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По материалам из типового местонахождения сундырского комплекса тетрапод Сундырь-1 (Рес-
публика Марий Эл, Россия) описан самый крупный среднепермский тероцефал Восточной Евро-
пы, новый представитель сем. Scylacosauridae – Julognathus crudelis gen. et sp. nov. В сундырском со-
обществе тетрапод юлогнатус занимал нишу крупнейшего хищника, образуя трофическую пару с
растительноядным тапиноцефалом.
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ВВЕДЕНИЕ

В 2010 г. был открыт новый этап в развитии фа-
уны пермских тетрапод Восточной Европы – сун-
дырский комплекс (Голубев и др., 2011). Ком-
плекс датируется началом позднесеверодвинско-
го века (раннепутятинское время) (Голубев и др.,
2015). Он является переходным между средне-
пермским диноцефаловым и позднепермским те-
риодонтовым суперкомплексами, характеризуя
заключительную стадию развития диноцефало-
вой фауны на территории Восточно-Европей-
ской платформы накануне северодвинского
(позднегваделупского) экологического кризиса
(Голубев, Сенников, 2011, 2014; Golubev, 2015; Ar-
efiev et al., 2015; Сенников, Голубев, 2017; Голу-
бев, Буланов, 2018).

Ранее были описаны представители водного и
субдоминантного блоков сундырского сообще-
ства1 (Буланов, Голубев, 2011; Куркин, 2017; Голу-
бев, Буланов, 2018; Bulanov, Golubev, 2018; Улья-

хин, 2018). Сундырское водное сообщество до-
вольно разнообразно. Его формируют
хрониозухиды Suchonica vladimiri Golubev, тем-
носпондилы Dvinosaurus aff. primus Amalitzky,
сеймуриаморфы Microphon exiguus Ivachnenko и
Leptorophа aff. talonophora (Tchudinov), энозухид-
ные антракозавры Enosuchus alveolatus Bulanov et
Golubev. Из субдоминантного блока сундырского
сообщества пока известны только галеопиды
Parasuminia ivachnenkoi Kurkin. Хрониозухиды,
двинозавры, микрофоны и галеопиды сближают
сундырскую фауну с более молодыми комплекса-
ми териодонтового суперкомплекса. На террито-
рии Восточной Европы эти группы не известны в
более древних комплексах, чем сундырский
(Сенников, Голубев, 2017). Лепторофы и энозу-
хиды, наоборот, распространены исключительно
в комплексах диноцефалового суперкомплекса
(Сенников, Голубев, 2017).

Доминантный блок сундырского сообщества
до сих пор подробно не описан. В этом блоке ни-
шу крупного фитофага, несомненно, занимали
тапиноцефалы, возможно, близкие к ишеевским
улемозавридам. Об их присутствии в сундырской
фауне свидетельствуют многочисленные находки
изолированных зубов характерной формы, неиз-
вестной более ни у одной другой группы терап-
сид, а также крупных челюстных костей с типич-
ным для тапиноцефалов постепенным уменьше-
нием размеров зубов от симфиза к углам пасти и
отсутствием морфологически выраженных клы-
ков. В отношении же хищной компоненты доми-
нантного блока сундырского сообщества долгое

1 В структуре позднепалеозойских и мезозойских сообществ
неморских тетрапод четко обособляются три блока: доми-
нантный, субдоминантный и водный (Olson, 1966; Сенни-
ков, 1995, 2006). Доминантный блок образовывали назем-
ные растительноядные четвероногие и специализирующи-
еся по ним хищники. Субдоминантный блок формировали
относительно мелкие наземные амфибии и рептилии, пи-
тавшиеся наземными беспозвоночными. Водный блок
объединял тетрапод, объектами питания которых были са-
мые разные водные организмы: растения, беспозвоночные
и позвоночные. Каждый блок являлся частью своей пище-
вой пирамиды, которая слабо пересекалась с пищевыми
пирамидами других блоков.

УДК 568.173:551.736(470)
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время не было полной определенности. Это свя-
зано с характером сохранности материала в ме-
стонахождении Сундырь-1. В этом местонахож-
дении остатки тетрапод представлены исключи-
тельно изолированными костями, зачастую
сильно поломанными и окатанными, что затруд-
няет их точную диагностику.

