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На основании переизучения всех материалов по ранним архозаврам из раннетриасового местона-
хождения Донская Лука род и вид Scythosuchus basileus Sennikov, 1999 рассматривается как младший
синонимом Tsylmosuchus donensis Sennikov, 1990. Приведен ревизованный диагноз рода Tsylmosu-
chus, который предположительно отнесен к семейству Ctenosauriscidae. Tsylmosuchus был легко по-
строен и способен к быстрому передвижению. Постановка конечностей у него, вероятно, была уже
частично парасагиттальной.
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Среди местонахождений раннетриасовых по-
звоночных Восточно-Европейской платформы и
Приуральского краевого прогиба особое место
занимает местонахождение Донская Лука, распо-
ложенное в пределах небольшого поля нижнего
триаса на юго-восточном склоне Воронежской
антеклизы, по правому борту долины р. Дон (Ры-
ков, Очев, 1966; Сенников, 1999, 2011, 2012; Нови-
ков и др., 2001, 2002; Новиков, 2018). Вмещающие
отложения относятся к липовской свите гамского
горизонта яренского надгоризонта верхнеоле-
некского подъяруса нижнего триаса. Несмотря на
фрагментарность остатков позвоночных, фауни-
стический комплекс этого местонахождения за-
нимает первое место в раннем триасе Восточной
Европы по таксономическому разнообразию как
наземных, так и морских форм. В составе фауны
тетрапод местонахождения Донская Лука были
определены: темноспондильные амфибии Paro-
tosuchus panteleevi Otschev, Trematosaurus galae
Novikov, Yarengia sp., Melanopelta sp., Batracho-
suchoides ochevi Novikov et Shishkin, Rhytidosteidae
gen. indet., хрониозухии–быстровианиды Dromo-
tectum abditum Shishkin, Novikov et Fortuny, про-
колофоны Orenburgia enigmatica (Tchudinov et
Vjuschkov) и два новых неописанных проколофо-
на, один из которых близок к южноафриканско-
му Kitchingnathus, трилофозавры Coelodontog-
nathus ricovi Otschev, C. donensis Otschev, Vitalia
grata Ivachnenko, Doniceps lipovensis Otschev et

Rykov, эозавроптеригии Tanaisosaurus kalandadzei
Sennikov, пролацертилии–танистрофеиды Augus-
taburiania vatagini Sennikov, текодонты – рауизу-
хии Tsylmosuchus donensis Sennikov, Scythosuchus
basileus Sennikov и ктенозаврисциды Bystrowisu-
chus f lerovi Sennikov, возможно, ранние эритрозу-
хиды Garjainia sp., каннемейероидные дицино-
донты Putillosaurus sennikovi Surkov (Новиков
и др., 2001, 2002; Сенников, 2008, 2012; Новиков,
2018).

РАННИЕ АРХОЗАВРЫ 
ИЗ МЕСТОНАХОЖДЕНИЯ ДОНСКАЯ ЛУКА

Полевые исследования и раскопки на Дон-
ской Луке, проведенные И.В. Новиковым и
А.Г. Сенниковым в последние годы, дали много-
численные новые материалы, что позволяет пере-
смотреть характеристику и точнее оценить состав
таксонов ранних архозавров из этого местона-
хождения. В составе фауны тетрапод Донской Лу-
ки первоначально был описан по неполному
шейному позвонку Tsylmosuchus donensis как не-
большой рауизухид с удлиненной шеей (Сенни-
ков, 1990, 1995). Одновременно с Tsylmosuchus
donensis было выделено два других вида в составе
этого рода – Tsylmosuchus jakovlevi и T. samariensis
из раннеоленекских отложений с территории ев-
ропейской части России. Позднее, на основании
фрагментарных остатков преимущественно круп-
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ных текодонтов, из местонахождения Донская
Лука был описан Scythosuchus basileus как мас-
сивный рауизухид с короткой шеей (Сенников,
1999). Одним из диагностических признаков
S. basileus считались гипертрофированно утол-
щенные, сильно ругозистые дорсальные концы
остистых отростков шейных и переднетуловищ-
ных позвонков. Затем по новым находкам из это-
го же местонахождения был выделен новый род и
вид ктенозаврисцид Bystrowisuchus f lerovi (Сен-
ников, 2012), к которому был отнесен экз. ПИН,
№ 1043/145, неполный переднетуловищный по-
звонок с очень высоким остистым отростком из
типовой серии S. basileus.

