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Остатки стволовых гусеобразных Presbyornithidae доминируют среди материалов по птицам из ме-
стонахождения Цаган-Хушу в Южной Монголии (свита наран-булак; верхний палеоцен–нижний
эоцен). Ревизия материалов, ранее относимых к Presbyornis, показала, что в действительности они
принадлежат двум таксонам Presbyornithidae, а также одному или двум таксонам стволовых фламин-
гообразных (Phoenicopterimorphae). Относительно крупный пресбиорнитид морфологически схо-
ден с мелкими экземплярами Presbyornis pervetus Wetmore, 1926 из нижнего эоцена США. Еще одна
мелкая форма здесь описана как Bumbalavis anatoides gen. et sp. nov. и представляется морфологиче-
ски более продвинутой, чем Presbyornis. Таким образом, монгольские материалы не подтверждают
наличия существенного размерного диморфизма у Presbyornis. Стволовые Phoenicopterimorphae из
Цаган-Хушу предварительно отнесены к Juncitarsidae, к которым относится и голотип Presbyornis
mongoliensis Kurochkin et Dyke, 2010.
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Presbyornithidae – вымершее семейство длин-
ноногих околоводных птиц из отряда Anseri-
formes, известное преимущественно из позднего
палеоцена и раннего эоцена Северной и Южной
Америки, а также Монголии (см. Ericson, 2000;
Stidham, 2001; Mayr, 2009, 2017; Kurochkin, Dyke,
2010; Tambussi, Degrange, 2013; Stidham, Eberle,
2016; Hood et al., 2019 и ссылки в этих работах).
Филогенетическое положение пресбиорнитид
остается не до конца ясным – они могут представ-
лять либо стволовых Anseriformes (Tambussi et al.,
2019), либо относиться к кроновой радиации от-
ряда (Worthy et al., 2017). Предполагается (Зелен-
ков, 2018, 2019), что какие-то пресбиорнитиды
могли быть предками современных Anatoidea
(клада, включающая в себя, в том числе, Anati-
dae), поскольку стволовые Anatoidea (вымершее
семейство Romainvilliidae) еще демонстрируют
плезиоморфное сходство с Presbyornithidae (Mayr,
2008). В то же время, пресбиорнитиды еще не бы-
ли способны к специализированному фильтра-
ционному питанию мелкими пищевыми объекта-
ми, что характерно для современных уток, но при
этом уже имели специализированный челюстной
аппарат утиного типа (Olson, Feduccia, 1980;
Zelenkov, Stidham, 2018).

Хронология существования Presbyornithidae не
вполне ясна. Пресбиорнитиды неоднократно
определялись по крайне фрагментарным матери-
алам из верхнемеловых (кампан–маастрихтских)
отложений (Курочкин, 1988; Kurochkin, 2000;
Hope, 2002), однако семейственная и даже отряд-
ная принадлежность меловых находок предпола-
гаемых пресбиорнитид остается неподтвержден-
ной. Принадлежность Teviornis gobiensis из ма-
астрихта Монголии (Kurochkin et al., 2002) к
отряду Anseriformes была недавно подтверждена
(Зеленков, Курочкин, 2015; De Pietri et al., 2016),
однако отнесение Teviornis к семейству Presbyor-
nithidae может считаться только предваритель-
ным, ввиду существования в палеоцене–раннем
эоцене ряда стволовых гусеобразных неясного
систематического положения (Olson, 1999; Zelen-
kov, 2018; Tambussi et al., 2019). Более того, сход-
ство с гусеобразными проявляется и у других ме-
ловых птиц (напр., Iaceornis), отнесение которых
к этому отряду (и даже кроновой группе совре-
менных птиц Neornithes) остается под вопросом
(Hope, 2002; Clarke, 2004; Mayr, 2017). К концу эо-
цена пресбиорнитиды повсеместно исчезают из
палеонтологической летописи, но в Австралии
аберрантные представители этой линии (род
Wilaru) доживают до раннего миоцена (De Pietri
et al., 2016).
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Одна из репрезентативных коллекций ископа-
емых остатков пресбиорнитид известна из верх-
непалеоцен–нижнеоэоценовых отложений сви-
ты наран-булак местонахождения Цаган-Хушу в
Южной Монголии (Kurochkin, Dyke, 2010). Не-
сколько фрагментарных дистальных тарсомета-
тарсусов из Цаган-Хушу были описаны как Pres-
byornis mongoliensis Kurochkin et Dyke, 2010, в то
время как еще более 150 костей были указаны как
Presbyornis sp. (Kurochkin, Dyke, 2010; Зеленков,
Курочкин, 2015). Заметная размерная изменчи-
вость пресбиорнитид из Цаган-Хушу была объяс-
нена тем, что данные материалы, по-видимому,
представляют из себя смесь нескольких таксонов
(Kurochkin, Dyke, 2010; см. также Elzanowski,
2014). Ранее П. Эриксон (Ericson, 2000) предполо-
жил, что несколько видов пресбиорнитид могут
быть представлены среди материалов по этой
группе из нижнего эоцена США, но не исключил
и половой диморфизм как объяснение размаха
размерной изменчивости.