На первом этапе изучения местонахождения
предполагалось, что хищниками в доминантном
блоке были антеозавриды cf. Titanophoneus и сио-
донтиды cf. Syodon (Kurkin, 2010; Голубев и др.,
2011; Буланов, Голубев, 2011; Голубев, Сенников,
2011, 2014; Голубев, 2012, 2018). В таком составе
сундырское доминантное сообщество полностью
соответствовало доминантному сообществу более
древнего (позднеуржумско-раннесеверодвинско-
го) ишеевского комплекса. Позднее, по мере по-
ступления нового материала, присутствие хищ-
ных диноцефалов в сундырском комплексе не
подтвердилось, и было выдвинуто предположе-
ние, что трофическую пару растительноядному
тапиноцефалу в этой фауне составляли горгоно-
пии (Голубев и др., 2015; Golubev, 2015; Сенни-
ков, Голубев, 2017; Suchkova, 2017). Основано оно
было на том, что некоторые зубы, а также покров-
ные кости нижней челюсти и предглазничной ча-
сти черепа хищных терапсид, обнаруженные в
местонахождении Сундырь-1, отличались харак-
терной для горгонопий морфологией (Сучкова,
2017а–г, 2018). Новые материалы, собранные в
результате раскопок этого местонахождения в
2016–2018 гг., заставили пересмотреть и эти пред-
ставления. В частности, были найдены крупные
parietalia (экз. № 5388/421), узкие и сросшиеся по
сагиттальному шву, что типично для тероцефалов
и цинодонтов, но никогда не наблюдается у гор-
гонопий. Также было найдено pterygoideum
(экз. № 5388/270), передне-верхний край которо-
го не имеет следов контакта с ectopterygoideum,
что указывает на наличие подглазничных окон,
присутствующих только у тероцефалов.

Таким образом, в сундырской коллекции были
обнаружены остатки крупных тероцефалов. Учи-
тывая новые данные, мы критически пересмотре-
ли всю коллекцию сундырских хищных терапсид.
В результате оказалось, что остатки, которые ра-
нее определялись как принадлежащие горгоно-
пиям, характеризуются признаками либо типич-
ными только для тероцефалов, либо характерны-
ми как для горгонопий, так и для примитивных
тероцефалов. В частности, в коллекции хорошо
представлены зубные кости и имеется одна пла-
стинчатая кость. Spleniale (экз. № 5388/127) най-
дено в непосредственной близости от dentale (экз.
№ 5388/126), имеет подходящие ему размеры и
отличается от аналогичных костей горгонопий
плоской формой без медиального выступа в сим-
физной части. На всех обнаруженных зубных ко-
стях сундырских териодонтов, если это позволяет
сохранность образцов, прослеживаются морфо-

логические признаки, характерные для прими-
тивных тероцефалов (van den Heever, 1987, 1994;
Татаринов, 2008; Abdala et al., 2008): слабая выра-
женность симфизных поверхностей (рыхлый
симфиз) и отсутствие за ними типичного для гор-
гонопий вдавления для вмещения передней части
spleniale; покатый, вытянутый, отнесенный дале-
ко назад подбородочный выступ; три нижнече-
люстных резца (у горгонопий четыре); углообраз-
ный изгиб задне-нижнего края зубной кости; ве-
нечный отросток с широким терминальным
краем, характерным для тероцефалов, но не для
горгонопий.

Таким образом, было установлено, что доми-
нирующими хищниками в сундырском комплек-
се были не горгонопии, а тероцефалы, по ряду
особенностей морфологии черепа напоминаю-
щие горгонопий. Это морфологическое сходство
с горгонопиями является отличительной особен-
ностью многих среднепермских тероцефалов. Их
называют базальными, или ранними тероцефала-
ми (van den Heever, 1987, 1994). По Ю. ван ден Хи-
веру, эта группа обособляется от прочих тероце-
фалов наличием таких признаков, как зазубрен-
ные челюстные зубы, заднелобные кости, три
нижних резца, узкие несрастающиеся сошники,
обычно крупные размеры и клыки (van den Heev-
er, 1987, 1994). Группа считается примитивной, и
в составе двух семейств – короткомордых Lycos-
uchidae и длинномордых Scylacosauridae – проти-
вопоставляется прогрессивным Eutherocephalia
(van den Heever, 1994; Abdala et al., 2008, 2014).

