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Вопросы происхождения, ранней эволюции и
основных направлений развития класса Mamma-
lia обсуждаются достаточно давно. Им посвящен
ряд фундаментальных исследований (Simpson, 1928,
1929; Mesozoic mammals…, 1979; Kielan-Jaworows-
ka et al., 2004; Ромер, Парсонс, 1992). Однако за
последние 10–15 лет появились новые материа-
лы, которые значительно расширяют существую-
щие представления о географии и направлениях
эволюции этой важнейшей группы позвоночных
(Лопатин, 2013, 2018; Kemp, 2005, 2006; Averianov
et al., 2013). Возникает необходимость более глу-
бокого анализа накопленных к настоящему вре-
мени данных.

В основу работы положены материалы автора
по анатомии современных утконоса, ехидны и
целого ряда сумчатых Австралии, палеонтологи-
ческие коллекции млекопитающих Музеев Есте-
ственной Истории Сиднея, Лондона, Мюнхена,
Парижа, Токио, Пекина. Благодаря любезности и
поддержке коллег были доступны палеонтологи-
ческие и зоологические коллекции Института
экологии растений и животных РАН в Екатерин-
бурге, Зоологического института РАН в Санкт-
Петербурге, Института археологии и этнографии
РАН в Новосибирске, каф. Палеонтологии Том-
ского государственного университета. И, разуме-
ется, автор постоянно имел доступ к обширней-
шим коллекциям Палеонтологического институ-
та им. А.А. Борисяка РАН в Москве.

Происхождение млекопитающих
Возникновение Mammalia связано с выходом

позвоночных на сушу, с дальнейшей эволюцией
наземных тетрапод, с вычленением ствола синап-
сид, с длительным и сложным процессом мамма-
лизации. Бóльшая часть этих преобразований
приходится на конец палеозоя и начало мезозоя.
Однако и после обособления ствола млекопитаю-
щих происходило неуклонное совершенствова-
ние всех основных систем и органов представите-
лей класса Mammalia. Это обеспечило им ведущее
положение в сообществах Земли на протяжении
кайнозоя.

Выход позвоночных на сушу произошел в верх-
нем девоне около 360 млн лет назад. Ему предше-
ствовал выход на сушу растений и беспозвоночных,
что создавало наличие биоресурсов для плотояд-
ных амфибий. Освоение новой среды обитания
потребовало коренного преобразования основ-
ных систем жизнеобеспечения, в т.ч., локомотор-
ного аппарата. Водные позвоночные палеозоя,
как и современные, в качестве основного движи-
теля использовали хвост, а конечности служили,
прежде всего, рулями глубины. Их плоскость рас-
полагалась горизонтально, что обеспечивало оп-
тимальное выполнение данной функции. Такая
позиция конечностей у водных позвоночных от-
рабатывалась в течение 100 млн лет и прочно за-
фиксировалась в их анатомии. Однако на суше
передвигаться на таких, направленных в стороны
(латерально), конечностях было невозможно. Вы-
ползая на сушу, первые наземные позвоночные
(амфибии) лежали брюхом на грунте, а конечно-
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сти, как плавники, торчали в стороны. На стадии
рептилий они приподняли над субстратом тело,
но при этом оно было расположено между конеч-
ностями, что крайне неэффективно с точки зре-
ния расхода мышечной энергии. В дальнейшем
позвоночные, осваивая сушу, должны были пре-
одолеть наследие длительного существования в
водной среде и перевести конечности в верти-
кальное (парасагиттальное) положение. Для этого
требовались очень крупные преобразования всей
опорно-двигательной системы. Одновременно про-
исходили изменения в строении черепа, покро-
вов и других частей тела. Эти преобразования
протекали по-разному в разных филогенетиче-
ских линиях, важнейшие из которых – диапсиды
и синапсиды.

Разделение наземных позвоночных 
на диапсид и синапсид

Обе группы наземных позвоночных – диапсиды
и синапсиды – обособились в позднем палеозое
от близких форм котилозавров. Их предшествен-
ники, амфибии, имели примитивные мешкооб-
разные легкие, а их ребра не обладали подвижно-
стью, что обусловливало малую эффективность
системы нагнетания воздуха и, следовательно, га-
зового обмена. Помимо легких и кожного покро-
ва у лабиринтодонтов дополнительным органом
дыхания была ротовая полость, что тормозило
эволюцию челюстного аппарата и всего черепа.
Появление на стадии рептилий более совершен-
ных ячеистых легких и подвижных ребер сняло с
ротовой полости эту функцию, что, в свою оче-
редь, открыло пути преобразования черепа. Его
поперечный профиль становится сводчатым, а в
крыше черепа появились окна, благодаря кото-
рым жевательные мышцы m. temporalis больше не
были ограничены размерами ротовой полости и
могли беспрепятственно развиваться, прикреп-
ляясь верхними концами к наружной поверхно-
сти черепа. У диапсид появились два таких окна
и, следовательно, две скуловые дуги (апсиды), у
синапсид – одно окно и одна скуловая дуга (апси-
да) с каждой стороны черепа. В этом состоит одно
из важных, но не единственных, различий в стро-
ении черепа двух названных групп.

К диапсидам относятся текодонты, крокоди-
лы, динозавры, ящерицы, змеи и птицы. Они
имеют кинетический череп, т.е. подвижные со-
членения между отдельными его частями. Одно
из главных направлений эволюции диапсид –
формирование ажурной и подвижной структуры
черепа. Их нижняя челюсть состоит из несколь-
ких костей, унаследованных от лабиринтодонтов.
Раскрывая рот, ящерицы и змеи не только отво-
дят вниз (опускают) нижнюю челюсть, но могут
приподнимать и опускать переднюю часть верх-
ней челюсти. Высокой подвижностью обладают

нижнечелюстной сустав и симфиз между двумя
половинами нижней челюсти. Причем нижнече-
люстной сустав может изменять свое положение
относительно базикраниальной части черепа,
смещаясь латерально. Это позволяет диапсидам
заглатывать очень крупную добычу. Змеи, как из-
вестно, могут заглатывать объекты, размер кото-
рых значительно превышают диаметр их тела.

У диапсид происходит постоянная смена зубов.
Вместо выпавших или обломанных зубов вырас-
тают другие. Такая лабильная смена зубов исклю-
чает окклюзию. Поэтому у диапсид не выработал-
ся зубной аппарат разрезающего или перетираю-
щего типа.

У диапсид фактически не было мозговой ко-
робки. Полость, в которой расположен головной
мозг, была открыта спереди. Сам мозг и у древ-
них, и у современных диапсид (кроме птиц) очень
примитивен.

В стволе диапсид по-своему происходила эво-
люция локомоторного аппарата. Многие из них
перешли к бипедии, что сопровождалось редук-
цией передних конечностей, или вовсе к утрате
конечностей, как, например, произошло в эво-
люции змей.

Диапсиды, по-видимому, никогда не обладали
гомойотермией – физиологически обусловлен-
ной стабильной температурой тела (за исключе-
нием птиц). Лишь у крупных диапсид, из-за их
большой массы, инерционно сохранялась более
или менее постоянная температура тела. У всех
диапсид эритроциты имеют ядра.

К синапсидам относятся пеликозавры, терап-
сиды и млекопитающие. Большое значение для
понимания происхождения класса Mammalia име-
ют фундаментальные исследования Татаринова
(1974, 1976). Череп синапсид не обладал кинетиз-
мом. Наоборот, со временем он становился все
более монолитным. Консолидация элементов че-
репа дала возможность уже в триасе сформиро-
вать черепную коробку, что открывало в дальней-
шем возможность развития крупного головного
мозга. Число костей нижней челюсти у синапсид
неуклонно уменьшалось. В итоге из шести костей
осталась только одна – зубная, os dentale. Количе-
ство зубов и их положение в челюсти стабилизи-
ровались, и стала возможной окклюзия. Это, в
свою очередь, позволило осуществлять первич-
ную обработку пищи в ротовой полости.

В эволюции локомоторного аппарата синап-
сиды вначале уступали диапсидам. Ни в перми,
ни в триасе они не освоили передвижение на двух
конечностях, а перевести свои конечности в вер-
тикальное положение они смогли лишь на стадии
млекопитающих.

Древнейшие Synapsida, представители отряда
Pelycosauria, известны из позднего карбона (320–
298.9 млн лет). Специализированные пеликозавры
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существовали на протяжении почти всего перм-
ского периода (298.9–252.17 млн лет). Они имели
сравнительно небольшие размеры: от ящерицы
до крупного варана. Большинство пеликозавров
было плотоядными. Лишь для Caseidae допуска-
ется растительноядение. Вероятно, пеликозавры
могли регулировать в некоторых пределах тем-
пературу тела. Остистые отростки их позвонков
поднимались на значительную высоту. Между
ними была натянута кожная перепонка “парус”,
которая могла обеспечивать прогрев кровенос-
ных сосудов. Возможно, это была первая попытка
регулировать температуру тела.

В пермском периоде синапсиды первыми в ис-
тории Земли создали богатую и разнообразную
фауну наземных позвоночных. Только два регио-
на сохранили окаменевшие остатки ее представи-
телей в значительном количестве: Южная Афри-
ка и Русская платформа (бассейн верхней Волги,
Северной Двины и Башкирия). В середине перм-
ского периода от пеликозавров обособился отряд
Therapsida. В поздней перми (258–252.2 млн лет)
представители этого ствола дали очень широкую
адаптивную радиацию. Среди них были как мел-
кие, так и крупные животные, достигавшие раз-
меров тапира и даже носорога, а хищники – раз-
меров тигра. Они занимали экологические ниши
всеядов (Dinocephalia), хищников (Gorgonopsia)
и специализированных растительноядов (Ano-
modontia). Однако к концу перми значительная
их часть вымерла, лишь Kannemeyeridae, крупные
растительнояды, дожили до среднего триаса.
Кроме того, представители Therocephalia и Cyno-
dontia успешно пережили позднюю пермь, a Cy-
nodontia дали и заметное увеличение разнообра-
зия в середине триаса. В целом, это были плото-
ядные животные мелких и средних размеров.
Среди них были как специализированные хищ-
ники (Procynosuchidae, Cynognatidae и др.), так и
неспециализированные растительнояды (Bieno-
theriidae, Tritylodontidae и др.). Их отличали срав-
нительно низкий уровень пищевой специализа-
ции и несовершенство локомоторного аппарата.
Однако общий уровень эволюционной продви-
нутости у них был достаточно высок. Это выража-
лось в образовании костного нëба, очень боль-
шом размере височных окон (и, соответственно,
височной мускулатуры), формировании окклю-
зии зубного аппарата, усложнении самих зубов,
увеличении размеров зубной кости и неуклонной
редукции постдентальных костей нижней челю-
сти. Позвоночный столб и скелет конечностей
также обладали рядом продвинутых черт. Именно
от плотоядных, неспециализированных мелких
триасовых териодонтов, возможно Cynognatidae,
обособились древнейшие млекопитающие. Однако
ни одна из известных на сегодня групп териодон-
тов не может рассматриваться непосредственным
предком млекопитающих. Это связано с тем, что

териодонты представлены в палеонтологической
летописи специализированными формами, а
первые млекопитающие позднего триаса очень
примитивны по своей морфологии. Татаринов
(1976) вслед за Т. Гексли допускал обособление
млекопитающих непосредственно от позвоноч-
ных амфибиального уровня организации.