В этой работе приведены результаты изучения
материалов по пресбиорнитидам из местонахож-
дения Цаган-Хушу. Проведенная ревизия пока-
зала, что значительная часть выборки в действи-
тельности представляет стволовых Phoenicopteri-
morphae и, в частности, может относиться к
вымершему семейству Juncitarsidae или близким
формам. Современные Phoenicopterimorphae
(фламинго и поганки) заметно отличаются от An-
seriformes остеологически, однако стволовые ран-
неэоценовые представители обеих групп характе-
ризовались менее дивергентной морфологией
(Feduccia, 1978). Ранее уже отмечалось морфоло-
гическое сходство между семействами Juncitarsi-
dae и Presbyornithidae, которые также сосуще-
ствовали в раннем эоцене Северной Америки (Er-
icson, 1999). Кроме того, в материалах из Цаган-
Хушу обнаружен мелкий и морфологически про-
двинутый представитель пресбиорнитид.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Местонахождение Цаган-Хушу расположено в

западной части Нэмэгэтинской впадины в 6 км к
западу от родника Наран-Булак (Девяткин, 1981;
Бадамгарав, Решетов, 1985; Russel, Zhai, 1987).
Отложения свиты наран-булак представлены тре-
мя пачками, из которых пачки жигден и наран от-
носят к верхнему палеоцену (век Gashatan), а пач-
ку бумбан – к низам эоцена (Bumbanian; Бадамга-
рав, Решетов, 1985; Russel, Zhai, 1987; Missiaen,
2011; Ting et al., 2011). Богатая фауна местонахож-
дения, включающая в себя разнообразных млеко-
питающих, амфибий и рептилий, изучалась мно-
гими авторами (обзор фауны см.: Dashzeveg et al.,
1998; Lopatin, 2006; Данилов и др., 2017). Из птиц
ранее были описаны Eostrix taganica Kurochkin et
Dyke, 2011 (Strigiformes), стволовые Charadrii-

formes, Galliformes и Mirandornithes, а также ство-
ловая гусеобразная птица Naranbulagornis khun
Zelenkov, 2018 (Hwang et al., 2010; Курочкин,
Дайк, 2011; Zelenkov, 2018; Hood et al., 2019).
Остатки предполагаемых Presbyornithidae наибо-
лее многочисленны в пачке бумбан, но происхо-
дят из всех трех пачек свиты наран-булак (Ku-
rochkin, Dyke, 2010) и в данной работе анализиру-
ются вместе; различий между материалами из
пачки бумбан и немногочисленными материала-
ми из палеоценовых пачек на данный момент не
выявлено.

МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ ИДЕНТИФИКАЦИЯ 
PRESBYORNIS И JUNCITARSIDAE

Коракоид. Представители Phoenicopterimor-
phae (в том числе, вымершие Palaelodidae) надеж-
но отличаются от Anseriformes заметно более ро-
бустным коракоидом, хотя в целом его общая
морфологическая организация сохраняет общий
тип с гусеобразными. В то же время, коракоид
Juncitarsus имел плезиоморфную морфологию и
по пропорциям был сходен с таковым пресбиор-
нитид (Ericson, 1999, рис. 2). Ранее для коракои-
дов Juncitarsus и Presbyornis указывались лишь
различия в строении медиальной части processus
acrocoracoideus (в частности, facies articularis cla-
vicularis; Ericson, 1999), однако наше исследова-
ние индивидуальной изменчивости на примере
речных уток (Zelenkov, 2019) показало, что эта
часть кости очень вариабельна; таким образом,
возможность ее использования с целью различе-
ния таксонов может быть ограничена. В связи с
этим однозначная таксономическая идентифика-
ция коракоидов Presbyornis и Juncitarsidae из сви-
ты наран-булак, с учетом их фрагментарности,
затруднена.

Тем не менее, имеющиеся материалы позволя-
ют установить наличие как минимум двух морфо-
типов, соответствующих, по-видимому, трем так-
сонам. Более крупные формы представлены пол-
ными коракоидами (экз. ПИН, №№ 3104/46, 47),
которые при сходных размерах плечевой сустав-
ной части (что, по-видимому, отражает сходные
размеры головки плечевой кости) различаются
пропорциями и морфологией angulus medialis
(рис. 1, а, б). При этом общая длина коракоида,
по нашим данным (Zelenkov, 2019), – очень ста-
бильный морфологический параметр, и поэтому
представляется надежным таксономическим
признаком. Экз. ПИН, № 3104/46 имеет более
длинный стержень и заостренный angulus media-
lis, в то время как у экз. ПИН, № 3104/47 стержень
короче и angulus medialis тупой. Наблюдаемая у
этих двух экземпляров разница в наклоне extremi-
tas omalis может отчасти объясняться деформаци-
ей при реставрации экз. ПИН, № 3104/47, однако
нельзя исключить, что для экз. ПИН, № 3104/47,
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действительно, был характерен несколько более
сильный наклон extremitas omalis относительно
длинной оси кости. Еще один таксон представля-

ют мелкие экземпляры с тонким стержнем
(экз. ПИН, №№ 3104/14, 102, 487), сходные с
экз. ПИН, № 3104/46 заостренным angulus medialis.