На территории России ранние тероцефалы
долгое время были практически неизвестны
(Ivakhnenko, 2011). В сборах из медистых песчани-
ков остатки тероцефалов определены лишь пред-
положительно по единичным находкам костей
посткраниального скелета (Ефремов, 1954,
с. 325–326). В ишеевском комплексе по немного-
численным фрагментарным остаткам описан те-
роцефал Porosteognathus efremovi Vjuschkov
(Вьюшков, 1952), который по наличию зазубрен-
ности на кантах челюстных зубов должен быть от-
несен к ранним тероцефалам. Еще более фраг-
ментарны находки тероцефалов в местонахожде-
нии Малая Кинель (Оренбургская обл.). Здесь
обнаружены плечевая кость (экз. ПИН, № 272/10)
и клык (экз. ПИН, № 272/5), который мог при-
надлежать как раннему тероцефалу, так и горго-
нопии. Не исключено, что эти остатки принадле-
жат поростеогнату, поскольку фауна Малой Ки-
нели соответствует ишеевскому комплексу
(Вьюшков, 1955). Второй несомненный ранний
тероцефал с территории Восточной Европы –
Gorynychus masyutinae Kammerer et Masyutin –
был описан по материалам из местонахождения
Котельнич (Кировская обл.) (Kammerer, Masyu-
tin, 2018).

Обнаруженные в местонахождении Сундырь-1
ранние тероцефалы представлены не менее чем
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двумя формами. Ниже приведено описание од-
ной из них. Эта форма представлена в коллекции
большим количеством ископаемых остатков. Она
отличается более крупными размерами и удли-
ненной предглазничной частью черепа, что поз-
воляет отнести ее к семейству Scylacosauridae.

МАТЕРИАЛ

Материал происходит из местонахождения
Сундырь-1, расположенного на правом берегу
р. Волга (южный берег Чебоксарского водохра-
нилища) непосредственно ниже устья р. Сун-
дырь, в 2.5 км северо-западнее д. Токари и в 1.6 км
восток-северо-восточнее с. Юльялы, в Горнома-
рийском р-не Республики Марий Эл (рис. 1).
Описание разреза и местонахождения приведено
в работах В.К. Голубева (Голубев и др., 2015; Го-
лубев, Буланов, 2018). Стратиграфическое поло-
жение костеносных слоев – средняя пермь, ниж-
няя часть верхнесеверодвинского подъяруса
(=кептенский ярус), нижний подгоризонт путя-
тинского горизонта. Изученная коллекция иско-
паемых остатков хранится в Палеонтологическом
ин-те им. А.А. Борисяка РАН (Москва), № 5388.

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ

О Т Р Я Д  THEROCEPHALIA
СЕМЕЙСТВО SCYLACOSAURIDAE BROOM, 1903

Род Julognathus Sutschkova et Golubev, gen. nov.

Н а з в а н и е  р о д а от Юл – марийское назва-
ние р. Волга и gnathos греч. – челюсть.

Т и п о в о й  в и д – Julognathus crudelis sp. nov.

Д и а г н о з. Крупный тероцефал, зубная фор-
мула I 5/3 C 1/1 Pc 6-7/7-9.

В и д о в о й  с о с т а в. Типовой вид.
С р а в н е н и е. От Porosteognathus отличается

меньшим количеством зубов на praemaxillare (5) и
maxillare (6–7) и более крупными размерами. От
Alopecodon, Glanosuchus, Ictidosaurus, Pardosu-
chus, Pristerognathus и Scylacosaurus отличается
меньшим количеством верхних резцов. От Alope-
codon, Ictidosaurus, Pardosuchus и Scylacosaurus
отличается отсутствием предклыковых зубов на
maxillare.

Julognathus crudelis Sutschkova et Golubev, sp. nov.

Табл. X, XI (см. вклейку)

Burnetioidea fam. indet.: Голубев и др., 2015, с. 50; Сучко-
ва, 2017г, с. 211; 2018, с. 231.