В результате ревизии всего описанного и вновь
полученного материала по архозавроморфам из
местонахождения Донская Лука оказалось, что
образец ПИН, № 1043/144 – неполный шейный
позвонок небольшого размера, выбранный в ка-
честве голотипа Scythosuchus basileus (рис. 1, г),
по размеру и форме сходен с голотипом и шейны-
ми позвонками типовой серии Tsylmosuchus ja-
kovlevi. Расположение остистого отростка пре-
имущественно в задней части тела шейного по-
звонка и наклон остистого отростка немного
вперед у голотипа S. basileus (рис. 1, в, г) сходны с
таковыми у голотипа и шейных позвонков типо-
вой серии T. jakovlevi (рис. 1, а, б). Степень рас-
ширения, утолщения и ругозистости дорсального
конца остистого отростка голотипа S. basileus
сравнима и только несколько больше, чем у шей-
ных позвонков T. jakovlevi и T. samariensis. В то же
время, высота остистого отростка голотипа S. ba-
sileus немного меньше, чем у шейных позвонков
T. jakovlevi и T. samariensis.

Сравнение голотипа Scythosuchus basileus с го-
лотипом Tsylmosuchus donensis затрудняется от-
сутствием большей части тела позвонка у первого
и большей части невральной дуги у второго. Од-
нако насколько можно судить по сохранности,
размеры и форма тела позвонка голотипа S. ba-
sileus сходны с таковыми голотипа T. donensis.
Несколько меньшая длина тела голотипа S. basile-
us по сравнению с длиной шейных позвонков
T. donensis может объясняться его неполной со-
хранностью или более каудальным положением в
шейном отделе. Степень развития постдиапофи-
зарного гребня у голотипа S. basileus весьма сход-
на с таковой у шейных позвонков T. donensis. Ка-
жущиеся отличия голотипа S. basileus (ПИН,
№ 1043/144) от шейных позвонков T. donensis
(голотип ПИН, № 1043/42 и экз. ПИН,
№ 1043/1343) (рис. 1, д, е) – более высокий и уз-
кий спинномозговой канал, более вертикальное
расположение сочленовных фасеток пре- и пост-
зигапофизов и более длинные спинопостзигапо-
физарные пластины, соединяющие дорсальную
поверхность постзигапофизов с остистым отрост-
ком у голотипа S. basileus – могут быть отчасти

обусловлены плохой сохранностью и возможной
деформацией (сжатием с боков) этого образца, а
также очевидным повреждением и неправильной
его склейкой и реставрацией во время препари-
рования. В то же время, нельзя исключить и неко-
торую индивидуальную или сериальную измен-
чивость этих признаков у T. donensis. В последнем
случае по вышеуказанным признакам голотип
S. basileus более сходен с голотипом и шейными
позвонками типовой серии T. jakovlevi, чем
T. donensis.

Исходя из вышеизложенного, можно предпо-
ложить, что голотип Scythosuchus basileus, скорее
всего, принадлежит Tsylmosuchus donensis. Tsyl-
mosuchus donensis Sennikov, 1990 имеет приоритет
перед позднее выделенным Scythosuchus basileus
Sennikov, 1999. Поэтому Scythosuchus basileus Sen-
nikov, 1999 следует считать младшим синонимом
Tsylmosuchus donensis Sennikov, 1990.

