
(орнитизация тероподов), а также сочетание при-
митивных и продвинутых признаков в строении ске-
летных структур. Последней особенности эволюции
рассматриваемой группы следовало бы придавать го-
раздо большее, возможно, превалирующее значение
при анализе эволюционных преобразований мор-
фологии тероподов вообще и в особенности их
позднейших ветвей, часто воспринимаемых как
наиболее орнитизированных. Рассматриваемые
ниже черты строения тероподов, связанные с упо-
мянутыми выше аспектами, отражают ряд осо-
бенностей эволюционной морфологии хищных
динозавров, относимых именно к позднейшему
(позднемеловому) этапу их исторического развития.
Изменение типа питания – с нашей точки зрения,
важная тенденция в эволюции тероподов. Поэтому
в данной работе этому аспекту эволюции группы
уделяется наибольшее внимание.

СМЕНА ТИПА ПИТАНИЯ

Ярко выраженной хватательной функции кисти
у хищных динозавров (рис. 1) всегда придавалось
большое значение, как показателю хищнического
образа жизни (Osborn, 1917; Romer, 1956; Ostrom,
1969). Способность кисти схватывать объекты легко
распознается по ее строению. В типичной для те-
ропода трехпалой кисти сгибающиеся пальцы с
заостренными и изогнутыми когтями вонзаются
в тело жертвы (или врага), тем самым захватывая
и удерживая жертву. Фиксация жертвы способ-
ствует ее последующему умерщвлению хищником.
Однако данная общая функциональная интерпре-
тация хватательной кисти, широко признанная в
прошлом, стала нарушаться при нахождении ди-
стальных элементов передних конечностей, строе-
ние которых по величине, форме и соотношениям
фаланг пальцев, включая когтевые, полностью
выходило за рамки строения, казалось, столь хо-
рошо установленного ранее для кистей тероподов.
Открытие хищных динозавров по необычно круп-
ным, а в одном случае гигантским когтевым фалангам
кисти (Малеев, 1955; Рождественский, 1970) пред-
вещало появление совершенно незнакомых форм.
Как выяснилось намного позже, эволюционные
преобразования кисти определяются их экомор-
фологией, указывающей на переход от хищниче-
ства к растительноядности и ярко проявившейся в
эволюции позднейших тероподов.

В посткраниальных скелетах высокой сохран-
ности впервые у орнитомимидов (Ornithomimidae
Marsh, 1881) и дейнохейридов (Deinocheiridae Os-
molska et Roniewicz, 1970) в грудной полости (в
мускульном желудке) обнаружены скопления га-
стролитов (рис. 2) (Kobayashi et al., 1999; Lee et al.,
2014), с высокой вероятностью свидетельствую-
щие об изменении спектра питания – мало изу-
ченного, но значительного феномена в эволюции
тероподов. Однако у монгольского тарбозавра
(Tarbosaurus Maleev, 1955), гигантского хищника и
родственника американских тираннозавридов (Ty-
rannosauridae Osborn, 1905), также обнаружены га-
стролиты в сохранившихся отпечатках мускульного
желудка. Следовательно, функциональное значе-
ние гастролитов трудно трактовать однозначно.
Гастролиты имеются у некоторых современных
хищных птиц, а также крокодилов. По-видимо-
му, наше понимание экоморфологии различных
хищников неоднозначно и далеко от полной
определенности.