Gorgonopia fam. nov.: Сучкова, 2017а, с. 32; 2017б, с. 67;
Suchkova, 2017, с. 193.

Н а з в а н и е  в и д а crudelis лат. – жестокий,
безжалостный.

Г о л о т и п – ПИН, № 5388/51, левое dentale;
Республика Марий Эл, Горномарийский р-н, ме-
стонахождение Сундырь-1; средняя пермь, верх-
несеверодвинский подъярус, нижнепутятинский
подгоризонт.

О п и с а н и е (рис. 2, 3). Крупный тероцефал с
длиной черепа до 43 см.

Зубная кость достаточно массивная, наимень-
шую высоту имеет сразу позади зубного ряда, пе-
ред началом подъема к венечному отростку. Вен-
тральный край кости после симфиза формирует
площадку подбородочного выступа, слабо рас-
ширенную и покрытую мелко-пористой скульп-

Рис. 1. Географическое положение местонахождения сундырской фауны тетрапод Сундырь-1 (1).
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турой. Подбородочный выступ по длине кости
достигает уровня пятого-шестого заклыковых зу-
бов. Он хорошо выражен на всех экземплярах,
кроме самого маленького (экз. № 5388/124). За
подбородочным выступом нижний край кости
несколько вогнут вверх. Задне-нижний край den-
tale углообразно изогнут. В вершине угла этого
изгиба развита латерально расширенная пяткооб-
разная площадка, покрытая четкими продольны-
ми желобками. Площадка ориентирована под уг-
лом около 20° к продольной оси кости, по строе-
нию очень похожа на площадку подбородочного
выступа. Резцово-клыковая область зубной ко-
сти приподнята над рядом заклыковых зубов. За
ней наискосок к подбородочному выступу по ла-
биальной поверхности кости следует заметное
вдавление – место прилегания верхнечелюстно-
го клыка. Симфиз вытянутый, имеет субтре-
угольную форму, образован слабо выраженными
контактными гребешками. Заклыковый зубной
ряд отделен от лингвальной стороны кости про-
дольной бороздой. По лингвальной стороне
вплоть до симфизной поверхности (symphysis in-
termandibularis) проходит желоб sulcus mylohyoi-
deus. Под началом подъема к венечному отростку
он отдает ответвление в толщу кости. Венечный от-
росток крупный, поднимается под углом 30° в ниж-
ней части и 35° в верхней (экз. №№ 5388/126, 328).
Венечный отросток на конце широкий, что ти-
пично для тероцефалов, его верхний край скруг-
лен, а нижний вытянут и образует небольшой
угол. Латеральная поверхность кости несет
скульптуру в районе резцово-клыковой области.
Она представлена мелкими отверстиями с отходя-
щими от них короткими желобками. Далее кость
практически гладкая, с редкими отверстиями для
сосудов. Сзади под венечным отростком поверх-
ность слабо прогибается, образуя небольшие вали-
ки по вентральному и дорсальному краям.

Рис. 2. Julognathus crudelis gen. et sp. nov., череп сбоку. Реконструкция по голотипу ПИН, № 5388/51 и экз. ПИН,
№№ 5388/58, 63, 90, 126, 316, 339, 421, 422. Длина масштабной линейки 2 см.

Рис. 3. Julognathus crudelis gen. et sp. nov., череп свер-
ху. Реконструкция по экз. ПИН, №№ 5388/58, 63, 90,
316, 339, 421, 422. Длина масштабной линейки 2 см.
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Зубной ряд включает три резца, клык и семь-
девять заклыковых зубов. Почти на всех экзем-
плярах зубы отсутствуют: выпали в результате по-
смертной мацерации или обломаны. Первые две
резцовые альвеолы ориентированы несколько
наклонно вперед и расположены очень тесно, на
экземплярах с повреждением этой области стенка
между ними часто разрушается. Длина резцовой
области приблизительно равна диаметру клыко-
вой альвеолы. Клыковая альвеола крупная, оваль-
ная. На экз. № 5388/125 впереди от обломанного
корня действующего клыка видны остатки ма-
ленького сменного зуба. На экз. № 5388/310 клык
отсутствует, альвеола неравномерно заросла
костной тканью.