Другие образцы из типовой серии Scythosuchus
basileus – короткие остистые отростки с гипер-
трофированно утолщенными сильно ругозисты-
ми дорсальными концами (апофизарными око-
стенениями), иногда с выступающими вбок, впе-
ред и назад краями, образующими как бы шляпку
над отростком, принадлежат, очевидно, другому
таксону текодонтов, и являются не шейными, а
переднеспинными, что стало ясно при изучении
новых материалов из Донской Луки. Эта часть ти-
повой серии S. basileus, на которой в значитель-
ной степени строился его диагноз, и ряд вновь
найденных образцов, проясняющих особенности
морфологии позвоночного столба этого до сих
пор не известного крупного представителя псев-
дозухий, заслуживают выделения в новый род и
вид в составе семейства Rauisuchidae.

Относительно систематического положения
рода Tsylmosuchus и родственных ему родов сле-
дует отметить следующее. Первоначально автор
предполагал, что это ранние грацильные рауизу-
хиды, вероятно, близкие к предкам попозаврид
(Сенников, 1990, 1995). Удлиненными шейными
позвонками Tsylmosuchus среди рауизухий напо-
минает попозавроидов (попозаврид и ктенозав-
рисцид), хотя подобная форма позвонков встре-
чается и в других семействах ранних архозавров.
Более диагностична седловидная форма под-
вздошной кости, известной у Tsylmosuchus jakov-
levi, с утолщенной и загнутой внутрь краниаль-
ной частью дорсальной пластины (очевидно, го-
мологичной краниальному отростку), как у
попозаврид и ктенозаврисцид. Однако супрааце-
табулярный гребень у Tsylmosuchus развит гораз-
до слабее, чем у представителей этих семейств,
особенно попозаврид, а краниальный отросток
дорсальной пластины подвздошной кости не вы-
ражен. Учитывая то, что с получением новых дан-
ных представления о системе рауизухий далеки от
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Рис. 1. Шейные позвонки представителей Tsylmosuchus из нижнего триаса Восточной Европы (Россия), латеральная
сторона (вид справа): а, б – Tsylmosuchus jakovlevi Sennikov, 1990: а – экз. ПИН, № 4333/4, б – голотип ПИН, № 4332/1;
в–е – T. donensis Sennikov, 1990: в – реконструкция шейного позвонка по голотипу ПИН, № 1043/42 и экз. ПИН,
№ 1043/144 (голотип Scythosuchus basileus Sennikov, 1999), г – неполный шейный позвонок, экз. ПИН, № 1043/144
(голотип S. basileus Sennikov, 1999), д – голотип ПИН, № 1043/42, шейный позвонок без остистого отростка, е –
экз. ПИН, № 1043/1343, шейный позвонок без остистого отростка.
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окончательного оформления, а имеющиеся мате-
риалы по Tsylmosuchus donensis немногочислен-
ны и фрагментарны, автор условно относит род
Tsylmosuchus к ранним, архаичным, слабо специ-
ализированным попозавроидам, вероятно, кте-
нозаврисцидам. Ревизованный диагноз рода при-
веден ниже.

ПОДОТРЯД PSEUDOSUCHIA
И Н Ф Р А О Т Р Я Д RAUISUCHIA

Н А Д С Е М Е Й С Т В О POPOSAUROIDEA 
NOPSCA, 1928

CЕМЕЙСТВО (?) CTENOSAURISCIDAE KUHN, 1964

Род Tsylmosuchus Sennikov, 1990
Thecodontosaurus: Яковлев, 1916, с. 163 (part.); Ефремов,

1940, с. 25 (part.).
Protorosauria gen. indet.: von Huene, 1940, с. 11.
Chasmatosuchus: Очев, 1979, с. 104 (part.).
Tsylmosuchus: Сенников, 1990, с. 3; 1995, с. 32; Ивахненко