У некоторых тероподов строение кисти и ее
размеры, в особенности когтевых фаланг, явно
исключают совершение хватательных действий.
Это относится прежде всего к теризинозавру
(Therizinosaurus cheloniformis Maleev, 1955), наход-
кой кисти которого ограничивается большинство
сведений о нем. Теризинозавр остается един-
ственным тероподом, в кисти которого были не-
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обычно удлиненные когтевые фаланги (до 0.7 м),
сжатые с боков и выпрямленные. У дейнохейра
(Deinocheirus mirificus Osmolska et Roniewicz, 1970)
когтевые фаланги были вдвое короче, более мас-
сивны и также явно не способны схватывать и
удерживать объекты. Это примеры наиболее ради-
кальных морфологических преобразований кисти у
тероподов, отражающие изменение в спектре питания.
Столетием раньше отмечалась изменчивость в
строении и функциях когтевых фаланг кисти у
орнитомимидов (Osborn, 1917). В настоящий мо-
мент показано, что и монгольским орнитомимидам
было свойственно широкое разнообразие в строе-
нии кисти и когтевых фаланг, отвечавшее разнооб-
разию ниш позднемеловой экосистемы (Chinzorig
et al., 2017). Разнообразие типов питания предпо-
лагется у целурозавров (Coelurosauria Huene,
1914) и других тероподов (Xu et al., 2002; Zhou,
Zhang, 2002; Barrett, 2005; Barrett, Rayfield, 2006).
В число изменивших плотоядный образ жизни
входят упоминавшиеся орнитомимиды и дейно-
хейриды, относимые к орнитомимозаврам (Orni-
thomimosauria Barsbold, 1976), теризинозавриды,
обнаруживаемые в последнее время в Северной
Америке и Азии, а также частично монгольские
овирапториды (Oviraptoridae Barsbold, 1976). Не-
монгольские теризинозавриды (Kirkland, Wolfe,
2001; Zhang et al., 2001; Li et al., 2007; Zanno, 2010)

не обладали гигантскими когтевыми фалангами
кисти, но их экоморфологические возможности со-
ответствовали растительноядности (Zanno et al.,
2009; Zanno, Makovicky, 2011). Теризинозавридов

Рис. 1. Левая кисть велоцираптора (вентральная сторона медио-дорзально) в хватательном положении. I, II, III –
пальцы.

I

II

III

1.5 см

Рис. 2. Гастролиты в мускульном желудке дейнохейра
(Deinocheirus Osmolska et Roniewicz, 1970). По: Lee
et al., 2014. Деление на линейке 1 см.
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принято относить к манирапторам (Maniraptora
Gauthier, 1986) с “крупнокоготностью”, представ-
ляющей плезиоморфный признак в кладе. Мор-
фологическое разнообразие теризинозаврид от-
ражалось в различной величине когтевых фаланг
кисти, расширявшей ее функции и отражавшей
адаптацию к условиям среды обитания (Paul,
1984; Weishampel, Norman, 1989; Russell D.A., Rus-
sell D.E., 1993; Zhang et al., 2001; Kirkland et al.,
2005). Расширение спектра питания было глав-
ным двигателем развития растительноядности у
теропод и стратегии их выживания. Когтевые фа-
ланги соответствовали различным вариациям их
применения, начиная с хватательных у базальных
хищных форм и до загребающих движений у те-
ризинозавридов, питавшихся растительной пищей
(Lautenschlager, 2014). Хватательная кисть была не
только у базальных форм. Она также сохранялась и
у позднейших тероподов, таких как дромеозавриды
(Dromaeosauridae Matthew et Brown, 1922) и менее
генерализованных овирапторидов, в едва ли не
эталонном морфологическом строении (рис. 1).

“Крупнокоготность” у теризинозавридов и
дейнохейридов определяет наиболее радикальные
преобразования кисти, становясь выразительным
индикатором их растительноядности. Радикаль-
ность и уникальность перестроек в строении кисти
становились, возможно, эволюционно перспек-
тивными, повышавшими конкурентоспособность
их обладателей. Предельная специализация стро-
ения кисти у теризинозавра и дейнохейра также
иллюстрирует мозаичную эволюцию морфологии
тероподов, особенно на позднейшем этапе их
расцвета. Типично трехпалая кисть теропода под-
вергалась иной форме радикальной эволюционной
перестройки. Двупалость кисти тираннозаврида
и однопалость по крайней мере у одного из алва-
реззауридов (Alvarezsauridae Bonaparte, 1991) дают
основания предполагать направленность в ее раз-
витии. Давно известная двупалость тираннозаврида
обычно считалась заурядной редукцией трехпалой
кисти теропода, которой можно не придавать
особого значения. Однако прогрессивная редук-
ция передних конечностей и двупалая (равно как
и однопалая) кисть с утратой функции захвата
указывают на вероятное изменение способа пита-
ния, подкрепляемое также нахождением гастро-
литов у тарбозавра. Плотоядные формы, как правило,
не бывают только охотниками или падальщиками
(Farlow, Holtz, 2002). По-видимому, прогрессивная
редукция указанных структур, наиболее выражен-
ная у позднейших форм, отражает экоморфологи-
чески выигрышное направление в эволюции ги-
гантских хищников в нише падальщиков, сполна
обеспечивавшее их потребности. Хорошим при-
мером служат крупные птицы-падальщики.