Заклыковые зубы тесно расположены. У са-
мых мелких экземпляров (№№ 5388/124, 51, 310)
заклыковый зубной ряд отделяется от клыка
диастемой. У всех остальных, более крупных эк-
земпляров диастема отсутствует, и начало ряда
заходит на подъем к резцово-клыковой области.
Размеры заклыковых зубов часто неодинаковы:
на экз. № 5388/51 и № 5388/125 альвеола первого
зуба ряда заметно меньше остальных в диаметре,
на экз. № 5388/124 и № 5388/126 уменьшены пер-
вый и последний зубы в ряду (Сучкова, 2017б).
Судя по сохранившимся заклыковым зубам на го-
лотипе, они имели овальную шейку и несколько
уплощенную с боков, зауженную к вершине ко-
ронку с мелко зазубренными передним и задним
режущими кантами.

Пластинчатая кость (spleniale) прямоугольной
формы, высокая, плоская, без медиального вы-
ступа в симфизной части.

Предчелюстная кость (praemaxillare) массив-
ная, вытянутая. Вертикальные отростки (spina na-
salis) тонкие и имеют узко-треугольную форму в
сечении. Симфиз покрыт неглубокими гребеш-
ками в передней части и более резкими – в зад-
ней. Проксимальный край кости утолщен в обла-
сти fossa dentia canini inferioris. Область причлене-
ния премаксиллярного отростка челюстной
кости (processus praemaxillaris ossis maxillaris) не-
ровная, покрыта желобами и гребнями; с малоза-
метным перегибом переходит в дорсальную часть
контакта с maxillare. На дорсальной поверхности
кости в основании spina nasalis присутствует сосу-
дистое отверстие. Оно, очевидно, связано кана-
лом (canalis apicalis) с передним премаксилляр-
ным отверстием под основанием spina nasalis на
латеральной стороне. Далее назад резко выделя-
ется площадка налегания septomaxillare, располо-
женная несколько наклонно наружу и отделенная
с внутренней стороны от вогнутой околосимфиз-
ной области высоким гребнем, соответствующим
juga alveolaris incisivi. Площадка очень крупная,
скульптированная хорошо выраженными кон-
тактными гребешками. Зона контакта с сошни-

ком хорошо видна на вентральной стороне кости,
поверхность небной пластины кнаружи от нее во-
гнута, образуя подобие очень небольшого сошни-
кового отростка. Вхождение vomer продолжается
длинной контактной площадкой вперед вдоль
симфиза почти до середины длины кости. Небная
пластина короткая и широкая, слабо вырезанная
хоаной.

Вентральная поверхность предчелюстной ко-
сти несет пять очень крупных альвеол резцов.
Первая альвеола самая маленькая в диаметре,
остальные крупнее, самая большая в ряду – третья.
В глубине некоторых альвеол наблюдается двураз-
дельность, отражающая, по-видимому, смену зу-
бов (третья на экз. № 5388/58 и 4-я и 5-я на экз.
№ 5388/355). Отчетливых сосудистых отверстий
там не просматривается. У экз. № 5388/57 рядом
со стенкой третьей видной на образце альвеолы
из толщи кости выдается кончик не полностью
выросшего резца. Он несет мелкую зазубренность
на внешнем, открытом для изучения канте.