Рис. 1. Presbyornithidae и Phoenicopterimorphae из нижнего эоцена местонахождения Цаган-Хушу (Монголия) в срав-
нении с Presbyornis sp. (нижний эоцен США): а, б – два не идентифицированных морфотипа коракоидов: а –
экз. ПИН, № 3104/46; б – экз. ПИН, № 3104/47; в, и, н, р – Bumbalavis anatoides gen. et sp. nov.: в – экз. ПИН,
№ 3104/118, правая лопатка; и – голотип ПИН, № 3104/149, проксимальный фрагмент правой плечевой кости; н, р –
экз. ПИН, № 3104/214, дистальный фрагмент левой плечевой кости; г, е, з, м, п, т, у, х–щ – Phoenicopterimorphae gen.
indet.: г – экз. ПИН, № 3104/506, правая лопатка; е – экз. ПИН, № 3104/158, правая лопатка; з – экз. ПИН,
№ 3104/586, левая лучевая кость запястья; м, п – экз. ПИН, № 3104/148, дистальный фрагмент левой плечевой кости;
т, у – экз. ПИН, № 3104/158, дистальный фрагмент левого тибиотарсуса; х, ч – экз. ПИН, № 3104/24, дистальный
фрагмент левого тарсометатарсуса; ш, щ – экз. ПИН, № 3104/607, дистальный фрагмент левого тарсометатарсуса (го-
лотип Presbyornis mongoliensis Kurochkin et Dyke, 2010); д, ж, к, л, о, с, ф, ц – Presbyornis sp.: д – экз. ПИН, № 3104/158,
левая лопатка (отражено); ж – экз. ПИН, № 3104/583, левая лучевая кость запястья; к – экз. ПИН, № 3104/55, прок-
симальный фрагмент левой плечевой кости; л, о – экз. ПИН, № 3104/603, дистальный фрагмент левой плечевой кости;
с – экз. ПИН, № 298/134 (Presbyornis cf. P. pervetus; нижний эоцен США; слепок); ф, ц – экз. ПИН, № 298/136 (Pres-
byornis cf. P. pervetus; нижний эоцен США; слепок). Обозначения: acr – acromion; am – angulus medialis; iuv – вырезка
для сухожилия m. ulnometacarpalis ventralis; pf – processus f lexorius; pt3 – плантарная поверхность trochlea metatarsi III;
ridge – гребень на латеральной поверхности акромиона; so – sulcus olecrani; ss – sulcus m. scapulotriceps; tsv – tuberculum
supracondylare ventrale; Длина масштабной линейки 0.5 см.
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Лопатка. Ранее отмечалось (Ericson, 1999), что
Presbyornis отличается от Juncitarsus дорсально
выступающим акромионом. У Phoenicopterimor-
phae дорсальный край лопатки ровный (практи-
чески не расширяется дорсально) и акромион на-
правлен краниально (рис. 1, acr). Для Juncitarsus
было характерно более плезиоморфное состоя-
ние; акромион все же был несколько отклонен
дорсально, однако, действительно, в меньшей
степени, чем у Presbyornis. Важная черта, характе-
ризующая современных гусеобразных и Presbyor-
nis, – наличие характерного латерально направ-
ленного ребра, разделяющего акромион на осно-
вание и выдающуюся дорсально часть (рис. 1,
ridge). У стволовых Phoenicopterimorphae из Бум-
бана это ребро либо неясно выражено, либо рас-
полагается на самом дорсальном крае акромиона,
в то время как у гусеобразных оно смещено вен-
трально.

Среди материалов, отнесенных ранее к Presby-
ornis, преобладают лопатки с отчетливой морфоло-
гией Anseriformes – все они, за исключением одно-
го очень мелкого экземпляра (ПИН, № 3104/118),
по размерам соответствуют P. pervetus (рис. 1, д).
Пять экз. (ПИН, №№ 3104/100, 107, 116, 158, 681)
относятся к близкому по размеру представителю
стволовых Phoenicopterimorphae (рис. 1, е). Еще
четыре экз. (ПИН, №№ 3104/73, 506, 645, 693)
представляют мелких стволовых Phoenicopteri-
morphae (рис. 1, г).