Признаками смены типа питания считаются
также отсутствие зубов и развитие клюва, влиявшие
на их биомеханику (Lautenschlager et al., 2013).

У беззубых орнитомимидов и дейнохейридов,
снабженных клювом, в сочетании с обнаружен-
ными гастролитами и кистью, утратившей спо-
собность фиксировать объекты, комплекс мор-
фологических преобразований кажется превы-
шающим минимально необходимые при смене
трофической ниши. У беззубых овирапторидов
выделяются две линии: более генерализованная,
как овирапторины (Oviraptorinae Barsbold, 1981), и
менее генерализованная, как ингениины (Ingeni-
inae Barsbold, 1981). Массивный роговой клюв,
покрывавший ростральную часть челюстных ко-
стей и способствовавший усиленному сжатию че-
люстей, известен у обеих линий. Кисть у овирап-
торинов (рис. 3а) по строению не уступает кисти
дромеозавридов с максимально развитой способно-
стью схватывать жертву (рис. 1), подтверждаемой на
полноценных примерах (Ostrom, 1969; Барсболд,
1983, 2016). У более специализированных ингени-
инов кисть (рис. 3б) совсем другая: первый палец
мог бы нести какую-то нагрузку, два наружных
пальца редуцированы, их когтевые фаланги умень-
шены, менее изогнуты, способность к схватыванию
практически отсутствует. Строение подобной кисти
могло бы предполагать развитие кожистой (пла-
вательной) перепонки. С этим согласуется удли-
нение остистых отростков хвостовых позвонков,
превращающее хвост в плавательный орган. Не
питались ли ингениины моллюсками в озерах
позднемелового времени (Мартинсон, 1982; Барс-
болд, 1983), поменяв среду обитания, но сохраняя в
видоизмененном виде образ жизни плотоядного
животного? Овирапторины с хорошо выражен-
ной хватательной кистью не меняли тип питания,
невзирая на отсутствие зубов и наличие клюва,
характерных для хищных птиц.

В условиях высокой конкуренции и давления
отбора многообразие ниш с богатыми пищевыми
растительными ресурсами открывало широкие
возможности для видообразования и могло быть
использовано новыми формами для выхода в новые
трофические зоны, еще не освоенные тероподами
ранее. Их адаптивная радиация приобретала новые
черты и направления за счет ветвей, отклоняв-
шихся от освоенных ранее привычных ниш. Среди
дромеозавридов, маневренных наземных супер-
хищников, оснащенных первоклассным воору-
жением для нападения и защиты (Ostrom, 1969;
Барсболд, 1974, 2016), появляются водно-наземная
(Cau et al., 2017) и едва ли не крылатая формы (Xu
et al., 2002), характеризующие необычно широ-
кий адаптивный потенциал группы. Теризино-
завриды и дейнохейриды в крупном размерном
классе сохраняли тероподовый облик, но стали
вегетарианцами. Орнитомимиды – одна из не-
многих ветвей тероподов, обитавших в течение
всего, наиболее длительного во всем фанерозое, ме-
лового периода (80 млн лет). Группа уже в раннем
мелу перешла к растительноядности, в позднем
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мелу еще шире освоила ее различные типы, бу-
дучи в весовой категории на два порядка легче,
чем родственные им дейнохейриды (около 7 т;
Lee et al., 2014). В развитии овирапторид большая
примитивность морфологического строения кор-
релировала с хищничеством. Смена типа питания
означала и смену поведения у изменивших пита-
ние тероподов, что, по всей вероятности, карди-
нально изменяло эволюционную судьбу видов
внутри их сообществ и экосистемы в целом. Это
не могло не влиять на эволюцию так называемых
“динозавровых фаун” в последнюю и поздней-
шую эпоху их развития, включавшую различных
рептилий, млекопитающих и многие другие орга-
низмы.