К началу юры диапсиды вытеснили синапсид,
в основном благодаря освоению двуногой локо-
моции. В наземных сообществах хищные дино-
завры полностью заменили хищных синапсид.
Некоторые растительноядные синапсиды пере-
жили свое время и сосуществовали с динозавра-
ми, но в целом биота синапсид была почти нацело
стерта сообществом диапсид, господство которых
продолжалось с начала юры до конца мела (185–
65 млн лет). В конце мелового периода началось
вымирание представителей динозавровой фауны.
Однако многие диапсиды (крокодилы, ящерицы,
змеи) успешно освоили биоты кайнозоя и суще-
ствуют и теперь, а птицы делят с млекопитающи-
ми господствующее положение среди животных
суши.

В кайнозое начался новый расцвет синапсид
(млекопитающих), но уже на принципиально дру-
гом уровне организации. Этому расцвету предше-
ствовал длительный и сложный процесс морфо-
логических и физиологических преобразований.
Он растянулся приблизительно на 130 млн лет от
позднего триаса до конца мела. Процесс приобре-
тения признаков млекопитающих (маммализа-
ция) протекал параллельно в нескольких эволю-
ционных линиях поздних териодонтов, что поро-
дило разнообразие мезозойских млекопитающих,
большинство из которых вымерло к началу кай-
нозоя. Можно выделить общие тенденции и на-
правления морфогенеза, характерные для всех
представителей класса Mammalia.

Процесс маммализации охватывал глубокие
преобразования морфологии и физиологии позд-
них териодонтов. Главные из них приведены
ниже.

Перестройка общей организации строения тела

– Одними из важных преобразований на пути
маммализации были: удлинение шейного отдела
и увеличение подвижности образующих его по-
звонков; усложнение строения двух первых по-
звонков: атланта и эпистрофея; появление двух
затылочных мыщелков. Это привело к значитель-
ному увеличению подвижности головы относи-
тельно туловища, что сделало более эффективной
работу челюстного аппарата при захвате добычи.
Главным следствием этой подвижности явилось
увеличение количества и улучшение качества ин-
формации, которую получают анализаторы: зри-
тельный, слуховой, обонятельный, тактильный.
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В свою очередь, увеличение объема поступающей
информации – необходимое условие развития
центральной нервной системы.

– Подвижность переднего отдела позвоночни-
ка обеспечивалась и редукцией шейных ребер,
которые присутствуют у всех рептилий и еще со-
храняются у терапсид, но отсутствуют уже у первых
млекопитающих. При этом редуцируется бóль-
шая часть тела каждого шейного ребра, а прокси-
мальные их концы сохраняются, прирастая двумя
своими головками к телу позвонка. Эти измене-
ния приводят к образованию гемального канала,
через который проходит позвоночная артерия,
снабжающая кровью головной отдел. Формиро-
вание канала обеспечивает бесперебойное снаб-
жение головы кровью, которое не зависит от из-
гибов шеи.

Редукция ребер произошла и в поясничном от-
деле. Это снимало запреты на увеличение в случае
необходимости размеров брюшной полости, что
открывало путь к освоению совершенного расти-
тельноядения, а впоследствии и к живорождению.

– В процессе маммализации происходит уве-
личение крестцового отдела позвоночника, уси-
ливается связь между крестцовыми позвонками и
костями таза, что повышает эффективность рабо-
ты задних конечностей.

– У млекопитающих нарастает дорсостабиль-
ность грудного и поясничного отделов позвоноч-
ника, особенно в эволюционных стволах ко-
пытных. В противоположность рептилиям резко
снижается латеральная подвижность грудных и
поясничных позвонков.

– Изменяется роль хвостового отдела позво-
ночника. У рыб и амфибий хвост выполнял,
прежде всего, роль движителя, у некоторых групп
рептилий, например ихтиозавров, – роль балан-
сира, органа защиты или движителя. У млекопи-
тающих хвост становится органом терморегуля-
ции. Показано, например, что хвост русской
выхухоли выполняет функции “теплового окна”,
которое может менять температуру более чем на
30°C в зависимости от условий охлаждения или
перегрева животного (Еськова и др., 2022). Вто-
рично у некоторых млекопитающих хвост может
выполнять функции движителя, парашюта, балан-
сира, органа опоры, захвата, коммуникации и др.

– Важным этапом маммализации является из-
менение положения конечностей от латерального
к парасагиттальному. Только при вертикальной
постановке конечностей возможна оптимизация
их работы при передвижении на суше. Однако
это требует перестройки всей структуры скелета.
В передней и задней конечностях постепенно
формируется шейка плечевой и бедренной ко-
стей, что позволяет расположить эти кости под
углом к плоскости сустава. Меняют положение
стопы передней и задней конечностей, они разво-

рачиваются вперед. Изменяют положение локте-
вой и коленный суставы. При этом коленный су-
став смещается медиально и вперед, что сохраня-
ет положение большой и малой берцовых костей
по отношению к костям стопы. Большая берцо-
вая кость располагается медиальнее, малая бер-
цовая кость латеральнее костей стопы и коленно-
го сустава. Более сложные преобразования про-
исходят в локтевом суставе, который смещается
медиально и назад. При этом дистальный конец
локтевой кости, связанный со стопой, занимает
латеральную позицию по отношению к костям
стопы, а проксимальный конец занимает меди-
альную позицию по отношению к локтевому су-
ставу. В свою очередь, нижний конец радиуса
оказывается медиальнее по отношению к костям
передней стопы, а верхний конец – латеральнее
по отношению к локтевому суставу плечевой ко-
сти. Происходит перекрещивание костей пред-
плечья. Это был трудный и длительный процесс
морфогенеза, который затянулся до конца мело-
вого периода. Однако столь сложное преобразо-
вание открывало в будущем возможность прона-
ции и супинации предплечья, что резко увеличи-
вало функциональные возможности передних
конечностей. В итоге именно это существенно
повысило эффективность охотничьих адаптаций
хищников и заложило основы орудийной дея-
тельности гоминид.

Латеральная постановка конечностей еще со-
хранялась у большинства млекопитающих мезо-
зоя. Она описана для триконодонтида Jeholodens
из нижнего мела Китая, симметродонта Zhanghe-
otherium из отложений первой половины нижнего
мела Китая, для мультитуберкулят мела Монго-
лии (Hu et al., 1997; Qiang et al., 1999; Kielan-Jawor-
owska, Gambaryan, 1994).

Перестройка черепа и челюстного аппарата

– Одна из модернизаций черепа была выраже-
на в увеличении височного окна, что сделало воз-
можным увеличение височной мускулатуры. Ес-
ли у пеликозавров ранней перми височное окно
было меньше размеров глазницы, то у триасовых
терапсид оно значительно превышает размер
глазницы. В позднем триасе этот процесс завер-
шается полным слиянием глазницы и височного
окна. И такое строение височной области сохра-
няется у всех мезозойских млекопитающих.
Лишь в кайнозое, по мере развития m. masseter
(жевательной мышцы), вторично возникает за-
глазничная перемычка для укрепления скуловой
дуги, т.к. именно к ней крепится этот мускул.
У приматов за счет разрастания заглазничной пе-
регородки полость глазницы частично, а у го-
минид полностью, изолирована от жевательной
мускулатуры, что очень важно для независимой
работы глазных мышц.
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– Другая крупная перестройка черепа – фор-
мирование костного нëба. Уже на стадии поздних
териодонтов происходит разрастание верхнече-
люстных и нëбных костей. Постепенно медиаль-
ные края этих костей соединяются друг с другом
и образуют костное нëбо. Благодаря этому разъ-
единяются ротовая полость и дыхательный тракт,
что снимает запреты на одновременное дыхание
и питание животного. Возникает возможность
жевания, т.е. лучшей обработки пищевого комка.
Это, в свою очередь, обусловливает более эффек-
тивное усвоение питательных веществ и, следова-
тельно, повышение уровня обмена, необходимо-
го для поддержания постоянной температуры
тела. Кроме того, выполнение любых функций
челюстным аппаратом не блокирует процесс ды-
хания.

– Модернизация затрагивает и нижнюю че-
люсть, которая претерпевает существенные пре-
образования (Simpson, 1928, 1929, 1938; Kermack,
Mussett, 1958; Novacek, 1986; Parrington, 1979; Al-
lin, Hopson, 1992). Начинаются они с разрастания
зубной кости, которая неуклонно увеличивается
в размерах от пермских пеликозавров к поздне-
триасовым териодонтам. Если у пеликозавров
зубная кость (os dentale) занимала лишь перед-
нюю часть нижней челюсти, то у поздних терио-
донтов она занимает все пространство от симфи-
за до нижнечелюстного сустава и составляет ос-
новную массу челюсти. Увеличение размеров
зубной кости сопровождается редукцией осталь-
ных (постдентальных) костей. Они уменьшаются
в размерах, и большинство из них постепенно ис-
чезает. Дольше других сохраняются сочленован-
ная (os articulare) и угловая (os angulare) кости.
Первая из них, os articulare, у териодонтов образу-
ет нижнечелюстной сустав, упираясь в квадрат-
ную кость черепа (os quadratum). Вторая, os angu-
lare, – имеет форму дуги и поддерживает барабан-
ную перепонку. В позднем триасе зубная кость,
разрастаясь назад, упирается в чешуйчатую кость
черепа (os squamosum). При этом у первых млеко-
питающих возникает двойное сочленение нижней
челюсти с черепом: articulare–quadratum (репти-
лийное) и dentale–squamosum (маммальное), ко-
торое сохранялось на протяжении нескольких
миллионов лет. В дальнейшем, в течение юры
усиливается контакт dentale–squamosum, а сустав
articulare–quadratum теряет свое значение. Его
кости уменьшаются, смещаются в процессе эво-
люции от нижней челюсти к основанию черепа и
выполняют функцию звукопередаточного меха-
низма от барабанной перепонки, которая натяну-
та на кольце угловой кости, к стремечку. Послед-
нее упирается в овальное окно каменистой кости
(os petrosum) и передает звуковые колебания в по-
лость, где расположены вестибулярный аппарат и
улитка, т.е. собственно слуховой сенсор. Таким
образом, в процессе маммализации угловая кость

рептилий преобразуется в тимпанальную (os. tym-
panicum) кость млекопитающих и несет барабан-
ную перепонку, сочленованная кость териодонтов
и первых млекопитающих становится молоточ-
ком (malleus), ручка которого примыкает к бара-
банной перепонке, а проксимальная часть при-
членяется к quadratum, сама квадратная кость
становится наковальней (incus). Так формирует-
ся звукопередаточный механизм в полости сред-
него уха современных млекопитающих. Третий
элемент этого механизма – стремечко (stapes) –
первичен и унаследован еще от рептилий и даже
амфибий. На стадии рыб он выполнял роль
подвески (hyomandibulare), которая обеспечива-
ла причленение нижней челюсти к черепу.