и др., 1997, с. 27; Gower, Sennikov, 2000, с. 154.
Scythosuchus: Сенников, 1999, с. 45 (part.).
Т и п о в о й  в и д – Tsylmosuchus jakovlevi Sen-

nikov, 1990.
Д и а г н о з. Небольшой ктенозаврисцид с дли-

ной тела 1.5–2 м. Шейные позвонки удиненные,
платиамфицельные. Тела шейных позвонков до-
вольно высокие, имеют посередине длины не-
большой пережим. Отношение длин тел шейных
позвонков к высоте спереди 2.1–2.4, ось тела от-
клоняется от горизонтали на 10°–15°. Диапофизы
и парапофизы шейных позвонков умеренно вы-
ступают, расположены у переднего края тела.
Киль слабо выражен. Постдиапофизарный гре-
бень довольно хорошо развит. Невральная дуга
узкая. Остистые отростки средней высоты, слабо
расширяются вверху. Презигапофизы и постзига-
пофизы косо расположены. Сочленовные пло-
щадки постзигапофизов небольшие. Туловищ-
ные позвонки с умеренно удлиненными остисты-
ми отростками. Передний отросток дорсальной
лопасти подвздошной кости отсутствует, верхний
ее край утолщен, седловидно прогнут, передний
конец его расширен и загнут внутрь. Супраацета-
булярный гребень слабо развит, немного высту-
пает на небольшом участке спереди.

В и д о в о й  с о с т а в. T. jakovlevi Sennikov,
1990, T. samariensis Sennikov, 1990 и T. donensis
Sennikov, 1990, все – нижний триас, оленекский
ярус, Восточная Европа.

С р а в н е н и е. Tsylmosuchus отличается от
остальных ктенозаврисцид меньшими размера-
ми, отсутствием переднего отростка дорсальной
лопасти подвздошной кости, слабее развитым су-
праацетабулярным гребнем. От остальных ктено-
заврисцид, кроме Energosuchus, – менее высоки-
ми остистыми отростками туловищных позвон-
ков. От Bystrowisuchus – более удлиненными

шейными позвонками; от Energosuchus – менее
удлиненными шейными позвонками, меньшей
их амфицельностью, большим отклонением оси
их тела от горизонтали, большей высотой сочле-
новных поверхностей тел, менее выступающими
диапофизами шейных позвонков, расположени-
ем диапофизов на переднем краю тела, лучше вы-
раженным килем, более высоким спинномозго-
вым каналом, более узкой невральной дугой, более
косым расположением пре- и постзигапофизов,
более высокими остистыми отростками туловищ-
ных позвонков.

Tsylmosuchus donensis Sennikov, 1990

Tsylmosuchus donensis: Сенников, 1990, с. 8, рис. 1, ж, з;
1995, с. 34, рис. 11в, г; Ивахненко и др., 1997, с. 27, табл. 61,
рис. 3; Gower, Sennikov, 2000, с. 155.

Scythosuchus basileus (part.): Сенников, 1999, с. 45, рис. 1, г.
Г о л о т и п – ПИН, № 1043/42, шейный по-

звонок; Волгоградская обл., Иловлянский р-н,
местонахождение Донская Лука; нижний триас,
оленекский ярус, верхнеоленекский подъярус,
яренский надгоризонт, гамский горизонт, липов-
ская свита.

О п и с а н и е (рис. 1, в–е). Отношение длины
тел шейных позвонков к высоте спереди около
2.4, ось тела позвонка отклоняется от горизонта-
ли на 10°. Спинномозговой канал шейных по-
звонков довольно широкий и низкий. Киль на
вентральной поверхности тел шейных позвонков
в виде одного медиального гребня или несколь-
ких слабовыраженных гребней. Остистый отро-
сток шейного позвонка небольшой высоты, со-
единен с постзигапофизами средней высоты
гребнями (спинопостзигапофизальными пласти-
нами). Дорсальный конец остистого отростка
шейного позвонка умеренно расширен, с ругози-
стой поверхностью. Постдиапофизарный гребень
шейных позвонков довольно хорошо развит.
Невральная дуга шейных позвонков довольно
широкая. Пре- и постзигапофизы шейных по-
звонков полого расположены. Сочленовные пло-
щадки постзигапофизов шейных позвонков с
расширениями.