Плечевая кость (проксимальный эпифиз). Для
проксимальной части плечевой кости Presbyornis
характерно наличие углубления на ее каудальной
поверхности непосредственно дистальнее caput
humeri – таким образом, caput нависает над при-
легающей частью эпифиза (Ericson, 1999). Для
Juncitarsus характерно отсутствие подобного
углубления. По данному признаку описанный ра-
нее экз. ПИН, № 3104/55, несомненно, относит-
ся к Presbyornis; у экз. ПИН, № 3104/48 отмечен-
ные углубления не развиты, однако общей мор-
фологией он схож и также, по-видимому,
представляет Presbyornis. Отсутствие отмеченных
углублений можно отнести на счет возрастной из-
менчивости (экз. ПИН, № 3104/48 может при-
надлежать неполностью взрослой птице). В то же
время, среди неописанных материалов из пачки
Бумбан имеется фрагмент плечевой кости Presby-
ornis (экз. ПИН, № 3104/149), отличающийся
мелкими размерами и необычной формой caput
humeri – ниже он описывается в качестве нового
рода и вида пресбиорнитид (рис. 1, и).

Плечевая кость (дистальный эпифиз). Мелкие
плечевые кости стволовых Phoenicopterimorphae
отличаются от Presbyornis тремя признаками, ра-
нее отмеченными Эриксоном (Ericson, 1999), как
характеризующие Juncitarsus: высоким и дорсовен-
трально (изначально “латеромедиально”) сплюсну-

тым tuberculum supracondylare ventrale (рис. 1, tsv),
несильно выдвинутым каудально (изначально
“вентрально”) processus flexorius (рис. 1, pf), выра-
женным sulcus m. scapulotriceps (изначально оши-
бочно названным “scapulohumeralis”; рис. 1, ss).
Хорошая сохранность имеющихся материалов
позволяет установить еще ряд отличий: для пле-
чевых костей стволовых Phoenicopterimorphae ха-
рактерны дорсовентрально зауженный, более
островершинный и косо ориентированный con-
dylus dorsalis, более узкий проксимодистально
condylus ventralis и практически не выраженный
sulcus olecrani. У Presbyornis tuberculum supracon-
dylare ventrale невысокий и плоский, processus
flexorius заметно выдвинут каудально (при виде с
дистальной стороны кость выглядит расширен-
ной краниокаудально), sulcus m. scapulotriceps
практически не выражен, condylus dorsalis более
широкий и ориентирован более продольно, con-
dylus ventralis более округлый, а sulcus olecrani от-
четливо выражен (рис. 1, л–р).

По указанным выше признакам к Presbyornis
удается надежно отнести экз. ПИН, № 3104/603 –
сходный по размеру с P. pervetus и морфологиче-
ски идентичный плечевым костям Presbyornis из
раннего эоцена США. Экз. ПИН, № 3104/604
плохо сохранился, но также может принадлежать
Presbyornis. Экз. ПИН, № 3104/542, также при-
надлежавший крупной форме, скорее всего,
представляет стволовых Phoenicopterimorphae,
как и все остальные экземпляры, ранее отнесен-
ные к Presbyornis.

Среди материалов из свиты наран-булак име-
ется один дистальный фрагмент плечевой кости
(экз. ПИН, № 3104/214), сходный с Presbyornis
всеми выше отмеченными признаками (за исклю-
чением формы condylus ventralis), но отличающий-
ся заметно меньшими размерами (рис. 1, н, р).
Этот экземпляр, несомненно, представляет Pres-
byornithidae, но отличается от Presbyornis плоской
(невогнутой) поверхностью кости между condylus
dorsalis и tuberculum supracondylare ventrale.

Карпометакарпус. Ранее Эриксон (Ericson,
1999) отметил единственный морфологический
признак, отличающий карпометакарпус Juncitar-
sus от Presbyornis: отсутствие ярко выраженной
fovea carpalis cranialis у Juncitarsus (в результате че-
го краниальный край trochlea carpalis выпуклый).
На основании этого признака удается отнести к
стволовым Phoenicopterimorphae несколько прок-
симальных фрагментов карпометакарпусов, ха-
рактеризующихся средними и относительно круп-
ными размерами. Крупный экземпляр (экз. ПИН,
№ 3104/657) по размеру немного уступает карпо-
метакарпусам с выраженной fovea carpalis crania-
lis, здесь относимых к P. pervetus. Карпометакар-
пусы Juncitarsidae также отличаются от Presbyor-
nis тем, что каудальный край trochlea carpalis при
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виде с вентральной стороны у них субпараллелен
длинной оси кости (выглядит “срезанным”, в то
время как у Presbyornis он более округлый). При
виде с каудальной стороны дорсальный и вен-
тральный края trochlea carpalis сближаются ди-
стально у Presbyornis, в результате чего fovea car-
palis caudalis более узкая, чем у стволовых Phoen-
icopterimorphae, для которых характерны в общем
субпараллельные края блока при виде с каудаль-
ной стороны и, как следствие, более широкая fo-
vea carpalis caudalis.