Трехчленная структура этой системы сделала
возможной передачу внешнего механического
воздействия на барабанную перепонку, далее –
на каменистую кость и улитку не только перпен-
дикулярно плоскости перепонки, но и под углом
к ней, точнее в трех разных плоскостях. Это поз-
волило в дальнейшем осуществлять смещение
вестибулярного аппарата и сенсорной части слу-
хового анализатора, улитки (cochlea), в самых
различных направлениях относительно барабан-
ной перепонки, т.е. наружного уха. Трехчлен-
ность звукопроводящего механизма снимает за-
преты на любые модификации базикраниальной
части черепа и пространственные перемещения
каменистой кости в процессе эволюции. В пол-
ной мере эти возможности были реализованы
в стволе Theria и, особенно, Eutheria. У них каме-
нистая кость и, следовательно, вестибулярный
аппарат с улиткой смещаются медиально и вверх
по отношению к чешуйчатой кости. Точнее, petro-
sum мало меняет свое пространственное положе-
ние по отношению к basioccipitale, но при этом
squamosum постоянно расширяется в связи с не-
уклонным расширением мозговой полости и сме-
щается латерально. Вентральный край этой кости
опускается вниз. В итоге чешуйчатая кость за-
крывает petrosum и последняя оказывается на
внутренней стороне squamosum, под ее защитой.
Os petrosum практически изолирована от воздей-
ствия внешней среды, в т.ч. и мускулатуры. У боль-
шинства современных млекопитающих petrosum
погружена в костную структуру черепной коробки
и не принимает участия в формировании внеш-
них стенок полости среднего уха. Эту функцию
выполняет, как правило, os tympanicum, реже ali-
sphenoideum, а иногда особая кость os bullae или
entotympanicum (Weber, 1927). Названные кости
не только образуют костную перегородку между
глоткой и полостью среднего уха, но и формиру-
ют резонаторную камеру: bulla tympani. В форми-
ровании резонаторных полостей может прини-
мать участие и squamosum, например, у неполно-
зубых (Edentata). Лишь у приматов, особенно у
Lemuridae, латеральный край каменистой кости
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образует тонкую выгнутую пластинку, которая
принимает участие в формирование слуховой
капсулы. Правда, у разных приматов соотноше-
ние каменистой и барабанной кости при этом
различно (Weber, 1927; Szalay, Delson, 1979).
У высших приматов слуховая капсула и слуховой
проход формируются полностью за счет os tym-
panicum.

Наличие сочленений в звукопроводящей си-
стеме malleus–incus–stapes открывало возможно-
сти эволюционных преобразований базальной
части черепа. Подтверждает это положение ряд
фактов. У большинства представителей Metathe-
ria и древнейших Eutheria отдельные косточки в
системе malleus–incus–stapes сохраняют подвиж-
ное сочленение между собой. Однако у предста-
вителей специализированных групп, формирова-
ние которых закончилось к эоцену, malleus и in-
cus теряют подвижное сочленение друг с другом и
фактически образуют единый, консолидированный
рычаг сложной формы. К этому времени сложи-
лись основные адаптивные и морфологические
типы млекопитающих (отряды), сформировалась
принципиальная конструкция их черепов и они
приобрели современный облик. Каменистая
кость (petrosum) заняла положение на внутрен-
ней поверхности squamosum, и в каждой эволю-
ционной линии млекопитающих звукопереда-
точный механизм среднего уха достиг своей кон-
структивной и функциональной оптимизации.
После этого отпала необходимость в подвижном
сочленении malleus–incus, происходит его осси-
фикация, например, у грызунов в ходе онтогенеза
(Weber, 1927).

От нижней челюсти к базальной части черепа
смещается и угловая кость (angulare), которая не-
сет барабанную перепонку и в качестве os timpan-
icum формирует наружную стенку полости сред-
него уха.

Трехчленность звукопроводящего механизма
имеет и другой адаптивный смысл. При внезап-
ных и очень больших нагрузках на барабанную
перепонку ударной волны она выполняет роль
демпфера, ослабляя отрицательные воздействия
(перегрузки) на сенсорную часть слухового аппа-
рата.

Параллельно с этими процессами происходи-
ла и модернизация черепа в целом. Но в подклас-
сах Prototheria, Eotheria и Theria она протекала
по-разному (Kermack, Kielan-Jaworowska, 1971;
Crompton, Ai-Lin Sun, 1985; Lillegraven, Krust, 1991;
Hopson, Rougier, 1993; Wible, Hopson, 1993; Агад-
жанян, 2003, 2003а; Lopatin, Averianov, 2009).
У Prototheria и Eotheria основную роль в форми-
ровании боковой стенки мозговой капсулы игра-
ла каменистая кость (os petrosum), а у Theria –
чешуйчатая (os squamosum). У прототериевых
млекопитающих мозговая капсула формируется

спереди в значительной мере за счет алисфенои-
да, а сбоку – за счет os petrosum. Чешуйчатая
кость черепа, в виде небольшой изогнутой пла-
стинки, прикрывала мозговую коробку лишь сза-
ди и сбоку. Такой тип строения черепа имеют
представители отрядов: Triconodonta (Kermack,
et al., 1981), Docodonta (Lillegraven, Krust, 1991),
Monotremata (Bemmelen, 1901; Archer et al., 1992),
Multituberculata (Kielan-Jaworowska, 1971; Clem-
ens, Kielan-Jaworowska, 1979; Miao, 1988) и Gond-
wanatheria (Krause et al., 1997, 2014, 2020). У пред-
ставителей этих отрядов форма черепа примерно
одинаковая. Их череп широкий в затылочной ча-
сти и плавно суживается к роструму. Суставные
площадки для причленения нижней челюсти
расположены на уровне затылочного отверстия.
У Metatheria и Eutheria краниальная часть черепа
неуклонно разрастается назад и затылочное от-
верстие for. magnum все дальше смещается назад
от линии fossa glenoidea.

Скуловая кость (os jugale) у Prototheria посте-
пенно утрачивалась в процессе эволюции. У позд-
неюрского докодонта Haldonodon она еще присут-
ствует (Lillegraven, Krust, 1991), однако тенденция
сближения концов скуловых отростков os maxillare
и os squamosum уже хорошо выражена. Ее практи-
чески нет у современных Monotremata. Хотя, на
самом деле, у Ornithorinchus скуловая кость сохра-
няется в виде маленького рудимента в составе за-
глазничного выступа скуловой дуги. К ней кре-
пится передний край хрящевой трубки наружного
слухового прохода, который открывается у утко-
носов в глазницу. У ехидны слуховой проход от-
крывается в задней части черепа, и у нее скуловая
кость отсутствует. У Multituberculata скуловая дуга
формировалась за счет скуловых отростков верх-
нечелюстной и чешуйчатой костей. Однако сама
os jugale иногда сохранялась в виде небольшой
пластинки на внутренней поверхности скулового
отростка os maxillare. Она отмечена у позднеюр-
ских Paulchoffatiidae, позднемелового Nemegtbaatar,
палеоценового Ptilodus, у эоценового Ectypodus
(Hopson et al., 1989).

Morganucodon, позднетриасовый представитель
Triconodonta, имел тонкую и вытянутую os jugale,
которая принимала участие в формировании ску-
ловой дуги. Однако промежуток скуловой дуги,
образованный os jugale, был небольшой. Еще бо-
лее короткую скуловую кость имел позднеюр-
ский-раннемеловой Jeholodens (Ji et al., 1999).

У териевых млекопитающих в ходе филогенеза
os squamosum значительно увеличивалась в раз-
мерах, прикрывая каменистую кость. Боковая
стенка мозговой капсулы формируется за счет os
squamosum. Алисфеноид небольшой и прикрыва-
ет только передненижнюю часть мозговой поло-
сти. Скуловая кость (os jugale) присутствует у
териевых млекопитающих (за исключением не-



414

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 4  2023

АГАДЖАНЯН

которых насекомоядных), играя важную роль в
формировании скуловой дуги. У большинства
эволюционно продвинутых групп она увеличива-
ется в размерах, принимает участие в защите глаз-
ницы и является местом прикрепления жеватель-
ной мускулатуры. Развитие скуловой дуги в зна-
чительной мере определяет степень развития и
функциональные возможности жевательного му-
скула.

Другое существенное преобразование черепа –
закрытие отверстия третьего (теменного) глаза.
Как известно, этот непарный светочувствитель-
ный орган присутствует у некоторых бесчелюст-
ных, рыб, земноводных и рептилий. Он служит
для восприятия интенсивности света и для ори-
ентирования в пространстве. На черепе ему соот-
ветствует хорошо выраженное теменное отвер-
стие, прикрытое кожей. Непарный глаз может на-
ходиться в самом этом отверстии (у большинства
рептилий), над черепом (у бесхвостых земновод-
ных и некоторых рыб) или под ним (у миног и не-
которых рептилий). У высших позвоночных те-
менное отверстие сдвигается назад. У терапсид
оно находилось уже в задней части свода череп-
ной коробки. Такое перемещение отверстия и в
дальнейшем его замыкание объясняется тем, что
промежуточный мозг в ходе эволюции отодвигал-
ся назад из-за увеличения размеров полушарий
головного мозга. Увеличиваясь в размерах, эти
полушария закрывают сверху промежуточный
мозг, теряется светочувствительная функция пи-
неального органа, и он трансформируется у мле-
копитающих в железу внутренней секреции –
эпифиз.

В целом, в процессе эволюционных преобра-
зований количество костей в черепе териевых
млекопитающих уменьшается, эти кости все бо-
лее консолидируются, нарастают объем и кон-
структивная целостность черепной коробки.

Существенные изменения в процессе мамма-
лизации претерпевает зубная система. Зубы ам-
фибий и большинства рептилий, изнашиваясь,
беспорядочно заменяются на протяжении всей
жизни животного. Количество их варьирует в до-
вольно широких пределах, а по своей морфоло-
гии они мало отличаются друг от друга. У пред-
ставителей этих групп отсутствует окклюзия –
постоянное и точное смыкание верхних и нижних
зубов. Исключение составляют лишь утконосые
динозавры, гадрозавры, представители диапсид,
у которых развивалась целая батарея зубов в верх-
ней и нижней челюстях, обеспечивая перетира-
ние жесткой растительной пищи. У териодонтов,
особенно позднетриасовых, количество зубов ста-
билизируется. Возникает гетеродонтия. Щечные
зубы усложняются. У всех зубов ясно выражены:
коронка, шейка и корень. Коронки верхних щеч-
ных зубов расширяются и противостоят нижним

зубам. Появляется окклюзия, и, как следствие,
образуются фасетки стирания. Из териодонтов
наиболее сложно устроенные зубы имели Trity-
lodontidae, растительноядные цинодонты, жив-
шие в позднем триасе и юре. Это были специали-
зированные животные с массивной челюстью,
которые не могли быть непосредственными пред-
ками млекопитающих. Обособление млекопита-
ющих, вероятно, происходило от мелких неспе-
циализированных плотоядных териодонтов,
таких как Cynognathidae, Dviniidae, Traversodonti-
dae, Chiniquodontidae.