УВЕЛИЧЕНИЕ ОБЪЕМА
ГОЛОВНОГО МОЗГА

У продвинутых овирапторидов установлено
увеличение объема головного мозга в обратной
пропорции к весу тела. Это бросается в глаза при
рассмотрении объема головного мозга и веса
монгольских тарбозавров. При расчетном весе их
тела 5000 кг объем мозговой полости был менее
300 см3 (Малеев, 1965), превышая примерно на
треть объем, занятый собственно головным мозгом.
У ингении (Ingenia Barsbold, 1981), судя по сохра-
нившемуся природному нейрокраниальному от-
ливу (псевдоморфозе; рис. 4), объем мозга достигал

35–40 см3 при весе тела самое большее 25–30 кг.
Ингения, таким образом, будучи в 200 раз легче
тарбозавра по весу, в пропорции обладала не менее
чем 40-кратно более крупным головным мозгом.
Это делало ее во столько же раз “интеллектуальнее”
гигантских хищников, в определенной мере соот-
носясь с троодонтидами (Troodontidae Gilmore,
1924), имевшими более совершенные сенсорные
органы и занимавшими едва ли не высшее место
среди неавиальных (non-Avialan) тероподов, со-
ответствуя по уровню развития головного мозга со-
временным страусам (Russell, 1969; Hopson, 1977).
Возможно, больший относительный размер мозга
обеспечивал относительно мелким формам неко-
торое преимущество перед гигантами, но все же
не спасшее их от “великого вымирания” в конце
мезозоя.

ОРНИТИЗАЦИЯ ТЕРОПОДОВ

С последней трети прошлого столетия в рамках
концепции “динозавры–птицы” обсуждался ши-
рокий круг эволюционно-морфологических про-
блем в изучении динозавров. Ныне по многочис-
ленным филогенетическим схемам (рассмотрение
которых не входит в задачи данного исследования)
в линиях неавиальных тероподов дромеозавридов
сильнее всего сближают с птицами. Вместе с тем,
по степени близости к птицам монгольские ови-
рапториды рассматривались как конкуренты дро-

Рис. 3. Пальцы (I, II, III) правой кисти слева. а – более генерализованный овирапторид ситипати (Citipati Clark, Nоrell
et Barsbold, 2001); б – менее генерализованный овирапторид ингения (Ingenia Barsbold, 1981).
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меозавридов (Lu et al., 2002) или же как настоящие
птицы, вторично утратившие способность к по-
лету (Maryańska et al., 2002). У овирапторозавра
номингии (Nomingia Barsbold et al., 2000) впервые
обнаружены укороченный (почти втрое) хвосто-
вой отдел позвоночника и пигостиль (Barsbold et al.,
2000). Некогда одного этого классического при-
знака было достаточного для отнесения таксона к
птицам. Сходство сочленения нижней челюсти
овирапторида и ценагната (Caenagnathus Sternberg,
1940, сем. Caenagnathidae), вначале считавшегося
древней птицей, привело к признанию их родства
(Osmolska, 1976), заложившего основу еще одной
формирующейся линии овирапторозавров. Воз-
никнув как довольно проблематичные древние
птицы, ценагнатиды снова приближаются к ним,
но уже в составе овирапторозавров.

Второе “открытие” дромеозавридов после по-
лувека их забвения (первые два вида описаны в
1922 и 1924 гг.) было связано с получением новых
для того времени сведений (Ostrom, 1969), подго-
товивших нестандартный подход к археоптериксу
(Archaeopteryx von Meyer, 1861). Вопреки устано-

