
ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2014, № 4, с. 83–104

83

Находка в конце XVIII в. в Австралии, Тасма�
нии и на Новой Гвинее современных однопро�
ходных, или яйцекладущих, млекопитающих
(Monotremata) явилась одним из величайших
зоологических открытий. По многим особенно�
стям физиологии, размножения и морфологии,
таким как откладка яиц, несовершенная терморе�
гуляция, наличие клоаки, а также по строению
хромосом, эти удивительные животные демон�
стрируют состояние, промежуточное между реп�
тилиями и териевыми млекопитающими (сумча�
тыми и плацентарными). С другой стороны, со�
временный утконос и ехидны ведут крайне
специализированный образ жизни (плавание и
питание донными беспозвоночными у первого и
рытье и питание почвенными беспозвоночными
у вторых). Такая специализация наложила глубо�
кий отпечаток на строение однопроходных, делая
вычленение действительно плезиоморфных, уна�
следованных от предков признаков достаточно
сложным. Пожалуй, не существует другой группы
млекопитающих, филогенетическое положение

которой трактовалось бы в таких широких преде�
лах, как для однопроходных: от сестринской
группы сумчатых (Gregory, 1947) до независимого
происхождения от “эотерапсид” (Ивахненко,
2009) (см. также табл. 1). В данной работе прово�
дится анализ остеологических и миологических
признаков монотремат, развитие которых можно
проследить на ископаемом материале.

В статье приняты следующие сокращения:
ЗИН – Зоологический институт РАН, Санкт�Пе�
тербург, Россия; AMNH – Американский музей
естественной истории, Нью�Йорк, США; IVPP –
Институт палеонтологии и палеоантропологии,
Пекин, Китай; NMV – Национальный музей
Виктории, Мельбурн, Австралия.
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В качестве наиболее вероятной сестринской группы для однопроходных рассматриваются Henosfer�
ida из средней–поздней юры Западной Гондваны. Общим для обеих групп является продвинутое пре�
трибосфеническое строение нижних моляров при вероятном отсутствии протокона на верхних зубах
и плезиоморфное сохранение постдентальных костей и “ложноуглового” отростка нижней челюсти.
Общими для двух групп признаками также являются зубная формула с тремя молярами и положение
меккелевой борозды, которая проходит вентральнее нижнечелюстного отверстия. В ходе дальнейшей
эволюции у однопроходных сформировалось “маммальное” среднее ухо с тремя слуховыми косточка�
ми, как у териевых млекопитающих и мультитуберкулят. Вероятно, юрские лавразийские Shuotheri�
idae являются сестринской группой для гондванской клады Henosferida + Monotremata. У юрского
шуотериида Pseudotribos наблюдается большое плезиоморфное сходство с однопроходными в стро�
ение грудного пояса (крупная межключица, неподвижно соединенная с ключицей). В линии, веду�
щей к териевым млекопитающим, и у мультитуберкулят, видимо, независимо происходили преоб�
разования плечевого пояса, связанные со становлением парасагиттальной постановки передних ко�
нечностей (редукция межключицы, ее подвижное сочленение с ключицей, редукция прокоракоида,
развитие предостной ямки лопатки), и формирование “маммального” среднего уха с тремя слухо�
выми косточками. 

DOI: 10.7868/S0031031X14040059

“Корни монотремат нисходят к примитивным докодонтам
или, скорее, к архаичным триконодонтам”.

Л.П. Татаринов (2001)
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ние статьи и многочисленные замечания, способ�
ствовавшие ее улучшению. Работа выполнена при
поддержке гранта Президента РФ МД�802.2009.4,
грантов РФФИ 07�04�00393, 10�04�01350, 13�04�
01401 Программы Президиума РАН “Проблемы
происхождения жизни и становления биосферы”.

ЗУБНАЯ СИСТЕМА

У плиоценовых и современных ехидн нет зу�
бов. У взрослых утконосов вместо зубов исполь�
зуются роговые пластинки, и поэтому долгое вре�
мя считалось, что у утконосов тоже нет зубов. На�
стоящие зубы утконоса были обнаружены в конце
XIX в. (Poulton, 1888, 1889; Thomas, 1890; Stewart,
1892; Wilson, Hill, 1907). Это открытие породило
надежду, что изучение морфологии зубов утконо�

са поможет решить сложный вопрос происхожде�
ния монотремат (Thomas, 1890, с. 131). Однако
морфология зубов утконоса оказалась довольно
необычной и допускала различные интерпрета�
ции. Они считались похожими на зубы мультиту�
беркулят, ксенартр или десмостилий (Cope, 1888;
Ameghino, 1908; Abel, 1926).