Преобразования важнейших морфо-физиологи-
ческих параметров синапсид в процессе маммализа-
ции. Некоторые преобразования морфо-физио-
логических параметров возникли еще на стадии
териодонтов, а другие окончательно сложились
на поздних стадиях эволюции млекопитающих.

– Волосяной покров был одним из признаков,
формирование которого произошло очень рано.
Его наличие реконструируется уже для терапсид
поздней перми, например для Lycaenops, Thrinax-
odon, Proburnetia и др. Первоначально, по-види-
мому, волосы возникли в виде тонких и длинных
кератиновых образований: вибрисс. Их назначе-
ние, как и у современных млекопитающих, – со-
здавать зону тактильного контроля вокруг головы.
Благодаря вибриссам, животное получает инфор-
мацию о предметах, расположенных на близком
расстоянии от головы (и не только) или находя-
щихся в зоне непосредственного с вибриссами
контакта. Но уже в триасе циногнаты обладали
сплошным волосяным покровом, который явля-
ется необходимым условием и маркером гомойо-
термии.

– Важной особенностью эволюции млекопи-
тающих являются изменения эритроцитов крови.
Во-первых, они существенно уменьшились в раз-
мерах, что значительно увеличило общую сум-
марную площадь их поверхности на единицу объ-
ема. Во-вторых, они утратили ядра, в противопо-
ложность эритроцитам всех других позвоночных.
Зная время расхождения основных стволов мле-
копитающих, можно предполагать, что исчезно-
вение ядер в эритроцитах произошло еще в триа-
се. Этот ароморфоз означал значительное повы-
шение функциональных возможностей крови.
Форма двояковогнутых линз увеличивает пло-
щадь каждого эритроцита и, таким образом, ско-
рость поглощения кислорода. Отсутствие ядра
позволяет менять параметры клетки, у клеток по-
является возможность сжиматься и принимать
форму эллипса при прохождении через очень уз-
кие капилляры, что обеспечивает высокую плот-
ность системы капилляров и, как следствие, мак-
симально эффективный газообмен.

– Гомойотермия, важнейший признак синап-
сидного ствола, начала формироваться на очень



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 4  2023

ОСНОВНЫЕ НАПРАВЛЕНИЯ ЭВОЛЮЦИИ МЛЕКОПИТАЮЩИХ 415

ранних этапах эволюции. Одним из признаков
теплокровности является развитие нижних обо-
нятельных раковин – максиллотурбиналий (Та-
таринов, 1976). Они достаточно хорошо выраже-
ны уже у позднепермских скалопозавров, напри-
мер, из местонахождения Котельнич (Татаринов,
1999). Существуют и другие доказательства станов-
ления гомойотермии на стадии терапсид. На  ко-
стях верхней и нижней челюстей в их передней
части отчетливо прослеживается сеть желобков, в
которых были расположены кровеносные сосуды
и нервы. У прогрессивных тероцефалов верхне-
губные сосуды и нервы образовывали сеть, анало-
гичную сети вибриссовых сосудов и нервов мле-
копитающих (Татаринов, 1976). Следовательно,
у этих форм в зачаточном виде существовал воло-
сяной покров, необходимый при становлении го-
мойотермии.

Гомойотермия – значительное араморфное
преобразование – делает возможными резкое
увеличение скорости метаболизма, интенсифи-
кацию мышечной активности и значительное по-
вышение активности нервной системы. Вряд ли
можно назвать случайностью то, что у иктидозу-
хоидей максиллотурбиналии, функция которых
состоит в подогреве вдыхаемого воздуха, заметно
крупнее, чем у обычных пермских териодонтов
(Татаринов, 1999).

Высокая и постоянная температура тела обу-
словливает высокую и постоянную скорость био-
химических реакций, что поддерживает высокий
уровень обмена веществ. Кроме того, гомойотер-
мия делает возможным существование в кишеч-
нике специализированной бактериальной фло-
ры, которая обеспечивает расщепление молекул
клетчатки. Это открывает путь к эффективному
растительноядению в мелком размерном классе.

Только при гомойотермии возможна дистан-
ционная хеморецепция, т.е. обоняние. Это связа-
но с тем, что чувствительность хеморецепторов
зависит о скорости химических реакций и эффек-
тивна лишь при высокой и постоянной темпера-
туре.

Процессы морфогенеза, разумеется, не закон-
чились после становления маммальных призна-
ков в стволе синапсид. Перечисленные выше осо-
бенности были характерны уже для всех млекопи-
тающих конца юры и начала мелового периода.
В дальнейшем продолжалось совершенствование
общей организации, отдельных систем и органов
млекопитающих. Правда, в разных эволюцион-
ных линиях оно протекало по-разному. Это обу-
словливало возникновение нескольких направле-
ний ранней эволюции млекопитающих (McKenna,
1969; Crompton, Jenkins, 1979; Rowe, 1988; Nova-
cek, 1990; Kielan-Jaworowska, 1992; Аверьянов,
Лопатин, 2011, 2014; Averianov et al., 2013, 2013a;
Lopatin, Averianov, 2017). Начиная уже с триаса, в

рамках класса Mammalia выделяется несколько
крупных стволов: подклассы Eotheria, Prototheria
и Theria, их состав и временное распространение
показано в табл. 1.

Расцвет Eotheria и Prototheria приходится на
мезозой, Theria – на кайнозой. Морфологические
преобразования в этих группах протекали по-раз-
ному, что определяло их судьбы на разных этапах
эволюционной истории.

Эволюция млекопитающих в мезозое
Для представителей подклассов Eotheria и Pro-

totheria с момента появления их в геологической
летописи характерно сложное и специализиро-
ванное строение зубного аппарата. При этом
каждый отряд имел уникальный тип строения
зубной системы. Ниже приведена их краткая ха-
рактеристика.

Подкласс Eotheria Kermack et Mussett 1958
– Отряд Triconodonta. На ранних стадиях эво-

люции верхние и нижние зубы были сходны по
своей морфологии. Количество резцов 3–4. Клык
один, хорошо развит. Премоляров 3–5, чаще 4.
Моляров 3–5, чаще 4. Щечные зубы имели три
крупных бугра, сжатых латерально и вытянутых
вдоль продольной оси челюсти. Параллельно им
на лингвальной стороне нижних зубов и буккаль-
ной стороне верхних присутствуют небольшие
дополнительные бугорки по основанию коронки.
Бугры островершинные. Таковыми они сохраня-
лись на протяжении всей жизни животного, бла-
годаря стиранию боковых склонов, о чем свиде-
тельствуют фасетки, вытянутые от вершины к ос-
нованию коронки. Представители Triconodonta
известны в Северной Америке, Южной Америке
Евразии, Африке и в Сибири. Они существова-
ли от позднего триаса до конца мела, т.е. более
150 млн лет. На протяжении этого длительного
периода во всех регионах представители этого от-
ряда имели примерно одинаковое строение щеч-
ных зубов. Правда, к концу нижнего мела наблю-
дается тенденция преобразования зубной системы.
У Gobiconodon из Монголии, например, верхние
щечные зубы, в противоположность нижним, име-
ли коронку, расширенную на буккальной сторо-
не. Щечные зубы нижней челюсти, напротив,
претерпевали сжатие в трансверзальном направ-
лении, т.е. приобретали разрезающую функцию.

Подкласс Prototheria Gill 1872
– Отряд Docodonta включает несколько се-

мейств. Они существовали на протяжении сред-
ней и верхней юры. Описано около 7 родов из
Шотландии, Англии, Португалии, Монголии и
Северной Америки. Наиболее распространенные
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из них Docodontidae Marsh 1887. Представители
семейства имели небольшие резцы с уплощенной
лопатообразной коронкой, в количестве 3–5,
один крупный клык. Верхние премоляры одно-
вершинные; несли по одному дополнительному
бугорку спереди и сзади от главного бугра. При
этом задний бугорок едва выражен, и оба они
смещены от продольной оси зуба. Верхние и ниж-
ние премоляры имеют сходное строение. Их ко-
личество варьирует от 3 до 4. Количество моляров
у разных представителей – от 5 до 8. Верхние мо-
ляры имеют в плане форму трапеции с закруглен-
ными углами, в средней части которой выражено
сужение, т.е. длина наружного и внутреннего кра-
ев коронки больше, чем длина коронки посере-
дине. Наружная и внутренняя части зуба несут
по одному крупному бугру, которые соединены
между собой узким поперечным гребнем. При
этом лингвальный бугор меньше, чем буккальный.

Значительное своеобразие характерно для
нижних моляров. Их коронка вытянута вдоль че-
люсти и в плане имеет овальную форму. Она не-
сет один крупный бугор на буккальной стороне и
два бугра чуть меньших размеров на лингвальной
стороне зуба. Все три бугра островершинные и

несут небольшие фасетки стирания. Каждый из
внутренних бугров соединен с наружным узким
гребнем. Задний из этих гребней развит сильнее
переднего. Впереди и сзади от этих бугров корон-
ка имеет углубления-долинки, напоминающие
талонидные бассейны. При жевании у Docodonta
преобладали передне-задние движения, а не попе-
речные, как у Theria (Butler, 1986). С некоторыми
вариациями такое строение имеют представители
родов Haldanodon, Docodon, Borealestes, Peraiocyno-
don (Butler, 1997).

Уклоняющееся строение имеют моляры Simp-
sonodontidae (Kermack et al., 1987; Averianov et al.,
2010; Butler, 1997; Martin, Averianov, 2010). Их
верхние моляры не имеют продольного сужения
(“перехвата”) в средней части или оно выражено
очень слабо. Сами бугорки зубов отличаются мас-
сивностью и несколько иным взаиморасположе-
нием. Нижние щечные зубы имеют строение,
аналогичное строению зубов Docodon, но в задней
части коронки имеют несколько небольших скла-
док (“морщин”). Однако расположение бугорков
и расположение фасетки стирания остаются
сходными у всех представителей Docodonta (Ker-
mack et al., 1987; Lopatin, Averianov, 2005).

Таблица 1. Таксономическая структура класса Млекопитающих

Таксоны Время

CLASSIS MAMMALIA T3-R
subclassis Eotheria Kermack et Mussett 1958 T3-J2

ordo Morganucodonta (Kermack, Musset et Rigney 1973) T3-K1

ordo Triconodonta Osborn 1888 J2-K2

subclassis Prototheria Gill 1872 T3-R
infraclassis Docodontiformes (Kinman 1994) comb. et rank n. T3-K1

ordo Docodonta Kretzoi 1946 J2-K1

infraclassis Monotremata (C.L. Bonaparte 1837) rank n. K1-R
ordo Platypoda (Gill 1872) McKenna 1993 K1-R
ordo Tachyglossa (Gill 1872) McKenna 1993 N1-R

infraclassis Allotheria (Marsch 1880) Hopson 1970 T3-P3

ordo Haramiyida McKenna et Bell 1998 T3-J1

ordo Multituberculata Cope 1884 J2-P3

order Gondwanatheria Mones 1987 K2-Kz
subclassis Theria Parker et Haswell 1897 T3-R
infraclassis Pantotheria (Marsh 1880) Simpson 1929 T3-K2

ordo Kuehneotheria McKenna 1975 T3-J3

ordo Symmetrodonta (Simpson 1925) J1-K2

ordo Eupantotheria Kermack et Mussett 1958 J1-K2

infraclassis Metatheria Huxley 1880 [J2]K1-K2-R
infraclassis Eutheria Huxley 1880 J2-R
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За время своего существования докодонты
освоили разные экологические ниши, что поро-
дило разнообразие адаптивных специализаций.
Помимо наземных, известны формы амфибиаль-
ные – Castorocauda, лазающие – Agilodocodon и ро-
ющие – Docofossor (Ji et al., 2006; Meng et al., 2015;
Luo et al., 2015).