Р а з м е р ы. Мелкий текодонт с общей длиной
тела около 1.5 м. Длина тела среднешейных по-
звонков 29–32 мм, высота спереди – 12–13 мм.

С р а в н е н и е. Отличается от T. jakovlevi и
T. samariensis меньшим отклонением оси тела
шейных позвонков от горизонтали, более широ-
кой невральной дугой, менее высоким спинно-
мозговым каналом, более полого расположенны-
ми пре- и постзигапофизами, меньшей высотой
остистых отростков, более расширенным и руго-
зистым дорсальным концом остистого отростка
шейного позвонка. От T. jakovlevi – килем в виде
нескольких гребней, более обширными сочле-
новными площадками постзигапофизов.
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М а т е р и а л. Экз. ПИН, № 1043/144, непол-
ный шейный позвонок (голотип Scythosuchus ba-
sileus Sennikov, 1999); экз. ПИН, № 1043/1316,
остистый отросток эпистрофея; экз. ПИН,
№ 1043/1317, невральная дуга шейного позвонка;
экз. ПИН, № 1043/539, заглазничная кость; экз.
ПИН, № 1043/528, чешуйчатая кость; экз. ПИН,
№№ 1043/534, 535, 839, 887, 935, 1343, шейные
позвонки; экз. ПИН, №№ 1043/541–543, 635,
825, туловищные позвонки; все из типового ме-
стонахождения.

АДАПТИВНЫЕ ОСОБЕННОСТИ 
TSYLMOSUCHUS

При рассмотрении эволюции архозавроморф
весьма информативными представляются шей-
ные позвонки, демонстрирующие большую мор-
фологическую пластичность и разнообразную
специализацию, обусловленную морфофункцио-
нальными особенностями шеи и головы. В строе-
нии шейных позвонков наиболее ярко отражает-
ся характер способа питания и локомоции, то
есть, важнейшие черты экологического типа жи-
вотного и направления адаптивных преобразова-
ний в данной группе (Сенников, 1990, 1995). Наи-
более вероятно, что исходными для архозавров
являются неспециализированные, слабоудли-
ненные шейные позвонки ранних протерозухид и
эупаркериид. Гигантские робустные эритрозухи-
ды с огромной головой и, соответственно, корот-
кой шеей, первые суперхищники среди архозав-
ров, охотившиеся на самую крупную добычу сре-
ди современных им тетрапод (Сенников, 1995;
Sennikov, 1996; Maidment et al., 2020), обнаружи-
вают тенденцию к резкому укорочению шейных
позвонков.

В адаптивной радиации рауизухий намечают-
ся два типа строения, соответствующие, вероят-
но, двум основным филогенетическим линиям:
1) относительно небольшие и грацильные попо-
завроиды с длинной шеей и небольшой головой
и 2) более крупные и массивные рауизухоиды с ко-
роткой шеей и большой головой (Сенников, 1990,
1995, 2012). У первых шейные позвонки обнару-
живают тенденцию к удлинению, а у вторых – к
некоторому укорочению. У попозавроидов под-
вздошные кости и, соответственно, вертлужные
впадины слабо отклонены вбок и ориентированы
в основном латерально, а у рауизухоидов – силь-
но отклоняются вбок вплоть до вентральной ори-
ентации вертлужной впадины (типичный рауизу-
ховый тазобедренный сустав; Сенников, 1990,
1995). Близкая к парасагиттальной постановка
бедренной кости без развития медиальной голов-
ки достигается в обеих линиях развития. Однако
при этом у типичных попозавроидов терминальная
головка бедренной кости упирается в основном в
вентральную поверхность гипертрофированно вы-
ступающего супраацетабулярного гребня, а у про-