вившемуся традиционному взгляду археоптерикс
стал рассматриваться не как “первоптица”, а как
оперенный маленький хищный динозавр (Ostrom,
1975а, b). Родство динозавров и птиц отмечалось
Т.Г. Гексли еще полтора столетия назад. В насто-
ящее время дромеозавридов воспринимают как
группу, продвинутую к авиальным тероподам
(Avialae Gauthier, 1986), к которым относится и
aрхеоптерикс. Сходство этих ветвей определяется
их родством. Согласно одной из современных по-
зиций, птиц относят к тероподам, ныне живущим
динозаврам, освоившим некогда полет. Это поз-
волило им выйти в новую адаптивную зону – воз-
душное пространство. Фундаментом такого перехо-
да было строение и поведение таких тероподов, как
дромеозавриды, овирапториды и троодонтиды (Pa-
dian, 2004). Опистопубический (Barsbold, 1979; Бар-
сболд, 1983) таз у дромеозавридов и археоптерикса
(помимо других тероподных черт) рассматривал-
ся как прогрессивный признак в разных вариан-
тах анатомического строения, экоморфологии и
происхождения. Родственные связи хищных дино-
завров и птиц основываются на сравнении мор-
фологических черт, пропорций и сочленений в
посткраниальных структурах у ряда тероподов,
включая и дромеозавридов. Далеко не всегда учи-
тывают, что морфологические инновации по-
следних прослеживаются через их вероятные
древние родственные связи, восходившие к ар-
хеоптериксу (Ostrom, 1969, 1975a, b, 1976). Ранее не
замечавшееся сходство скелета у позднеюрского
археоптерикса и меловых дромеозавридов в нема-
лой мере определяется параллельной эволюцией
родственных (в разной мере) линий тероподов
(Барсболд, 1983). Заселение многочисленных ниш,
определившее эволюционный успех развития те-
роподов, подтверждается их богатым разнообра-
зием, особенно позднейших форм. Особенно за-
метны в этом плане дромеозавриды, подступавшие,
как отмечалось выше, также к освоению водного
и даже воздушного пространства. У дромеозавридов
функцией схватывания обладала не только кисть,
но и стопа с “хищническим” когтем. Обе морфо-
логические адаптации направлены на фиксацию
добычи, ее умерщвление (известное у современных
хищных птиц), а также лазание по деревьям как
важному отправному моменту в эволюции полета.
Стопа дромеозавридного типа у “почти птичьих”
(paravian) тероподов является функциональным
заимствованием (эксаптацией) в эволюции стопы
птиц, ранние формы которых первоначально вели
древесный образ жизни (Fowler, 2009; Fowler et al.,
2011). Древесный образ жизни и специфика пове-
дения тероподов, сходных с дромеозавридами,
способствовали возникновению вспархивания и
далее формированию активного машущего полета
птиц (Manning et al., 2009).

Рис. 4. Природный отлив головного мозга ингении
(Ingenia Barsbold, 1981): 1 – большие полушария пе-
реднего мозга; зачерненные округлые отверстия со-
ответствуют: 2а – основанию обонятельного тракта,
2б – правой зрительной доле; 3 – затылочный мыще-
лок; 4 – остатки костной ткани крыши черепа. (По:
Барсболд, 1983).
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МОЗАИЧНОСТЬ В ЭВОЛЮЦИИ 
ТЕРОПОДОВ

Комбинация относительно генерализованных
(примитивных для рассматриваемой группы) и
специализированных (продвинутых) признаков
представляет наиболее яркую особенность эво-
люционной морфологии тероподов на поздней-
шем этапе их эволюции. Среди них особо выделя-
ются две ветви, уже упоминавшиеся выше, – дро-
меозавриды и овирапториды. Они отличались и
от других тероподов, и, особенно, друг от друга
комплексом, по сути, противоположных черт.
Дромеозавриды и овирапториды наилучшим об-
разом демонстрируют сочетание различных при-
знаков, едва ли заметных на более ранних этапах
эволюции тероподов и никогда не достигавших
такой морфологической выраженности, как на
позднейшем этапе их эволюции. Ниже приводятся
в сжатой форме наиболее иллюстративные из
этих контрастных морфологических признаков.
Дромеозавриды обладали черепом (рис. 5а), ти-
пичным для тероподов (Barsbold, Osmolska, 1999).
Различия в деталях и пропорциях строения не
отменяют его относительную примитивность.
Череп же овирапторидов (Барсболд, 1983; Elzanowski,
1999; Osmolska et al., 2004) сильно отклоняется от
характерной для тероподов нормы и становится
крайне специализированным (рис. 5б). Посткра-
ниальный скелет у обеих ветвей, соответствуя позд-
небазальному типу, способен к модификациям.
У дромеозавридов стопа при локомоции функцио-
нально двупалая, так как второй палец стопы с уве-
личенной когтевой (“хищнической”) фалангой не
мог выполнять функцию опоры на субстрат (Ostrom,
1969; Osmolska et al., 2004). Стопа у овираптори-
дов в рамках тероподовой нормы. Таз у дромео-
завридов характеризуется опистопубической, у
овирапторидов – препубической долихоилией,
типичной для тероподов. Хвостовые позвонки у