Никаких аналогий, а тем более гомологий, мо-
ляры Docodonta с тритуберкулярными зубами
Eutheria не имеют. Docodonta, безусловно, фор-
мировались конвергентно с другими млекопита-
ющими. Хотя были сделаны попытки сближать
юрских докодонтов с “симметродонтом” Wouter-
sia из позднего триаса Франции (Sigogneau-Rus-
sell, Hahn, 1995; Butler, 1997).

– Отряд Monotremata: его современные пред-
ставители Ornithorinchus, Tachyglossus и Zaglossus,
как известно, лишены зубов во взрослом состоя-
нии. Однако современные утконосы на ранних
стадиях постнатального развития имеют щечные
зубы и рудименты резцов. Коронки щечных зубов
Ornithorinchus по соотношению размеров бугров и
гребней отдаленно напоминают зубы Docodonta.

Из отложений позднего олигоцена – раннего
миоцена Риверслей Австралии известен Obduro-
don, череп которого почти идентичен черепу со-
временного утконоса (Archer et al., 1992). Этот ут-
конос, в отличие от современного, обладал по-
стоянно функционирующими зубами. Вместе с
черепом были найдены и отдельные разрознен-
ные зубы. Верхние и нижние премоляры Obduro-
don были одновершинные, довольно простого
строения, прокалывающего типа. Коронка верх-
них моляров была образована четырьмя попереч-
ными гребнями, которые попарно были плотно
прижаты друг к другу и соединялись на лингваль-
ной стороне зуба, образуя на жевательной по-
верхности две U-образные структуры. Еще более
удивительное строение имели нижние моляры.
Их коронки несли 5 бугров: 2 на буккальной сто-
роне и 3 на лигвальной. Два передних бугра, на-
ружный и внутренний, соединены поперечным
гребнем. Два задних внутренних бугра соединены
поперечными гребнями с одним задним наруж-
ным бугром, т.е. задние гребни формируют U-об-
разную структуру (Archer et al., 1992; Pian et al.,
2013). Таким образом, нижние моляры Obdurodon
не имеют аналогов ни тригонида, ни талонида.
По типу образования гребней, которые располо-
жены в задней части зуба (а не в передней, как у
Theria), нижние моляры Obdurodon аналогичны
молярам Docodonta.

Еще более выразительны щечные зубы Stero-
podon galmani, представителя Monotremata, най-
денного в отложениях второй половины раннего
мела Австралии (Archer, et al., 1985). Он был опи-
сан по фрагменту правой ветви довольно массив-
ной нижней челюсти с тремя молярами М1–3. Об-

разец был найден в отложениях формации Gri-
man Creek, Австралии, возраст которой – конец
раннего мела (Альб). Состав фауны: двоякодыша-
щие рыбы (Ceratodus wollastoni, Neoceratodus for-
steri), черепахи, плезиозавры, крокодилы, теро-
поды (Rapator ornitholestoides), орнитоподы (Ful-
gurotherium australe), зауроподные динозавры.

Судя по сохранившейся альвеоле, последний
премоляр у Steropodon был хорошо развит. Совер-
шенно необычно для меловых млекопитающих, и
млекопитающих вообще, было строение коронки
зубов (Агаджанян, 2003а). Самый маленький из
зубов – последний. Два предшествующих зуба –
более крупные. Коронки двух первых зубов в про-
екции имеют форму прямоугольников с округлы-
ми углами. Коронка последнего зуба в проекции
напоминает трапецию (рис. 1). Уже этот признак –
столь расширенные в основании коронки щеч-
ные зубы – не известны для раннемеловых Theria.
Два задних зуба (М2 и М3), несмотря на различия
в размерах, имеют сходное строение коронки.
Они несут по два бугра на буккальной стороне зу-
ба и по три – на лингвальной. Передний буккаль-
ный бугор соединен с двумя передними лингваль-
ными буграми островершинными гребнями так,
что гребни образуют U-образную структуру. Зад-
ний буккальный и задний лингвальный бугры со-
единены двумя плотно сжатыми гребнями, кото-
рые образуют структуру сжатого овала. Передний
моляр (М1) имеет по два бугра на буккальной сто-
роне и по два – на лингвальной, которые также
соединены поперечными гребнями. В отличие от
М2 и М3, на этом зубе гребни не парные. Лишь от
заднего буккального бугра, помимо высокого зад-
него гребня, к лингвальной стороне коронки на-
правлен небольшой передний гребень, который
при этом достигает только середины зуба. На всех
зубах хорошо развиты передний и задний цингу-
люмы. Подобных структур нет у меловых Theria.
Когда в эволюции Theria появляется талонид и
начинает увеличиваться задняя часть коронки, то
возникший гипоконид бывает, прежде всего, свя-
зан с тригонидом, а конкретно, с метаконидом.
Лишь впоследствии формируется энтоконид и
еще позже образуется связывающий их гребень.
У Steropodon передняя часть зуба, “тригонид”, не
связан с его задней частью, “талонидом”. Ника-
кого сходства между зубами Steropodon и предста-
вителями Theria уловить не удается. Если еще
учесть меловой возраст австралийского животно-
го и сравнить его, например, с меловыми Aegia-
lodon Северного полушария, то станет очевидной
огромная морфологическая и эволюционная ди-
станция между Monotremata и Theria.

Сравнение щечных зубов Steropodon и Obduro-
don, напротив, показывает их очень большое
сходство. Средний нижний зуб Steropodon (М2)
практически идентичен голотипу Obdurodon in-
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signis. Зубы Obdurodon по общему плану строения
не отличаются от зубов Steropodon, но выглядят
более специализированными. Не вызывает со-
мнений то, что сходство и преемственность зуб-
ной системы Steropodon–Obdurodon–Ornithorin-
chus отражают принадлежность названных групп
к единой эволюционной линии.

Известны и другие материалы по меловым мле-
копитающим Австралии. Они получены из отло-
жений формации Вонтагги на юге штата Викто-
рия в местонахождении Флэт Рок (Rich et al.,
1999). По наличию спор Pilosisporites notensis и
данным циркониевого метода, это местонахожде-
ние датируется низами апта: 121–112.5 млн лет.
Ausktribosphenos nyktops, описанный по нижней
челюсти, отнесен авторами к трибосфеническим
млекопитающим, т.е. Eutheria. Однако Арчер
(Musser, Archer, 1998) склонен относить его к пе-
рамуридам либо к однопроходным. Последнее
кажется наиболее вероятным. Моляры Ausktribos-

phenos имеют укороченную заднюю часть корон-
ки и этим они несколько отличаются от зубов
Steropodon, что, по-видимому, и создало сходство
с трибосфеническими молярами. Однако взаимо-
расположение бугров, их наклон и строение
гребней, соединяющих эти бугры, более всего на-
поминают зубы Steropodon и некоторых предста-
вителей Docodonta. Кроме того, зубы этих млеко-
питающих существенно отличаются от моляров
плацентарных млекопитающих раннего мела, ко-
торые хорошо известны. Напомним, что у позд-
неюрских симметродонтов верхние и нижние мо-
ляры были примерно одинакового строения и не
имели талонида, а тем более гипокона. Это под-
тверждается обширными материалами из Север-
ной Америки и Европы (Simpson, 1928, 1929;
Kemp, 2005, 2006). Лишь у некоторых представи-
телей, например Peramus tenuirostris, на нижних
зубах появляется маленький низкий бугорок в
задней части коронки, который соединяется не-

Рис. 1. Фрагмент нижней челюсти Steropodon galmani Archer, Flannery, Rithcie et Molnar 1985: 
1 – вид с буккальной (внешней) стороны, 2 – вид с лингвальной (внутренней) стороны, 3 – вид сверху.
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большим гребнем с метаконом. У представителей
Theria из раннего мела Азии, таких как Kielanthe-
rium, Arguitherium и др., талонид на нижних зубах
выражен довольно хорошо, но лишь в виде един-
ственного бугорка, который по размерам значи-
тельно уступает тригонидной части зуба. И толь-
ко у позднемеловых Theria талонидная часть зуба
достигает размеров тригонида, например у Del-
tatheridium, Kennalestes, Zalambdalestes и др. из
Монголии, Paleomolops из Техаса, Daulestes из Уз-
бекистана (McKenna, Kielan-Jaworowska, 2000) и
даже превышает его по длине. При этом триго-
нид, как правило, остается шире талонида. Толь-
ко у кайнозойских насекомоядных талонид пре-
вышает по своей ширине тригонид. Если принять
трибосфеническую природу зубов Ausktribosphe-
nos, то тогда надо допустить, что австралийские
“Placentalia” достигли эволюционного уровня
плацентарных Северного Полушария примерно
на 100 млн лет раньше. Это утверждение не соот-
ветствует фактам, накопленным за последние де-
сятилетия, и его нельзя принять всерьез.

Кроме своеобразного строения зубов, есть и
другие доводы против отнесения австралийских
меловых млекопитающих к плацентарным. Ausk-
tribosphenos имеет своеобразное строение нижней
челюсти. Она тонкая и лишена углового отростка,
а ее нижний край изогнут кверху в проксималь-
ной части. Ни один представитель ископаемых и
современных Theria, начиная с триасового Kueh-
neotherium, не имел и не имеет такое строение
нижней челюсти. Подобное строение характерно
только для Obdurodon и современного Ornithorin-
chus.

В отложениях формации Вонтагги, названной
выше, найден еще один очень интересный обра-
зец (Rich et al., 2001, 2016). Это нижняя челюсть,
которая имеет небольшой, но хорошо выражен-
ный угловой отросток. По строению суставного
отростка, слегка отогнутого внутрь, вытянутого
назад и вверх, эта челюсть напоминает челюсть
Ornithorinchus. Это указывает на то, что в про-
шлом морфологическое и адаптивное разнообра-
зие Monotremata было достаточно велико. Ведь в
Южном Полушарии они были широко распро-
странены. Из палеоцена Южной Америки, на-
пример, описан Monotrematum sudamericanum –
форма, близкая по строению зубов к Obdurodon
(Pascual et al., 1992, 2002). Не приходиться сомне-
ваться в том, что ареал Monotremata охватывал
все южные континенты и на этом обширном про-
странстве существовали различные таксономиче-
ские и экологические формы.