Среди изучаемых материалов присутствует
один мелкий экземпляр (экз. ПИН, № 3104/712),
который удается отнести к Presbyornithidae на ос-
новании присутствия выраженной fovea carpalis
cranialis и суженной fovea carpalis caudalis. Этот
карпометакарпус отличается от таковых более
крупных Presbyornis низким и более проксималь-
но ориентированным processus extensorius.

Ранее не отмечалось различий в строении ди-
стальной части карпометакарпуса между Juncitar-
sus и Presbyornis. В то же время, среди обсуждаемых
материалов имеется несколько крупных экземпля-
ров, характеризующихся хорошо выраженной ям-
кой на дорсо-краниальной поверхности стержня
непосредственно вблизи дистального края кости.
Имелась ли такая ямка у Juncitarsus – не известно,
но такое же углубление есть у стволовых фламин-
гообразных Palaelodidae. Это позволяет относить
данные фрагменты к Phoenicopterimorphae – от
Palaelodidae они отличаются укороченным ди-
стальным симфизом. У карпометакарпусов, здесь
относимых к Presbyornis, данная ямка отсутствует.

Лучевая кость запястья. В целом, radiale совре-
менных Phoenicopteridae и Anatidae устроено
сходно (Mayr, 2014a), но для Phoenicopteridae и
Juncitarsus характерно наличие четко выраженно-
го желоба для m. ulnometacarpalis ventralis, фор-
мирующего явственную вырезку в вентральном
крае кости (рис. 1, iuv; Ericson, 1999; Mayr, 2014a).
У гусеобразных и Presbyornis эта вырезка выраже-
на неявно и представлена углублением с довольно
пологими краями (Ericson, 1999; Mayr, 2014a).
Еще один признак, отличающий Juncitarsus от
Presbyornis – отсутствие у Juncitarsus глубокой
ямки в центральной части каудальной поверхно-
сти кости (Ericson, 1999). Среди изученных мате-
риалов, не включенных в оригинальную публика-
цию (Kurochkin, Dyke, 2010), но предварительно
определенных авторами как Presbyornis, имеется
несколько экземпляров среднего размера, харак-
теризующихся наличием указанной вырезки
(рис. 1, iuv) и мелкой ямки – все они, несомненно,
принадлежат стволовым Phoenicopterimorphae.

Тибиотарсус. Из наранбулакской свиты из-
вестно два фрагментарных дистальных тибиотар-
суса (экз. ПИН, №№ 3104/98, 605), отнесенных к
Presbyornis (Kurochkin, Dyke, 2010). Экз. ПИН,

№ 3104/605 (рис. 1, т, у) демонстрирует типич-
ную морфологию Phoenicopteriformes и, несо-
мненно, принадлежал стволовым Phoenicopteri-
morphae. Он отличается от тибиотарсусов Presby-
ornithidae выпуклым медиальным краем стержня
на уровне pons supratendineus, слабо выдающимся
дистально condylus lateralis, узкой incisura inter-
condylaris. При виде с дистальной стороны экз.
ПИН, № 3104/605 выглядит медиолатерально уз-
ким, но при этом он удлинен кранио-кадуально
за счет сильного развития trochlea cartilaginis tibi-
otarsi – как у Phoenicopteriformes. На дистальной
поверхности кости развиты две ямки, также ха-
рактеризующие Phoenicopteriformes, но отсут-
ствующие у Presbyornis. Экз. ПИН, № 3104/98 со-
хранился плохо, но характеризуется заметно более
тонким стержнем и кранио-каудально заметно ме-
нее высоким эпифизом при виде с дистальной
стороны. В основании condylus lateralis имеется
неясная вырезка, имеющаяся у Presbyornis, но от-
сутствующая у экз. ПИН, № 3104/605. По разме-
рам и общей морфологии этот экземпляр сходен с
Presbyornis pervetus.

Тарсометатарсус. Несколько фрагментарных
дистальных тарсометатарсусов, ранее относимых
к Presbyornis, характеризуются узким стержнем, а
также заметно приближенным к длинной оси ко-
сти (т.е., смещенным латерально, за счет чего ди-
стальный эпифиз выглядит сжатым) и сдвинутым
плантарно trochlea metatarsi II. Сжатость стержня
и дистального эпифиза тарсометатарсуса уже от-
мечались ранее как характерные признаки Juncitar-
sus (Ericson, 1999). Кроме того, плантарная сочле-
новная поверхность trochlea metatarsi III у обсужда-
емых экземпляров имеет тупую проксимальную
вершину, как у Juncitarsus (Mayr, 2014b) и в отличие
от гусеобразных и Presbyornis, имеющих прокси-
мально зауженную (заостренную) плантарную
сочленовную поверхность (рис. 1, pt3). Таким об-
разом, указанные экземпляры относятся к ство-
ловым Phoenicopterimorphae.