дромеозавридов с удлиненными соединяющими
элементами преобразованы в жесткую упругую
структуру, использовавшуюся в качестве балан-
сира при крутых виражах (Ostrom, 1969) и упругой
опоры на субстрат. Это позволяло в случае необ-
ходимости освобождать задние конечности для
применения “хищнических” когтей стоп, что вы-
разительно продемонстрировано на уникальной
фоссилии “дерущиеся динозавры”. Хвостовой от-
дел у овирапторидов по сравнению с тероподами
укорачивался, составляя половину его длины, от-
мечаемой у различных форм в менее продвинутом
состоянии, а в случае формирования пигостиля
укорочение еще более увеличивалось (Barsbold et al.,
2000). Таким образом, посткраниальный скелет у
дромеозавридов отражает уникальные специали-
зации, тогда как в строении их черепа не было со-
поставимых по масштабу морфологических изме-
нений. У овирапторидов столь же уникальные спе-
циализации касались строения черепа, но в
посткраниальном скелете изменяется строение
только отмеченных выше структур. Эти две ветви
наиболее ярко демонстрируют разнообразие те-
ропод.

Морфология посткраниального скелета у дро-
меозавридов отражает уникальные специализации,
однако их модификации находятся в русле “усред-
няющей” орнитизации. В эволюционной морфо-
логии дромеозавридов и овирапторидов, ныне
таксономически не очень обширных групп, орни-
тизация представляется прогрессивной, и, воз-
можно, это основное эволюционное русло морфо-
логических преобразований формировалось под
действием стабилизирующего отбора среди позд-
нейших тероподов. При этом эволюция в направ-
лении действия отбора означала выход таксонов
на магистральные пути последнего, действовав-
шего в течение длительного периода расцвета ди-
нозавров на Земле, в экосистемах которой дро-

Рис. 5. Череп и нижняя челюсть слева: а – дромеозаврид велоцираптор (Velociraptor Osborn, 1924); б, в – овираптори-
ды: б – ситипати (Citipati Clark, Norell et Barsbold, 2001), в – конхораптор (Conchoraptor Barsbold, 1981), вид справа, без
нижней челюсти. Стрелкой указана массивная предчелюстная кость, основа рогового клюва. г – костный гребень.
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меозавриды и овирапториды занимали свое до-
стойное место.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

1. Способности кисти захватывать и удержи-
вать объекты у хищных динозавров придается
большое значение как показателю хищнического
образа жизни. Экоморфологические особенно-
сти, проявляющиеся в модификациях кисти, а
также в появлении мускульного желудка, согла-
суются с трансформацией типа питания от плото-
ядного до растительноядного. Двупалость и одно-
палость, как последовательное развитие трехпалой
тероподовой кисти, вместе с “крупнокоготностью”
представляют собой радикальные модификации,
отражавшие нелинейный характер эволюции, при-
водившей не только к смене кормовых объектов, но
и по необходимости к смене среды обитания и спо-
соба добычи пищи. Трансформация пищевого
рациона означала также и смену стратегии пове-
дения сменивших пищевые предпочтения теро-
подов, тем самым изменяя эволюционную судьбу так-
сонов внутри их сообществ и экосистемы в целом,
вызывая далеко идущие последствия в эволюции
группы.