Наконец, к Monotrematа был отнесен фраг-
мент нижней челюсти представителя нового се-
мейства Kollikodontidae, найденный в раннемело-
вых отложениях (средний альб) формации Гри-
ман Крик Австралии (Flannery et al., 1995).

Однако, как показали наши наблюдения, образец
Kollikodon не имеет никаких признаков, указыва-
ющих на его отношение к Monotrematа. Более
всего по своей морфологии он напоминает Pha-
langiridae.

– Отряд Haramiidae – своеобразная группа, по-
ложение которой в системе было довольно долго
“болезненно непонятным” (Simpson, 1928, с. 53).
Сам Г.Г. Симпсон относил представителей Ha-
ramiidae к отряду Multituberculata. Позднее они
рассматривались как семейство insertae sedis в
рамках Multituberculata. Однако в сводке Пивто,
например, они помещены среди терапсид (Pive-
teau, 1961). В первом издании сводки Мюллера
Haramiidae не упоминаются среди млекопитаю-
щих, а во втором издании они отнесены к Multitu-
berculata уже в ранге подотряда (Müller, 1970,
1989). Накопление новых материалов (Jenkins
et al., 1997) показало, что эта триасовая группа,
несомненно, принадлежит млекопитающим, прав-
да, очень своеобразным. Они имели полный
набор зубов: резцов 4, клык 1, премоляров 4, мо-
ляров 3. Верхние и нижние резцы довольно круп-
ные и направлены вперед. Между третьим и
четвертым резцами была небольшая диастема.
Клык – крупнее премоляров. Моляры значитель-
но крупнее премоляров. Первые и вторые моляры
верхней и нижней челюсти крупнее третьих мо-
ляров. Все, и верхние и нижние, моляры несут
продольную долинку в центральной части корон-
ки зуба, которая разделяет два ряда бугорков.
На верхних зубах буккальные бугорки крупнее
лингвальных, на нижних зубах крупнее лингваль-
ные бугорки. При смыкании зубов внутренний
ряд бугорков верхних моляров оказывался в про-
дольной долинке (“бассейне”) нижних моляров.
По морфологии щечных зубов Haramiyidae более
всего напоминают представителей Multitubercu-
lata, с которыми они, вероятно, связаны общим
предком. Однако их морфология в целом предпо-
лагает достаточную удаленность друг от друга
двух названных групп. Очень своеобразно строе-
ние резцов Haramiyavia. Они небольшие, особенно
верхние, и были расположены в челюсти с неко-
торым интервалом. По-видимому, резцы Harami-
yidae в процессе эволюции испытывали некото-
рую редукцию. Первоначально Haramiyidae были
известны только из позднего триаса и ранней
юры, хотя и высказывались предположения о
возможном присутствии их в средней юре. Из от-
ложений средней юры Англии была описана се-
рия зубов (30 экз.) вновь выделенного семейства
Eleutherodontidae (Kermack et al., 1998). Анализ
морфологии и механизма жевания убедительно
показал, что зубная система Eleutherodon анало-
гична таковой представителей Haramiyidae.
Единственное отличие – несколько большее ко-
личество бугорков, которые обрамляют цен-
тральную долинку каждого зуба. Щечные зубы
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Eleutherodon имели сильно развитые корни, что
предполагает большие статические нагрузки на
коронки зубов при сжатии челюстей. Вместе с тем
коронки зубов не имеют явных следов стирания,
т.е. нет свидетельства повышенных абразивных
нагрузок. Все это предполагает потребление жест-
кой, но высококалорийной пищи: семян расте-
ний и, возможно, беспозвоночных. Большинство
харамиид были небольшого размера. Например,
Arboroharamiya allinhopsoni из Китая имел череп
длиной 30.8 мм. Он имел кожную складку, по-
крытую мехом, между передними и задними ла-
пами и был способен к планирующему полету
(Han et al., 2017). Возраст отложений, в которых
была сделана находка, 164–159 млн лет, т.е. начало
поздней юры. Можно уверенно предполагать, что
зверьки вели древесный образ жизни. Из сред-
ней–поздней юры Китая известен и более круп-
ный представитель этого рода: A. jenkinsi, размеры
которого на 30–40% превышали размеры A. allinhop-
soni (Zheng et al., 2013). Анализ морфологии ко-
стей конечностей также указывает на его древес-
ный образ жизни.

– Отряд Multituberculata отличается наиболь-
шим своеобразием зубной системы среди всех
мезозойских и раннекайнозойских млекопитаю-
щих. Представители группы имели хорошо выра-
женные черты растительноядной адаптации с мо-
мента появления в геологической летописи. Mul-
tituberculata существовали более 100 млн лет от
юры до середины кайнозоя. На протяжении этого
времени их зубная система неуклонно совершен-
ствовалась, сохраняя одновременно первоначаль-
ный план строения. Ее отличительные черты – ги-
пертрофированное развитие резцов, особенно
передней пары, редукция клыков, образование
диастемы, уменьшение в процессе эволюции ко-
личества щечных зубов при усложнении структу-
ры каждого из них, формирование в нижней челю-
сти высококоронкового премоляра режущего ти-
па. Наружные и внутренние бугры щечных зубов
не соединялись поперечными гребнями, они ту-
повершинные и обособлены друг от друга. Пре-
моляры Р4 верхние и, особенно, нижние Multitu-
berculata напоминают Р4 некоторых примитивных
кенгуру и фалангерид. Виды, существовавшие в па-
леоцене, обладали крупными резцами, которые,
подобно резцам грызунов, были уплощены и
лишь спереди покрыты эмалью. Нижние резцы
очень рано в эволюции приобрели аризодонтию.
Верхние резцы, хотя и сохраняли корни, но силь-
но редуцированные.

Представители древних семейств Plagiaulaci-
dae и Paulchoffatidae, жившие в юре и раннем
мелу, имели почти полный набор зубов: I 3/3;
C 1-2/0; P 5-4/4-3; M 2/2. У форм позднего мела и
раннего кайнозоя количество зубов заметно
уменьшается. Taeniolabididae, например, имели:
I 2/1; C 0/0; P 4/2; M 2/2. Уменьшение числа зубов

сопровождалось их усложнением, особенно P4,
M1, M1–2. Причем у древних Multituberculata стро-
ение щечных зубов было подобно таковому у Ha-
ramiyidae, т.е. коронка каждого зуба несла два ря-
да бугорков (по 3–4 в каждом ряду), вытянутых
вдоль зуба с глубокой продольной долинкой
между ними. У поздних Multituberculata происхо-
дят изменения в строении этих зубов. Они несут
три ряда бугорков, количество которых в каждом
ряду могло достигать 10, и, соответственно, исче-
зала продольная долинка.

– Отряд Gondwanatheria включает 3 вымерших
семейства и 2 вымерших рода incertae sedis. Пред-
ставители отряда известны из отложений верхне-
го мела и палеоцена (83.6–55.5 млн лет) на терри-
тории континентов, которые в юре входили в со-
став Гондваны – единого массива суши Южного
полушария (Krause et al., 1997). Первоначально
они были описаны из Южной Америки. Позднее
их остатки были обнаружены в Антарктиде, Юж-
ной Африке, на Мадагаскаре и в Индии. На Ма-
дагаскаре две их находки представлены черепами
и почти полным скелетом, что позволило уточ-
нить положение группы в системе млекопитаю-
щих. Боковая стенка черепной коробки мадага-
скарских Adalatherium и Vintana формировалась за
счет алисфеноида в передней части и каменистой
кости сзади, которые примыкали друг к другу в
нижней части черепа. Пространство между ними
в верхней части прикрывала чешуйчатая кость
(squamosum). Подобное строение черепа имели
представители Prototheria. Гондванатерии, веро-
ятно, близки многобугорчатым, являются род-
ственной им, но самостоятельной, группой.

По строению зубной системы гондванатерии
разделяются на две клады. В одну из них входят
таксоны, представители которых имели низкоко-
ронковые щечные зубы с хорошо выраженными
корнями: Ferugliotherium и Trapalcotherium из позд-
него мела Аргентины (Krause et al., 1992; Rougier
et al., 2009; Gurovich, Beck, 2009) и Adalatherium из
отложений позднего мела Мадагаскара (Krause
et al., 2020). При этом Ferugliotherium и Trapalcoth-
erium имеют сходное строение зубов и по этому
признаку отдаленно напоминают хомякообраз-
ных. А брахиодонтные моляры Adalatherium име-
ют своеобразное, уникальное, ни с чем не сравни-
мое строение и очень отдаленно напоминают
щечные зубы Sciuridae. Открытие Adalatherium
важно еще и тем, что это единственный гондвана-
терий, представленный в летописи полным ске-
летом, который ясно демонстрирует наличие ко-
сти epipubis, как и у всех мезозойских млекопита-
ющих.

Другую кладу гондванатериев образуют таксо-
ны, представители которых имели высококорон-
ковые щечные зубы. К ним относятся Gondwana-
therium из верхнего мела Аргентины, Sudamerica
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из раннего палеоцена Аргентины и Антарктиды
(Koenigswald et al., 1999), Galulatherium из отложе-
ний апт-сеномана Танзании (O’Connor et al.,
2019), Lavanify (Krause et al., 1997), Vintana из
позднего мела Мадагаскара и Bharattherium из
позднего мела Индии (Prasad et al., 2007; Verma
et al., 2012). Череп Vintana в целом по своему стро-
ению очень похож на череп Adalatherium. Однако
щечные зубы Vintana мезодонтные, имеют глубо-
кие входящие складки и островки эмали на жева-
тельной поверхности (Krause et al., 2014), которые
заполнены наружным цементом. В стволе терие-
вых млекопитающих подобное строение моляров
возникает только в конце кайнозоя, во второй
половине миоцена. Это свидетельствует о том,
что формирование щечных зубов, в значительной
степени адаптированных к питанию раститель-
ной пищей, происходило у гондванатериев при-
близительно на 60 млн лет раньше, чем у сумча-
тых и плацентарных млекопитающих. Череп
Vintana характеризуется ярко выраженными при-
знаками инадаптивного развития. Его скуловые
кости (os jugale) имеют крупные выросты, на-
правленные вниз, со следами крепления жева-
тельной (массетерной) мускулатуры на внешней
поверхности. Такое строение скуловых дуг имеют
некоторые позднекайнозойские дипродонтные
сумчатые Австралии и некоторые неполнозубые
Южной Америки.

На основании результатов детального анализа
можно предположить родство этой группы с Mul-
tituberculata (Gurovich, 2005).

Приведенные выше краткие характеристики
мезозойских млекопитающих, за исключением не-
которых деталей, не претерпели принципиаль-
ных морфологических изменений в течение более
чем 160 млн лет существования подклассов Proto-
theria и Eotheria. Совершенно иначе складыва-
лась эволюция в стволе Theria.