двинутых рауизухоидов – преимущественно в от-
клоненную вентрально вертлужную впадину.
Среди восточноевропейских рауизухий к грациль-
ным длинношеим формам, вероятно, ранним по-
позавроидам, относятся Tsylmosuchus, Vytsheg-
dosuchus, Dongusia и Energosuchus, а к ранним
массивным короткошеим рауизухидам, вероят-
но, принадлежат Jaikosuchus, Vjushkovisaurus и
Jushatyria (Сенников, 1990, 1995, 2012). Таким об-
разом, эти две линии развития наметились уже в
начале триаса. В то же время следует отметить,
что у ранних восточноевропейских рауизухий
различия грацильных длинношеих и массивных
короткошеих форм проявляются еще не столь
резко, как у сильно специализированных средне-
и позднетриасовых форм.

Локомоторный аппарат попозавроидов, оче-
видно, специализировался в направлении спо-
собности к более быстрой локомоции, вплоть до
двуногих позднетриасовых форм, таких, как по-
позаврид Poposaurus Mehl, 1915 (Gauthier et al.,
2011; Schachner et al., 2011) или шувозаврид Effigia
Nesbitt et Norell, 2006 (Nesbitt, Norell, 2006). Бипе-
дализм, вероятно, имевший место у попозаврид и
шувозаврид, не был характерен для псевдозухий,
в том числе, ктенозаврисцид, которые в подавля-
ющем большинстве были четвероногими. Tsyl-
mosuchus, как и другие попозавроиды, был легко
построен и, очевидно, способен к быстрому пере-
движению. Постановка конечностей у него, судя
по строению подвздошной кости, вероятно, была
уже частично парасагиттальной. Таким образом,
по строению локомоторного аппарата Tsylmosu-
chus мог быть небольшим, активным, быстро бе-
гающим хищником, способным к преследованию
добычи. Длинная шея обеспечивала цильмозуху
большую подвижность головы, что способствова-
ло более удобному схватыванию жертвы. Циль-
мозух, вероятно, охотился преимущественно на
небольших позвоночных.

Относительно короткошеие рауизухиды с
большой головой, скорее всего, были засадными
хищниками (Chatterjee, Majumdar, 1987). Это бы-
ли типично четвероногие псевдозухии, достигав-
шие в среднем и позднем триасе крупных и ги-
гантских размеров и как суперхищники занимав-
шие вершину пищевой пирамиды.

Таким образом, в составе фауны тетрапод
Донской Луки присутствуют несколько родов и
видов текодонтов – мелкий попозавроид (?ктено-
заврисцид) Tsylmosuchus donensis, крупный кте-
нозаврисцид Bystrowisuchus f lerovi и новый круп-
ный базальный архозавр (вероятно, рауизухид),
заслуживающий выделения в новый род и вид, а
также, возможно, ранний эритрозухид Garjainia sp.
Scythosuchus basileus рассматривается как млад-
ший синоним Tsylmosuchus donensis. Поскольку
ассоциация разрозненных и фрагментарных
костных остатков и выделение на основе этого
новых таксонов всегда в определенной степени
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гипотетична, вышеизложенные выводы в даль-
нейшем, особенно при получении более полных
материалов по ранним архозаврам из местона-
хождения Донская Лука и уточнения системы ра-
уизухий, могут быть скорректированы.

* * *
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On Pseudosuchians Tsylmosuchus donensis and Scythosuchus basileus
from the Early Triassic of Eastern Europe

A. G. Sennikov
Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

Based on re-study of all materials on the early archosaurs from the Early Triassic Donskaya Luka locality the
genus and species Scythosuchus basileus Sennikov, 1999 is considered as a junior synonym of Tsylmosuchus
donensis Sennikov, 1990. The revised diagnosis of the genus Tsylmosuchus, which is presumably attributed to
the family Ctenosauriscidae, is presented. Tsylmosuchus was lightly built and capable to fast locomotion. Po-
sition of its limbs was probably already partially parasagittal.
Keywords: Archosauria, Pseudosuchia, morphology, mode of life, Early Triassic, Eastern Europe
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Таблица XI
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Таблица XII
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