Развитие зубов утконоса было впервые деталь�
но прослежено Дж. Вильсоном и Дж. Хиллом
(Wilson, Hill, 1907). Они обнаружили закладки че�
тырех заклыковых зубов в каждой челюсти, кото�
рые обозначили как V, W, X, Y/w, x, y, z. Первому
верхнему зубу и последнему нижнему нет анало�
гов в противоположной челюсти. Зубы V и w
представляют собой нефункциональные зубные
закладки. Функционирующих зубов три в верх�
ней челюсти (W, X, Y) и три в нижней (x, y, z). Дан�

Таблица 1.  Филогенетические связи Monotremata по морфологическим данным (указаны преимущественно ра�
боты, основанные на кладистических принципах). Состав клады Monotremata варьирует у разных авторов, в наи�
более широком понимании в нее включаются вымершие таксоны Ausktribosphenida, Henosferida и Shuotheriidae

Сестринская группа для Monotremata Ссылки

Metatheria (Gregory, 1947; Kühne, 1973, 1977)

Tribosphenida (Archer et al., 1985; Kielan�Jaworowska et al., 1987)

Multituberculata + Theria (Rowe, 1988)

Theria (Wible, 1991; Bininda�Emonds et al., 2007; Аверьянов, 
Лопатин, 2011)

Cladotheria (Kielan�Jaworowska, 1992; Rougier et al., 2007b; 
Gurovich, Beck, 2009)

Политомия с Multituberculata и (Symmetrodonta, 
Eutriconodonta, Cladotheria)

(Wible et al., 1995)

Multituberculata, Eutriconodonta, 
Trechnotheria

(Rougier et al., 1996a; Rich et al., 2005a; Luo et al., 2007a; 
Ji et al., 2009; Luo, 2011; Meng et al., 2011)

Политомия с Multituberculata и Cladotheria (Fox, Meng, 1997)

Multituberculata + Trechnotheria (Hu et al., 1997; Ji et al., 1999; Woodburne, 2003; 
Woodburne et al., 2003)

Trechnotheria (Luo et al., 2001a; Rougier et al., 2011; O’Leary et al., 2013)

Политомия с Multituberculata и Theria (Luo et al., 2001b)

Multituberculata (Wang et al., 2001; Meng et al., 2003; Hu et al., 2005)

(Eutriconodonta + (Multituberculata + Trechnotheria)) (Ji et al., 2002; Luo et al., 2002, 2007a, 2012; Rauhut et al., 
2002; Kielan�Jaworowska et al., 2004; Luo, Wible, 2005; 
Rowe et al., 2008; Yuan et al., 2013; Zheng et al., 2013; Zhou 
et al., 2013)

Политомия с Eutriconodonta, Multituberculata 
и Cladotheria

(Ji et al., 2006)

Multituberculata, Symmetrodonta, Cladotheria (Li, Luo, 2006)

Политомия с Morganucodonta, Docodonta 
и (Eutriconodonta + (Multituberculata + Trechnotheria))

(Meng et al., 2006)

(Multituberculata + (Eutriconodonta + Trechnotheria)) (Luo et al., 2007b)

Multituberculata + Cladotheria (Luo, 2011; Rowe et al., 2011)
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ные авторы предположили, что W/w являются по�
следними премолярами, а X, Y/x, y, z – молярами.
Эти зубы рассматривались как “квазипостоян�
ные” (у взрослых животных зубы замещены рого�
вым клювом). Было обнаружено также по пять за�
чатков молочных зубов в каждой половине челю�
сти, которые резорбировались на ранней стадии.
Согласно другой точке зрения, получившей боль�
шое распространение, функциональные зубы ут�
коноса являются молочными, а проблематичные
зачатки относятся к “домолочной” генерации зу�
бов (Leche, 1910).