Таксономическая принадлежность двух круп-
ных экземпляров (голотипа Presbyornis mongo-
liensis Kurochkin et Dyke, 2010, ПИН, № 3104/607
и экз. ПИН, № 3104/229) остается не до конца яс-
ной, в основном из-за плохой сохранности. Мор-
фология плантарной сочленовной поверхности
trochlea metatarsi III и степень медиолатеральной
сжатости стержня и дистального эпифиза, кото-
рые могли бы подтвердить или опровергнуть от-
несение этих фрагментов к гусеобразным, у обоих
экземпляров не ясна, поскольку кости сильно
сдавлены. В то же время, оба экземпляра отлича-
ются от более мелких представителей стволовых
Phoenicopterimorphae из свиты наран-булак дор-
сальным сдвигом trochlea metatarsi II – у
экз. ПИН, №№ 3104/229 и 607 дорсальный край
этого блока при виде с медиальной стороны рас-
полагается примерно на уровне середины trochlea
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metatarsi III, в то время как у Juncitarsidae он сдви-
нут заметно плантарнее (рис. 1, ч, ш). По этому
признаку экз. ПИН, №№ 3104/229 и 607 сходны с
Presbyornis, однако они заметно отличаются от
него тем, что trochlea metatarsi II сдвинут прокси-
мально относительно trochlea metatarsi III, в ре-
зультате чего при виде с медиальной стороны
trochlea metatarsi III сильно выдвинут дистально
(рис. 1, ц, ш). По другим известным элементам
скелета монгольские пресбиорнисы практически
неотличимы от североамериканских, поэтому ма-
ловероятно, что экз. ПИН, №№ 3104/229 и 607
представляют собой отдельный род пресбиорни-
тид. В то же время, проксимальное смещение
trochlea metatarsi II характерно для Juncitarsus
(Ericson, 1999), поэтому эти два экземпляра, веро-
ятнее всего, также представляют стволовых Phoe-
nicopterimorphae.

Заключение по остеологической вариации. При-
веденные выше данные указывают, что среди ко-
стей, первоначально отнесенных к Presbyornis
(Kurochkin, Dyke, 2010), присутствуют материалы
как минимум по четырем таксонам, из которых
два относятся к Presbyornithidae, а еще два – к
стволовым Phoenicopterimorphae (по-видимому,
представляют семейство Juncitarsidae). Крупный
монгольский пресбиорнитид по размеру соответ-
ствует некрупным экземплярам североамерикан-
ского Presbyornis pervetus и может относиться к
этому же или остеологически близкому виду. При
этом материалы по крупному монгольскому Pres-
byornis составляют значительную часть представ-
ленной коллекции, но их обилие в целом не усту-
пает среднеразмерным Juncitarsidae. Мелкий
монгольский пресбиорнитид представлен еди-
ничным костями; он заметно отличается морфо-
логически от Presbyornis и демонстрирует более
продвинутую остеологию, сближающую его с со-
временными Anseriformes. Ниже эта форма опи-
сана в качестве нового рода и вида.

Около половины всех материалов из изучен-
ной коллекции представляют стволовых Phoen-
icopterimorphae. Материалы по крупной форме,
сравнимой по размерам с некрупными P. pervetus,
немногочисленны, но к ним, по-видимому, отно-
сится голотип P. mongoliensis Kurochkin et Dyke,
2010. Более мелкая форма (несколько крупнее
мелкого монгольского пресбиорнитида) из пачки
бумбан представлена обильными материалами и
составляет значительную часть первоначальной
коллекции по “Presbyornis”. Строение тарсомета-
тарсуса указывает на таксономическую обособ-
ленность этого некрупного представителя ство-
ловых Phoenicopterimorphae.

Таким образом, отмеченная ранее (Kurochkin,
Dyke, 2010) значительная размерная изменчи-
вость, характеризующая раннепалеогеновых
монгольских пресбиорнитид, в значительной ме-

ре объясняется гетерогенностью материалов, от-
несенных к этой группе. Кости из наранбулак-
ской свиты, сопоставимые с североамерикански-
ми Presbyornis pervetus, достаточно однородны по
размерам и соответствуют мелким экземплярам
из раннего эоцена США, а еще более мелкая мон-
гольская форма, несомненно, представляет собой
отдельный таксон. Таким образом, монгольские
материалы не подтверждают высказанных ранее
предположений о возможном наличии выражен-
ного размерного диморфизма у Presbyornis (см.
Ericson, 2000). В Монголии в раннем эоцене су-
ществовал только один из видов пресбиорнитид,
известных из Северной Америки. Размерная гете-
рогенность североамериканских материалов (Eric-
son, 2000), скорее всего, объясняется их принад-
лежностью к совокупности нескольких таксонов.

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ

О Т Р Я Д ANSERIFORMES

СЕМЕЙСТВО PRESBYORNITHIDAE WETMORE, 1926

Род Bumbalavis Zelenkov, gen. nov.

Н а з в а н и е  р о д а от Bumban – нижнеэоце-
новая пачка в местонахождении Цаган-Хушу, ala
лат. – крыло (типовой вид известен по костям
передней конечности), и avis лат. – птица; ж. р.