Верхнечелюстная кость (maxillare) длинная и
относительно низкая, достигает максимальной
высоты в области сумки клыка, которая несколь-
ко отклоняется назад. Отростки (processus prae-
maxillaris и pr. jugalis) вытянутые. Тело кости
уплощенное, за исключением альвеолярного зак-
лыкового ряда и очень крупной, вздутой сумки
клыка. На лицевой пластине развита скульптура,
состоящая из мелких ямок с отходящими от них
желобками и бороздок. Ямки концентрируются в
передней части лицевой пластины над клыком,
становясь более редкими по краям. В задней и
задне-верхней части кости скульптура состоит в
основном из узких частых бороздок, направлен-
ных преимущественно назад над processus jugalis
и назад и вверх к контакту с praefrontale. Бороздки
начинаются на уровне второго заклыкового зуба.
Вентральный край кости неровный: на уровне
внешней стенки сумки клыка он несколько выда-
ется вниз относительно заклыкового зубного ря-
да, а на уровне pr. praemaxillaris – вогнут в прок-
симальной части и поднят над линией заклыко-
вого зубного ряда. Особенно это заметно на экз.
№№ 5388/346 и 434. Начальная его часть с внут-
ренней стороны гладкая, образует часть ямы для
нижнечелюстного клыка (fossa dentia canini inferi-
oris), далее дистально расположены контактные
гребешки для соединения с praemaxillare. Кон-
тактная поверхность ограничена сверху отгибаю-
щимся медиально-вверх гребнем, который ло-
жится на дорсальную часть praemaxillare. Между
этим гребнем, внутренней поверхностью кости и
высокой передней стенкой сумки клыка образу-
ется полость. Передний край maxillare непосред-
ственно выше уровня контактной поверхности с
предчелюстной костью образует вырезку, хорошо
заметную даже на сильно поврежденных фраг-
ментах (экз. №№ 5388/346, 138, 434, 137). Вырезка
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формирует со стороны maxillare септомаксилляр-
ное отверстие (foramen septomaxillaris). Над ней
по латеральной поверхности кости при хорошей
сохранности видна площадка налегания лицевого
отростка septomaxillare (экз. №№ 5388/138, 346,
354, 434).

Сумка клыка крупная, вздутая и широкая даже
на самом маленьком экз. № 5388/427, при хоро-
шей сохранности в передне-заднем направлении
всегда двураздельная и вмещающая остатки
сменного клыка. Основной клык всегда располо-
жен впереди от сменного. Сумка клыка особенно
массивна в нижней половине (экз. №№ 5388/316,
434) или трети (экз. №№ 5388/346, 354), где раз-
растается и формирует широкий гребень crista
choanalis, вдающийся в хоану. На вентральной
стороне он отделен от собственно альвеолы глу-
бокой бороздой, доходящей до контакта с palati-
num. Контакт этот также заходит на crista choana-
lis. Таким образом, по ширине crista choanalis пе-
рекрывает не только клык, но и один-два
заклыковых зуба. На самом маленьком образце
гребень небольшой, занимает приблизительно
четверть высоты сумки, но все же хорошо заметен.
Медиальная поверхность сумки клыка часто не-
равномерно выпуклая, с более выпуклой передней
половиной, за которой располагался корень функ-
ционирующего клыка, и несколько уплощенной
задней, за которой располагался растущий смен-
ный клык.

Позади клыка на вентральной поверхности
maxillare располагается ряд из шести–семи зак-
лыковых зубов или альвеол. На экз. № 5388/316
первая, третья и последняя (шестая?) альвеолы
пусты, во второй и предпоследней располагаются
корни обломанных зубов. Закономерность в че-
редовании пустых и несущих зубы альвеол может
объясняться примитивной альтернативной сме-
ной зубов. На экз. № 5388/140 все зубы остались в
альвеолах, обломаны, четвертая с конца (третья с
начала?) альвеола, от которой сохранилась только
медиальная стенка, выглядит пустой. На экз.
№ 5388/346 сохранились первые три альвеолы – в
первой и второй зубы обломаны, третья пуста. На
экз. № 5388/272 сохранилась только средняя
часть зубной пластины, на которой пустые альве-
олы чередуются с сохранившимися зубами (две
альвеолы и два зуба). Эти зубы конические, не-
много уплощенные с боков к вершинкам, кото-
рые слегка загнуты назад; оба канта – передний и
задний – несут мелкую зазубренность, очень по-
хожи на заклыковые зубы на зубных костях экз.
№№ 5388/51 и 5388/126.