Подкласс Theria Parker et Haswell 1897
Начальная стадия эволюции Theria характери-

зуется очень простым строением зубной системы.
Основу коронки щечных зубов составлял круп-
ный центральный островершинный конус, кото-
рый дополняли два небольших конуса спереди и
сзади от него. При этом верхние и нижние зубы
имели практически одинаковое строение на ран-
них стадиях эволюции. Такой облик имеют зубы
Kuehneotherium, древнейшего симметродонта из
позднего триаса – ранней юры Шотландии (Ker-
mack et al., 1968). Причем у Kuehneotherium перед-
ний и задний бугорки уже несколько смещены от
продольной оси коронки: на верхних зубах – на-
ружу, а на нижних зубах – внутрь. В последующей
истории отряда Simmetrodonta на протяжении
первого этапа эволюции от позднего триаса до се-
редины мела происходил сдвиг первого и третьего

бугорков латерально на верхних зубах и медиаль-
но на нижних.

Этот процесс предопределяет формирование
“прототрибосфенических” зубов у поздних сим-
метродонтов, а в дальнейшем трибосфенических
зубов Metetheria и Eutheria. В поздней юре в неко-
торых линиях начинается обособление площадки
будущего талонида на нижних щечных зубах.
К позднему мелу талонид достигает по размерам
тригонидной части коронки, энтоконид и мета-
конид соединяются гребнем, формируется бас-
сейн талонида. Коронка нижних щечных зубов
вытягивается вдоль оси челюсти. Преобразова-
ние верхних щечных зубов протекало иначе. Чет-
вертый, дополнительный, бугор гипокон закла-
дывался в эволюции значительно позднее, только
в кайнозое. Однако уже в начале позднего мела
коронка верхних щечных зубов расширялась ла-
терально при смещении пара- и метаконов бук-
кально к внешней стороне челюсти. Возникла
структурная асимметрия в строении верхних и
нижних щечных зубов. Кроме того, в линиях The-
ria наблюдается неуклонное сокращение количе-
ства зубов при дальнейшем усложнении, морфо-
логической и функциональной специализации
каждого из них. Параллельно происходят описан-
ные выше изменения в строении всего черепа,
особенно базикраниальной его части. Преобразу-
ется посткраниальный скелет, медленно, но не-
уклонно формируется парасагиттальная поста-
новка конечностей. Одновременно происходит
усиление крестца за счет консолидации отдель-
ных позвонков. В линии Eutheria редуцируются, а
к началу кайнозоя полностью исчезают эпипуби-
ческие кости, что знаменует появление специа-
лизированной плацентарности.

В целом, в базальной эволюции Mammalia
ясно выделяется несколько независимых линий
развития:

– Линия Triconodonta характеризуется сход-
ством строения верхних и нижних зубов на ран-
них этапах эволюции, наличием трех крупных
бугров по центральной оси моляров, сжатых лате-
рально.

– Линия Docodonta характеризуется различи-
ем в строении верхних и нижних зубов, наличием
двух конусов на верхних щечных зубах, располо-
женных по латеральному и медиальному краям
коронки, и наличием поперечного гребня на этих
зубах. Средняя часть коронки верхних зубов сжа-
та в передне-заднем направлении.

– Линия Monotremata характеризуется сход-
ством строения верхних и нижних зубов с Doco-
donta, ископаемые формы утконосов отличаются
наличием поперечных гребней, которые образу-
ют две U-образные структуры.

– Линия Haramiidae–Multituberculatа характе-
ризуется сходством морфологии верхних и ниж-
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них зубов, наличием на ранних стадиях эволюции
продольной долинки по центральной оси зуба,
которая обрамляется латерально и медиально ря-
дом небольших туповершинных бугорков.

– Линия Gondwanatheria – некоторые пред-
ставители имели мезодонтные и даже гипсодонт-
ные щечные зубы, аризодонтные резцы, у неко-
торых появился наружный цемент. Причем такие
признаки приобретены еще в мезозое.

– Линия Theria характеризуется сходством
строения верхних и нижних зубов на ранней ста-
дии эволюции, при этом каждый щечный зуб со-
стоит из одного крупного конуса и двух неболь-
ших конусов, переднего и заднего, смещенных от
продольной оси зуба. Последующие пути и фор-
мы преобразования верхних и нижних зубов раз-
личны. Верхние зубы расширяются латерально,
нижние – вдоль оси челюсти.

Представители пяти первых эволюционных
направлений сохраняли в течение всего мезозоя
удивительную стабильность строения зубной си-
стемы и структуры щечных зубов. Лишь в линиях
Haramiidae и Multituberculatа в процессе эволю-
ции наблюдается формирование третьего про-
дольного ряда бугорков.

В линии Theria, начиная со второй половины
мела, скорости эволюционных преобразований
коронки щечных зубов и резцов неуклонно воз-
растали. Сначала между протоконом, параконом
и метаконом верхних зубов появились промежу-
точные бугорки: параконуль и метаконуль. В ли-
нии Metatheria происходило увеличение коронки
за счет стилярной полки (расширения наружного
края верхних зубов), в линии Eutheria – за счет
увеличения размеров параконуля и метаконуля.
В раннем кайнозое в обеих линиях Theria проис-
ходит образование гипокона, дополнительного
бугорка на верхних молярах. Коронки щечных
зубов становятся квадритуберкулярными. В даль-
нейшем на этой основе формируется все разнооб-
разие зубов современных млекопитающих.

Таким образом, представители одних линий
сохраняют стабильность своей морфологии на
протяжении многих миллионов лет, представите-
ли других – претерпевают значительные морфо-
логические изменения. Возникает вопрос о причи-
нах столь разных судеб различных эволюционных
линий Mammalia. По-видимому, таких причин
несколько.

Одна из этих причин – природа морфологиче-
ских преобразований. Постоянство структур
фенотипа обеспечивается стабилизирующим от-
бором и регуляторными механизмами самого ор-
ганизма (Шмальгаузен, 1968). Любое преобразо-
вание признака в процессе эволюции возможно
только при дестабилизации его адаптивной нормы
и увеличении масштабов изменчивости (Шиш-
кин, 1987, 1988, 1988a; Раутиан, 1988, 2006), (рис. 2).

Это может происходить лишь при ослаблении
стабилизирующего отбора и деструкции регулятор-
ных механизмов. Однако дестабилизация при-
знака, а тем более нескольких признаков одно-
временно, угрожает существованию таксона. Чем
глубже уровень дестабилизации признака и выше
уровень его вариабельности, тем больше угроза
существованию таксона, но тем более крупное
морфологическое преобразование может быть
реализовано (рис. 3). Возникает эффект “иголь-
ного ушка” – увеличение внутрипопуляционной
изменчивости приводит к снижению доли инди-
видов, максимально адаптированных к данным
условиям внешней и внутренней среды. Чем зна-
чительнее внутрипопуляционная изменчивость,
тем меньше в популяции хорошо адаптирован-
ных индивидов. Если дестабилизации подверга-
ется несколько признаков одновременно, угроза
существования популяции еще больше возраста-
ет. Именно поэтому в процессе эволюции невоз-
можно одновременное преобразование большого
числа признаков, ибо нарушение запрета неиз-
бежно приводит к нарушению преемственности и
к элиминации таксона. Поэтому так редко фик-
сируются крупные морфологические преобразо-
вания и, соответственно, появление таксонов
высокого ранга. Таким образом, стабильность мор-
фологии скелета, черепа, зубной системы Tricono-
donta, Docodonta, Monotremata, Multituberculatа
и Gondwanatheria объясняется сложностью стро-
ения представителей этих отрядов и высоким
уровнем специализации с момента их появления
в геологической летописи. Представители Theria,
напротив, имели наименее специализированную
и простую структуру зубов, всей зубной системы
и посткраниального скелета. Это определяло их
статус “изгоев” в наземной биоте мезозоя. Но при
этом они имели меньше рисков и больше шансов
на морфогенетические преобразования.

Существует и дополнительное объяснение.
В мезозое структура экологических ниш назем-
ных позвоночных была достаточно плотной.
В триасе это было обусловлено адаптивным раз-
нообразием териодонтов, большинство из кото-
рых по уровню пищевой специализации значи-
тельно превосходили первых млекопитающих.
В юре и в мелу господствующее положение в на-
земных сообществах занимали диапсиды (“дино-
завры”). Дестабилизация фенотипа первых мле-
копитающих и связанное с этим нарушение адап-
тивной нормы могли привести к исчезновению
их популяций. Лишь у Theria, имевших подчи-
ненное значение в мезозойской биоте, уровень
специализации черепа, зубной системы и пост-
краниального скелета был невысок, ограничения
на ее преобразования были менее жесткими.
Структура динозавровых сообществ обусловли-
вала функционирование стабилизирующего от-
бора, в том числе, и в популяциях млекопитаю-
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щих. И только после крушения биоты динозавров
началась их бурная радиация.

Морфологические преобразования коронки
зубов тесно связаны со структурой всего зубного
аппарата. Чем сложнее строение и выше специа-
лизация отдельных зубов, тем меньше количество
таких зубов в зубной системе. Это правило не зна-
ет исключений. Ему может быть дано объясне-
ние. Как показывают наблюдения над врожден-
ной тератологией и аберрантными формами зу-
бов современных и ископаемых млекопитающих,
на левой и правой сторонах челюсти морфология
каждого зуба проявляется независимо друг от друга

и может существенно различаться. Это предпола-
гает, что онтогенез каждого зуба определяется
сложным набором генов. Поскольку зубы любого
млекопитающего образуют единый функцио-
нальный ансамбль, реализации геномных про-
грамм для каждого зуба должна быть в онтогенезе
жестко скоррелирована между собой. Чем полнее
зубная система, тем сложнее достигнуть такой
корреляции развития. Чем меньше количество
зубов, тем могут быть проще и, следовательно,
надежнее как геномные, так и регуляторные ме-
ханизмы их формирования в онтогенезе. По-ви-
димому, именно с этим связано морфологическое

Рис. 2. Соотношение старой и новой адаптивной нормы признака в процессе дестабилизации и морфогенеза: 
А – исходное распределение частот значений признака до начала морфогенетического преобразования, В – новое рас-
пределение частот значений признака после морфогенетического преобразования. Чем больше дистанция между ста-
рой и новой нормой признака, тем меньшее количество особей в популяции адаптировано к условиям среды, тем меньше
“игольное ушко”, тем выше риск вымирания популяции и элиминации таксона в ходе исторического развития.
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разнообразие зубов кайнозойских Theria. Сокра-
щение количественных показателей зубной си-
стемы открыло для Theria пути модификации и
усложнения каждого зуба (Агаджанян, 2003а).
На основании наблюдений можно предполо-
жить, что уменьшение количества геномных и ре-
гуляторных программ, реализующих одновре-
менно развитие зубной системы в онтогенезе, об-
легчает их взаимную координацию. Вероятно, это
правило может быть распространено на развитие
всех систем организма.