Т и п о в о й  в и д – Bumbalavis anatoides sp. nov.

Д и а г н о з. В плечевой кости caput humeri за-
метно выступает проксимально, формируя явную
выпуклость в проксимальном профиле кости, и
расширено проксимодистально (особенно в сво-
ей вентральной части). Tuberculum dorsale корот-
кий и субтреугольный, заметно выдается относи-
тельно прилегающей части стержня. Дистальнее
tuberculum dorsale имеется выраженное округлое
углубление, не связанное с incisura capitis. Incisura
capitis глубоковыемчатая, вентральная часть caput
humeri заметно нависает над ней. Каудальный
гребень стержня (“caudal shaft ridge”, или margo
caudalis) хорошо выражен. Поверхность стержня
дорсальнее margo caudalis явственно вогнутая.
Crus dorsale fossae оканчивается вентральнее ка-
удального гребня стержня. Отпечаток m. scapulo-
humeralis cranialis удлиненный и имеет форму уз-
кого овала, он начинается от окончания crus dor-
sale fossae и маркирует дорсальный край fossa
pneumotricipitalis; сама fossa имеет вогнутую по-
верхность вентральнее отпечатка m. scapulohu-
meralis cranialis и не пневматизирована.

В и д о в о й  с о с т а в. Типовой вид.

С р а в н е н и е. Плечевая кость отличается от
таковой Presbyornis проксимодистально расши-
ренной и асимметричной при виде с каудальной
стороны caput humeri (вентральная часть значи-
тельно шире дорсальной). Также caput humeri силь-
но выступает проксимально. От рода Telmabates
проксимальная часть плечевой кости отличается
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наличием явственного углубления дистальнее tu-
berculum dorsale (отсутствует у Telmabates), а также
тем, что crus dorsale fossae не соединяется с ка-
удальным гребнем стержня (“caudal shaft ridge”),
но оканчивается вентральнее на каудальной по-
верхности кости.

В дистальном эпифизе плечевой кости крани-
альная поверхность между epicondyli dorsalis et
ventralis слабовогнутая, а в своей вентродисталь-
ной части (между condylus dorsalis и tuberculum su-
pracondylare ventrale) – практически плоская
(у Presbyornis – явственно вогнутая). Весь ди-
стальный эпифиз выглядит сжатым дорсовен-
трально по сравнению с состоянием у Presbyornis.

З а м е ч а н и я. Bumbalavis отнесен к Presbyor-
nithidae, поскольку имеет характерные для этого
семейства (см. Ericson, 2000) углубления на ка-
удальной поверхности проксимального эпифиза
плечевой кости и нависающую над ними caput
humeri при отсутствии fossa tricipitalis dorsalis; не
пневматизированную fossa pneumotricipitalis;
крупный отпечаток m. scapulohumeralis cranialis;
приподнятый треугольный tuberculum dorsale и
вогнутую каудальную поверхность crista deltopec-
toralis (дорсальнее margo caudalis стержня). Все
эти черты могут оказаться плезиоморфиями для
Presbyornithidae, поскольку они характерны и для
позднемеловых Graculavus velox (Olson, Parris,
1987).

В то же время, морфология caput humeri, кото-
рая у Bumbalavis по общей геометрии сходна с та-
ковой у современных Anatidae, указывает на отно-
сительную эволюционную продвинутость этого
рода. При этом наличие продвинутой морфоло-
гии головки плечевой кости у Telmabates (она
кранио-каудально расширенная и асимметрич-
ная при виде с каудальной стороны) может свиде-
тельствовать о возможной близости Telmabates и
Bumbalavis. Другие элементы скелета Bumbalavis
(лопатка, дистальный эпифиз плечевой кости)
также морфологически более схожи с современ-
ными Anatidae, чем таковые Presbyornis. В частно-
сти, плоская краниальная поверхность дисталь-
ного эпифиза плечевой кости сближает Bumbala-
vis с современными Anatidae и отличает от
Presbyornis. Нельзя исключить, что Bumbalavis (и,
вероятно, Telmabates) могут представлять каких-
то более прогрессивных Anseriformes, чем Presby-
ornithidae. В таком случае Presbyornithidae в тра-
диционном понимании (sensu Ericson, 2000) мо-
гут оказаться парафилетичными.

Bumbalavis anatoides Zelenkov, sp. nov.

Presbyornis sp. indet. (part.): Kurochkin, Dyke, 2010, с. 378.

Н а з в а н и е  в и д а от современного семей-
ства Anatidae.

Г о л о т и п – ПИН 3104/149, проксимальный
фрагмент левой плечевой кости; Южная Монго-
лия, Цаган-Хушу; нижний эоцен, пачка бумбан.

О п и с а н и е (рис. 1, в, и, м, п). См. диагноз рода.
Который также составляет диагноз нового вида. 

С р а в н е н и е. В роде Bumbalavis один вид.