На заднем и задне-нижнем крае сумки клыка и
частично под crista choanalis на альвеолярном
крае кости виден контакт с palatinum в виде греб-
ней и желобков. Дорсальная поверхность альвео-
лярного края образует дно максиллярного синуса

(sinus Highmori). Он узкий на всем своем протяже-
нии, особенно в задней части. Медиальная стенка,
насколько можно судить, у него не развита. Аль-
веолярный край кости понижается в заднем на-
правлении, переходя в длинный processus jugalis.
Его задний конец располагается в 5–6 см позади
последнего заклыкового зуба (экз. №№ 5388/140,
316). С дорсальной стороны pr. jugalis имеет вид
открытого желоба. Медиально он ограничен на
высоту 3–5 мм продолжением альвеолярного
края. Приблизительно на середине его вентраль-
ная поверхность изгибается вверх гребнем, резко
сужая желоб pr. jugalis. С внешней стороны кости
вентральная часть отростка отделена от латераль-
ной глубоким желобом, который проходит назад
и переходит на вентральную, а затем на медиаль-
ную стороны кости. Хорошо заметен он на экз.
№ 5388/316, меньше – на экз. № 5388/140. На по-
следнем в этой области видны пара небольших
отверстий сосудов.

Внешняя поверхность maxillare более мелкого
и лучше сохранившегося экз. № 5388/140 несет в
передней части более заметные, чем в той же об-
ласти экз. № 5388/316, бугорки и ямки. С увеличе-
нием размеров верхнечелюстной кости скульпту-
ра поверхности становится менее выраженной, за
счет более редкого расположения ямок с желоб-
ками и бугорков. При этом скульптура заметнее
выражена на средней части лицевой пластины,
постепенно исчезая к краям кости.

Самая крупная верхнечелюстная кость (экз.
№ 5388/354) имеет в высоту 8 см, в сравнении с
экз. № 5388/316 ее реконструируемая длина могла
быть 20.9 см, что по пропорциям, приведенным,
например, на изображении Glanosuchus macrops
(van den Heever, 1994, с. 9) дает приблизительную
длину черепа в 43 см.

Теменные кости (экз. № 5388/421) крупные
(длина сохранившегося фрагмента – 7.8 см, ши-
рина до 2.4 см, высота – 3 см), узкие, сросшиеся
по сагиттальному шву. Пинеальное отверстие не-
большое, вытянутое и узкое, расположено в пе-
редней части parietalia. С вентральной стороны
оно окружено неглубоким вдавлением. Далее на-
зад кость образует шовную поверхность без обра-
зования здесь отогнутых пластин angulus parietalis.
Кости неполностью срастаются по сагиттальному
шву, а сужение после пинеального отверстия вы-
ражено очень слабо, что отличает данный вид от
ишеевского Porosteognathus efremovi (Ivakhnenko,
2011).

Помимо сохранившихся в зубных и челюст-
ных костях заклыковых зубов, в коллекции при-
сутствует множество изолированных резцов,
клыков и заклыковых зубов. Клыки варьируют по
длине коронки от 0.9 до 7.2 см, они слабоизогну-
ты на всем протяжении, каплевидные в сечении
основания, несут передний и задний канты с мел-
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кой зазубренностью на них. Передний режущий
кант немного короче заднего, а в некоторых слу-
чаях сильно сокращен (экз. № 5388/141) или от-
сутствует (экз. №№ 5388/112, 374). Резцы также
обнаруживают закономерность в длине ряда за-
зубрин на режущих кантах: с одной из сторон за-
зубренный кант более короткий или отсутствует.
Изолированные заклыковые зубы достаточно
легко определить, благодаря возможности срав-
нения с сохранившимися зубами в зубных костях
экз. № 5388/51 и № 5388/126 и челюстной кости
экз. № 5388/272. Они отличаются мелкой зазуб-
ренностью и высокими шейками (3–4 мм при вы-
соте коронки около 1 см).

М а т е р и а л. Кроме голотипа, из типового
местонахождения зубные кости (экз. ПИН,
№№ 5388/52, 53, 124–126, 310, 328, 381), пластин-
чатая кость (экз. ПИН, № 5388/127), предчелюст-
ные кости (экз. ПИН, №№ 5388/57, 58, 105, 355),
челюстные кости (экз. ПИН, №№ 5388/137, 138,
140, 167, 191, 272, 316, 346, 351, 354, 359), теменной
гребень (экз. ПИН, №№ 5388/ 421), резцы (экз.
ПИН, №№ 5388/116, 153, 264, 281, 367, 368), клы-
ки (экз. ПИН, №№ 5388/108, 110–115, 141, 293,
294, 308, 362, 365, 369, 373, 374), заклыковые зубы
(экз. ПИН, №№ 5388/174, 175, 177, 311, 376).