2. Потеря зубов и развитие рогового клюва не
всегда сопровождается сменой пищевого рациона:
овирапториды с бoльшим числом примитивных
черт сохраняли способную к захвату объектов
кисть и плотоядность, тогда как у форм с мень-
шим числом примитивных черт формируется мо-
дифицированная не способная к захвату объектов
кисть, которая, вероятно, более соответствовала
условиям среды их обитания и способу добычи
пищи.

3. Овирапторидов, так же как и дромеозавридов,
сближают с птицами (или рассматривают как на-
стоящих птиц, вторично утративших способ-
ность к полету). Овирапториды – единственная
группа среди тероподов, которой характерно
прогрессивное укорочение хвостового отдела
позвоночника с развитием пигостиля – признака,
некогда считавшегося уникальной чертой птиц.
Способная к захвату стопа дромеозавридов, при-
способленная к лазанию по деревьям, действи-
тельно могла служить эксаптацией стопы птиц,
отражая их адаптацию к древесному образу жизни,
который был необходим для развития полета. Ор-
нитизация была прогрессивной тенденцией в
эволюции позднейших тероподов, вероятно, обу-
словленная действием стабилизирующего отбора
и маркировавшая выход групп на магистральные
пути их эволюции.

4. Увеличение относительного объема головного
мозга могло быть выгодным для животных мень-
ших размерных классов, предположительно из-за
большего совершенства их сенсорных органов.

5. В эволюции дромеозавридов и овирапторидов
ярко проявляется мозаичность их организации, что
выражается в сочетании относительно примитивных
и уникальных специализированных черт, кон-
трастных и нередко противоположных по сути,
демонстрируя разнообразие эволюционной мор-
фологии поздних хищных динозавров. Сходство
некоторых морфологических черт этих групп яв-
ляется результатом параллельной эволюции род-
ственных линий различной степени близости.
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On evolutionary morphology of the Cretaceous carnivore dinosaurs
(Dinosauria: Theropoda)

Rinchen Barsbold*
Institute of Paleontology and Geology, Mongolian Academy of Sciences

 210351 Ulaanbaatar, District Chingeltei-4, S. Danzan street, 3/1, pob 46/50, Mongolia
*e-mail: maspaleo@gmail.com

Carnivore dinosaurs of the latest stages of the Cretaceous are clearly differed from more ancient branches be-
cause of the high ability to the diverse structural modifications, expressing more particular and more general
aspects, both equally illustrating the main directions in their evolutionary morphology. The modified features
are, as follows: transformations of the predatory habits; increasing of the brain inversely proportional to the
body weight; a bird similarity or an ornithization, almost commonly accepted in the theropod evolution, and
a combination of the generalized and specialized characters in their skeletal structures, representing, highly
probably, a prevailed tendency in the morphology of the late theropods, often considered as the mostly bird-
like ones. The grasping ability of theropods is an actual indicator of their predatory. Ecomorphologically
modified manus, along with the presence of the gastroliths in the muscular stomach, indicates a transforma-
tion of diet preference from predatory to the herbivory. This transformation also may mean a change of thero-
pod behavioral strategy, that, in turn, changed a force balance within the communities and, thereby, in a
whole ecosystem too, preparing the remote consequences in evolution of the whole group. Oviraptorids were
the probable competitors of dromaeosaurids along the way of ornithization (if not considered as actual birds
but as animals that secondarily lost an ability to f ly). Oviraptorids with a pygostyle (formerly treated as a clas-
sical bird character) were the only theropods liable to the unusual shortening of the tail. Grasping pes of dro-
maeosaurids adapted also to climbing on trees, represents an exaptation for the bird pes, promoting to an ar-
boreal mode of life and necessary for evolution of f light. Ornithization was the progressive tendency in evo-
lution of the late theropods, maintaining a stabilizing selection and defining an exit to “the main road” of
their development. Increased brain in theropods, two orders lesser in weight by comparison with giant spec-
imens, could be an advantage of the light-weight animals having more perfect sensor organs. Dromaeosaurids
and oviraptorids demonstrated a combination of relatively more generalized and inimitably specialized fea-
tures, often contrast and even opposite, expressing a diversity of their evolutionary morphology and empha-
sizing, as a whole, the parallel evolution of the branches, distinctly, but closely related.
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