З а м е ч а н и я. К Bumbalavis anatoides я отно-
шу остатки отчетливо более мелкого пресбиорни-
тида, чем более крупный Presbyornis sp. Остатки
Bumbalavis anatoides единичны среди собранных в
Цаган-Хушу материалов по птицам и, таким об-
разом, существенно уступают в обилии костям
Presbyornis и Phoenicopterimorphae, которые ра-
нее были описаны как Presbyornis sp. (Kurochkin,
Dyke, 2010). Помимо указанных материалов,
Bumbalavis anatoides могут принадлежать самые
мелкие экземпляры коракоидов, однако различе-
ние коракоидов Presbyornithidae и стволовых
Phoenicopterimorphae из пачки Бумбан на данный
момент затруднено (см. выше).

Лопатка (экз. ПИН, № 3104/118) морфологи-
чески сходна с таковой Presbyornis и характеризу-
ется крупным tuberculum coracoideum и умеренно
выступающим дорсально acromion. От лопаток
Presbyornis из пачки бумбан отличается несколь-
ко укороченной facies articularis humeralis. Карпо-
метакарпус (экз. ПИН, № 3104/712) отнесен к
этому виду предварительно, ввиду не очень хоро-
шей сохранности. Он имеет характерную для пре-
сбиорнитид fovea carpalis cranialis (Ericson, 1999),
но отличается от карпометакарпусов Presbyornis
невысоким processus extensorius с отчетливо более
проксимально ориентированной вершиной.

М а т е р и а л. Кроме голотипа, экз. ПИН,
№ 3104/118, неполная правая лопатка; экз. ПИН,
№ 3104/214, дистальный фрагмент левой плече-
вой кости; экз. ПИН, № 3104/712, проксималь-
ный фрагмент правого карпометакарпуса – все из
типового местонахождения.

* * *

Автор благодарен М. Флоренсу (Mark Flor-
ence) за возможность изучения материалов по
Presbyornithidae в коллекции Национального му-
зея естественной истории в Вашингтоне (США) и
А.О. Аверьянову за замечания по тексту статьи.
Работа поддержана грантом РФФИ 20-04-00975.
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A Revision of the Palaeocene–Eocene Mongolian Presbyornithidae
(Aves: Anseriformes)

N. V. Zelenkov#

Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia
#E-mail: nzelen@paleo.ru

Remains of stem anseriforms Presbyornithidae dominate among the avian materials from the Tsagaan-Khu-
shu locality in southern Mongolia (Naran-Bulak Formation; Upper Paleocene–Lower Eocene). Revision of
the materials previously attributed to Presbyornis showed that they actually belong to two taxa of Presbyorni-
thidae plus one or two taxa of stem flamingos (stem Phoenicopterimorphae). The relatively large presbyorni-
thids are morphologically similar to smaller specimens of Presbyornis pervetus Wetmore, 1926 from the Lower
Eocene of the United States. Another small form is described here as Bumbalavis anatoides gen. et sp. nov.
and appears to be morphologically more derived than Presbyornis. Thus, Mongolian materials do not confirm
the presence of significant body size dimorphism in Presbyornis. Flamingos from Tsagaan-Khushu are tenta-
tively assigned to Juncitarsidae, to which further belongs the holotype of Presbyornis mongoliensis Kurochkin
et Dyke, 2010.

Keywords: fossil birds, Central Asia, taxonomy, Eocene, Presbyornithidae



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /None
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Gray Gamma 2.2)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Off
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages false
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends false
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams true
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts false
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Remove
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile (Color Management Off)
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 290
  /ColorImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleColorImages false
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 600
  /ColorImageDepth 8
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.01667
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 290
  /GrayImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleGrayImages false
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 600
  /GrayImageDepth 8
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 2.03333
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 800
  /MonoImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleMonoImages false
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 2400
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile (None)
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000410064006f006200650020005000440046002065876863900275284e8e9ad88d2891cf76845370524d53705237300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef69069752865bc9ad854c18cea76845370524d5370523786557406300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /FRA <>
    /ITA <>
    /JPN <FEFF9ad854c18cea306a30d730ea30d730ec30b951fa529b7528002000410064006f0062006500200050004400460020658766f8306e4f5c6210306b4f7f75283057307e305930023053306e8a2d5b9a30674f5c62103055308c305f0020005000440046002030d530a130a430eb306f3001004100630072006f0062006100740020304a30883073002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee5964d3067958b304f30533068304c3067304d307e305930023053306e8a2d5b9a306b306f30d530a930f330c8306e57cb30818fbc307f304c5fc59808306730593002>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020ace0d488c9c80020c2dcd5d80020c778c1c4c5d00020ac00c7a50020c801d569d55c002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken die zijn geoptimaliseerd voor prepress-afdrukken van hoge kwaliteit. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /PTB <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /RUS ()
    /ENU <>
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /ConvertToCMYK
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /DocumentCMYK
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /DocumentCMYK
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /UseDocumentProfile
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.276 841.890]
>> setpagedevice