СИНЭКОЛОГИЯ
Описанный из местонахождения Сундырь-1

Juloghathus crudelis – самый крупный хищник в
сундырском комплексе. В структуре сундырского
сообщества тетрапод он занимал нишу домини-
рующего хищника и, вероятно, образовывал тро-
фическую пару с растительноядным тапиноцефа-
лом. Таким образом, сундырский комплекс – это
третий комплекс тетрапод Восточной Европы, в
котором хищные тероцефалы занимали ведущие
позиции в доминантном блоке. Подобная ситуа-
ция наблюдается также в котельничском и вязни-
ковском комплексах (Сенников, Голубев, 2017).
Однако в котельничском сообществе роль доми-
нирующего хищника тероцефалы делят вместе с
горгонопиями, а в вязниковском – с архозавра-
ми–протерозухидами. В сундырском доминант-
ном сообществе, кроме тероцефалов, другие хищ-
ники не известны. Как было отмечено выше,
присутствие здесь хищных диноцефалов – тита-
нозухий и горгонопий не подтвердилось. Эта осо-
бенность сундырского комплекса отличает его от
всех комплексов Восточной Европы и Южной
Африки, в которых тероцефалы никогда не были
единственными крупными хищниками.

* * *
Работа выполнена при финансовой поддержке

РФФИ (проекты №№ 17-04-01937, 17-04-00410,
17-54-10013) и программы фундаментальных на-

учных исследований Президиума РАН № 22
“Эволюция органического мира и планетарных
процессов”, а также за счет средств субсидии, вы-
деленной в рамках государственной поддержки
Казанского (Приволжского) федерального уни-
верситета в целях повышения его конкурентоспо-
собности среди ведущих мировых научно-обра-
зовательных центров (The work is performed ac-
cording to the Russian Government Program of
Competitive Growth of Kazan Federal University).
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  X
Фиг. 1–5. Примитивный тероцефал Julognathus crudelis gen. et sp. nov.: 1 – dentale, голотип ПИН, № 5388/51: 1а – из-
нутри, 1б – снаружи; 2 – клык, экз. ПИН, № 5388/141; 3 – клык, экз. ПИН, № 5388/293; 4 – клык, экз. ПИН,
№ 5388/110; 5 – dentale снаружи, экз. ПИН, № 5388/126; Республика Марий Эл, Горномарийский р-н, местонахожде-
ние Сундырь-1; средняя пермь, нижняя часть верхнесеверодвинского подъяруса, нижнепутятинский подгоризонт.
Длина масштабной линейки 1 см.
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  X I
Фиг. 1–4. Примитивный тероцефал Julognathus crudelis gen. et sp. nov.: 1 – левое maxillare, фрагмент, экз. ПИН,
№ 5388/434: 1а – снаружи, 1б – изнутри; 2 – рarietalia, экз. ПИН, № 5388/421: 2а – снизу, 2б – сверху; 3 – правое prae-
maxillare, экз. ПИН, № 5388/58: 3а – снизу, 3б – сбоку; 4 – правое maxillare снаружи, экз. ПИН, № 5388/316; Респуб-
лика Марий Эл, Горномарийский р-н, местонахождение Сундырь-1; средняя пермь, нижняя часть верхнесеверодвин-
ского подъяруса, нижнепутятинский подгоризонт.
Длина масштабной линейки 1 см.

A New Primitive Therocephalian (Therocephalia, Theromorpha)
from the Middle Permian of Eastern Europe

Yu. A. Suchkova, V. K. Golubev

The largest scylacosaurid therocephalian Julognathus crudelis gen. et sp. nov. is described based on materials
from the middle Permian locality of Sundyr-1, Republic of Mari El, Russia. In Sundyr tetrapod community,
Julognathus occupied the niche of the largest predator, forming a trophic pair with a herbivorous tapino-
cephalian.

Keywords: middle Permian, Severodvinian, therocephalians, Sundyr Assemblage, synecology, Mari El, East-
ern Europe
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