Вымирание отрядов Prototheria и Eotheria бы-
ло предопределено, т.к. они не имели возможно-
сти изменить свой статус в сообществе. Переход
в крупный размерный класс им был закрыт хищ-
ными динозаврами, а в мелком размерном классе
их стали в конце мела теснить обладатели три-
босфенических щечных зубов, представители
Metatheria и Eutheria. При этом некоторые из них,
например дидельфид Didelphodon vorax из поздне-
го мела Северной Америки и Канады, достигал
размеров небольшой собаки и веса до 6 кг (Fox,
Naylor, 2006; Wilson et al., 2016). Судя по строению
зубной системы, он занимал экологическую ни-
шу не только хищника, но и падальщика. Кроме
того, Eutheria приобрели еще одно важное пре-
имущество – более совершенный тип размноже-
ния: плацентарность, формирование которой на-
чалось в самом конце позднего мела. Основные
направления эволюции млекопитающих в мезо-
зое показаны на рис. 4.

Как известно, современные Monotremata раз-
множаются путем откладывания яиц. При этом
строение их генеративной системы имеет боль-
шие отличия от таковой других млекопитающих.
У Monotremata нет пузырьков vesicula seminalis,
коагулянтной железы и дискретной простатиче-
ской железы, которые характерны для большин-
ства млекопитающих. У Monotremata отсутствуют
увеличенная простата и комплекс бульбоурет-
ральных желез, описанных для большинства мле-
копитающих. Очень своеобразно строение спер-
матозоидов. У Ornithorynchus и Tachiglossus головка
сперматозоида сильно вытянута и имеет перифе-
рическое расположение хроматина в ядре, анало-
гично сперматозоидам птиц.

Развитие яйцевых фолликул Monotremata име-
ет сходство с таковым у зауропсидных рептилий.
Строение покровов яиц Monotremata также ти-
пично для яиц зауропсид. Их мукоидная оболоч-
ка и скорлупа образуются при овуляции яиц во
время их прохождения через фаллопиевы трубы
или в матке. Полностью сформировавшаяся скор-
лупа яиц утконоса и ехидны имеет очень сходную
структуру. Ультраструктура поверхности внутри-
маточных яиц утконоса построена из свободно
расположенных нерегулярных гранул, что кон-
трастирует с фиброзной структурой птичьих яиц.

Уникальный репродукционный цикл у самок
однопроходных является следствием интеграции
маточной желточной секреторной фазы, т.е. они
имеют зауропсидный тип репродукции. На фор-
мирование основного источника питания эмбри-

Рис. 3. Важнейшие факторы (Сцилла и Харибда), определяющие прохождение через “игольное ушко” араморфного
преобразования признаков: А – сбалансированный вариант морфогенеза; В – быстрый вариант морфогенеза с карди-
нальными преобразованиями, резким снижением адаптивных возможностей и высокой вероятностью вымирания;
C – замедленный вариант морфогенеза с минимальными преобразованиями, плавным и небольшим снижением адап-
тивных возможностей и риском быть вытесненным конкурентами.
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она идут продукты секреции слизистой оболочки
матки (во время желточной фазы развития эм-
бриона), а не яичника.

Физиология размножения Monotremata и ар-
хаизм их генеративной системы сохраняют до се-
годняшнего дня облик генеративной системы на-
земных позвоночных триаса, а, вероятно, и более
древних этапов эволюции позвоночных. Судя по
всему, яйцеоткладывание было характерным ти-
пом размножения всех предшественников Mono-
tremata, т.е. Docodonta и Multituberculata. Анализу
размножения Multituberculata посвящено специ-
альное исследование (Kielan-Jaworowska, 1979).
На основании формы и размеров тазовых костей
Kryptobaatar dashzevegi был сделан вывод о том,
что Multituberculata, возможно, обладали живо-

рождением, правда, размер появлявшихся на свет
детенышей был очень маленький, подобно раз-
мерам детенышей современных Marsupialia. Во
всех случаях можно утверждать, что ни один из
представителей Prototheria не обладал плацентар-
ностью современного тип. Более того, судя по
всему, плацентарность, как набор морфологиче-
ских и физиологических признаков длительного
вынашивания эмбрионов, возникла сравнитель-
но недавно даже в стволе Theria.

Маркером появления плацентарности явля-
ется исчезновение эпипубических (сумчатых) ко-
стей. Развитие крупного эмбриона невозможно
при наличии эпипубических костей, т.к. они
ограничивают размеры брюшной полости. Эти
кости имели все териодонты, все известные Pro-

Рис. 4. Направления адаптивной радиации млекопитающих мезозоя: 
1 – различные адаптивные типы поздних териодонтов Cynognatia; 2 – неспециализированное плотоядение, преиму-
щественно беспозвоночными; 3 – специализированное плотоядение, в т.ч. позвоночными; 4 – неспециализирован-
ное растительноядение, преимущественно семеноядение, и питание беспозвоночными; 5 – специализированное рас-
тительноядение, преимущественно семеноядение, питание генеративными частями растений, луковицами, клубня-
ми, корневищами; 6 – высокоспециализированное растительноядение, включая питание вегетативными частями
растений; 7– высокоспециализированное растительноядение, включая питание компонентами травяного покрова;
8 – смешанный тип питания, включающий питание растительными и животными объектами; 9 – преимущественное
питание мелкими беспозвоночными; 10 – питание крупными водными беспозвоночными и личинками термитов.
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totheria и Eotheria, юрские и меловые Theria и
даже позднемеловые Eutheria (Jäger et al., 2020;
Kielan-Jaworowska, 1979; Hu et al., 1997; Novacek
et al., 1997; Szalay, Trofimov, 1996). Это означает,
что плацентарность, как комплекс признаков дли-
тельного вынашивания эмбриона, окончательно
сформировалась в стволе Eutheria только к началу
кайнозоя. Группы, в которых возникла плацен-
тарность, получили существенные преимущества,
особенно на стадии пренатального развития.
Принципиальное увеличение сроков эмбриоге-
неза привело к увеличению роли регуляторных
механизмов в онтогенетических и филогенетиче-
ских преобразованиях, сделало эти процессы бо-
лее пластичными, увеличило скорость эволюци-
онной реакции таксонов на требования внешней
среды. Усиление связи организма эмбриона и ор-
ганизма матери оказалось особенно важным для
развития и эволюционных преобразований нерв-
ной системы и, прежде всего, головного мозга.
Именно по уровню развития центральной нерв-
ной системы Eutheria принципиально отличаются
от Prototheria, Eotheria, Metatheria. Именно цен-
тральная нервная система получает гипертрофи-
рованное развитие в эмбриогенезе плацентарных.
Это объясняется двумя причинами: физиологи-
ческой и функциональной.

Эмбрион плацентарных, в т.ч. их головной
мозг, лучше обеспечивается кислородом и пита-
тельными веществами, чем детеныш Metatheria,
висящий на соске в сумке матери. Кроме того,
новорожденный детеныш сумчатого должен об-
ладать мощной лицевой и челюстной мускулату-
рой для реализации функции сосания, что накла-
дывает ограничения на постнатальные преобра-
зования черепа.

У плацентарных на эмбриональной стадии го-
ловной мозг, центральная нервная система, пре-
бывают в функциональной паузе. Развитие “орга-
на” (головного мозг) жестко не связано с суще-
ствованием эмбриона. Отсутствие прямой связи
между развитием эмбриона и структурой цен-
тральной нервной системы снимает запреты на ее
преобразование. Невозможно существование си-
стемы, в которой головной мозг преобразовывал-
ся бы сам и одновременно отвечал бы за нормаль-
ное функционирование развивающегося орга-
низма. Продолжительная беременность удлинила
сроки онтогенетического развития центральной
нервной системы и, следовательно, повысила
возможности ее преобразования и усложнения.
Таким образом, плацентарность явилась для по-
звоночных спусковым механизмом эволюции го-
ловного мозга.

Это хорошо видно при сравнении головного
мозга различных представителей класса Mamma-
lia. Морфология мозга довольно хорошо изучена
по слепкам и отливкам полости черепной короб-

ки триконодонтид, докодонтов, мультитуберку-
лят и эупантотериев (Simpson, 1928; Lillegraven,
Krust, 1991; Kielan-Jaworowska, 1983, 1986; Krause,
Kielan-Jaworowska, 1993). Установлено, что они
имели сходное строение головного мозга, для ко-
торого было характерно слабое развитие полуша-
рий переднего мозга. Большие полушария голов-
ного мозга имели продолговатую форму, по сво-
им размерам лишь незначительно превышали
обонятельные доли и были лишены складок.
У всех мезозойских млекопитающих, включая
Eupantotheria (непосредственных предков Metathe-
ria и Eutheria), большие полушария не перекрыва-
ли мозжечка. При этом размеры самого мозжечка
едва превышали диаметр спинного мозга. У со-
временных ехидны и утконоса, в противополож-
ность мезозойским млекопитающим, передние
полушария значительно превышают по своим
размерам обонятельные доли и частично прикры-
вают переднюю часть мозжечка. Кроме того,
у ехидны лобные доли несут по две складки, кото-
рые разделяют соматосенсорную и моторную,
зрительную и аудиторную области кортекса (Rowe,
Bohringer, 1992). Все это резко контрастирует с
морфологией центральной нервной системы со-
временных млекопитающих, полушария голов-
ного мозга которых значительно превышают по
размерам обонятельные доли и полностью по-
крывают мозжечок. Исключение составляют, на-
пример, тенреки, у которых мозжечок не полно-
стью прикрыт полушариями головного мозга.

Внутри группы Metatheria и Eutheria также су-
ществуют значительные различия в величине и
пропорциях головного мозга. Хорошо известны
сопоставления мозговой полости черепов сумча-
того волка (Thylacinus) и волка (Canis), сумчатого
дьявола (Sarcophilus) и росомахи (Gulo) (Weber,
1927). Имея сходные размеры и схожую эколо-
гию, названные представители сумчатых имеют
значительно меньший объем черепной коробки,
чем их аналоги плацентарных.

Увеличение размеров головного мозга ярко
выражено и в эволюции плацентарных. Сопо-
ставление представителей лошадеобразных (эо-
ценового Hyracotherium, олигоценового Mesohip-
pus, раннемиоценового Anchitherium, позднемио-
ценового Merychippus, плиоценового Pliohippus и
плейстоценовой Equus) показывает неуклонное
увеличение размеров головного мозга, увеличение
количества и усложнение складок коры (Edinger,
1948). Выразительную картину дает сравнение
небольшого головного мозга эоценового Dinoc-
eras и крупного мозга современной Equus (Weber,
1927). Тенденция увеличения головного мозга яр-
ко выражена в эволюции приматов (Szalay, Del-
son, 1979).

Важно подчеркнуть, что начало принципиаль-
ных преобразований головного мозга приходится
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на палеоцен и совпадает по времени с исчезнове-
нием сумчатых костей у Eutheria, т.е. с появлени-
ем совершенной плацентарности.
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THE MAIN DIRECTIONS OF MAMMALIAN EVOLUTION
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Modern views on the origin and early evolution of mammals are presented. The work uses the material accu-
mulated by the author on the morphology of modern and fossil monotremes, marsupials and placentals. Data
on Mesozoic mammals, including those obtained in recent years, are summarized. A model of the mecha-
nism of morphogenetic transformations during the evolutionary development of Mammalia is proposed. An
overview of the main directions of the formation of mammals from the Late Triassic to the Cenozoic is given.
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