Следующая работа, посвященная развитию зу�
бов утконоса, была выполнена Г. Грином (Green,
1937), который установил формулу зачаточных
зубов как I0, C1, P1–2, M1–3/i1–5, c1, p1–2, m1–3.
Большая часть зубных зачатков резорбируется в
эмбриогенезе и прорезается только по три корен�
ных зуба в верхней и нижней челюсти, которые
примерно в месячном возрасте выпадают и заме�
щаются роговыми пластинками. По Грину
(Green, 1937), функциональными зубами утконо�
са являются P2, M1–2/m1–3. Такая формула при�
нимается в настоящее время (Woodburne, 2003).
Согласно альтернативной интерпретации (West�
ergaard, 1983) эти зубы являются DP2–4/dp3–4,
m1. У миоценового утконоса Obdurodon dicksoni
были функционирующие P1–2, M1–2/p1–2, m1–3
(Musser, Archer, 1998). Сходство аналогичных по
положению зубов современного утконоса и об�
дуродона позволяет считать, что интерпретация
зубной формулы утконоса по Грину является пра�
вильной. Премоляры обдуродона соответствуют,
скорее всего, P4–5/p4–5 териевых млекопитаю�
щих, а верхний премоляр утконоса – P5. Для всех
монотремат, имеющих зубы, характерна резкая
граница между маленькими премолярами и круп�
ными молярами.

Грин (Green, 1937) предполагал закладку зу�
бов, сменяющих первые коренные зубы в верхней
и нижней челюсти. На основании этого В. Кюне
(Kühne, 1973, 1977) пересмотрел формулу корен�
ных зубов утконоса как P1, M1–4/p1, m1–4, по�
скольку только первый из этих пяти зубов сменя�
ется. По его мнению, наличие четырех моляров и
сменяемого последнего премоляра является си�
напоморфией, объединяющей Monotremata и
Marsupialia (гипотеза Marsupionta). У. Грегори
(Gregory, 1947) также считал наличие только од�
ного молочного зуба в каждой челюсти одним из
признаков сходства монотремат и сумчатых. По
последним данным (Luckett, Zeller, 1989) в эм�
бриогенезе утконоса в действительности не про�
исходит смены первых коренных зубов.

Формула заклыковых зубов с пятью премоля�
рами и тремя молярами могла быть исходной для
монотремат (у утконосов утрачены передние пре�
моляры и M3). Такая формула известна для юр�

ских Henosferida (Martin, Rauhut, 2005; Rougier
et al., 2007b), Shuotheriidae (Luo et al., 2007b) и
претрибосфенических млекопитающих, в част�
ности, у Peramus (McKenna, 1975; Prothero, 1981;
Averianov et al., 2010a). У Multituberculata имелось
только по два моляра в каждой челюсти и послед�
ние премоляры обычно крупнее первых моляров,
что резко отличает их от монотремат.

Как отмечалось выше, функционирующие зу�
бы были у олигоцен�миоценовых утконосов рода
Obdurodon (Woodburne, Tedford, 1975; Archer et al.,
1992, 1993; Musser, Archer, 1998). Открытие ранне�
мелового монотремата Steropodon в Австралии
(Archer et al., 1985) с зубами, сходными с таковы�
ми Obdurodon, но более примитивного строения,
позволило использовать признаки зубной систе�
мы монотремат для выяснения их филогенетиче�
ского положения. М. Арчер с коллегами (Archer
et al., 1985) интерпретировали строение зубов сте�
роподона как трибосфеническое и связывали
происхождение монотремат с древнейшими три�
босфеническими млекопитающими Aegialodon�
tidae. По мнению других авторов (Kielan�Ja�
worowska et al., 1987), зубы стероподона нетрибо�
сфенические, и однопроходные происходят от
более примитивных, претрибосфенических мле�
копитающих типа раннемелового Peramus. К
сходному выводу о происхождении монотремат
от претрибосфенических млекопитающих недав�
но пришел также М. Вудбурн (Woodburne, 2003).
Л.П. Татаринов (2001) и А.К. Агаджанян (2003),
напротив, усматривают сходство плана строения
зубов однопроходных и докодонтов и на этом ос�
новании предполагают филогенетическую связь
этих таксонов. К близкому выводу пришли также
Р. Паскуаль и Ф. Гоин (Pascual, Goin, 2001).

Сравнение зубов стероподона с зубами доко�
донтов весьма проблематично (рис. 1). Сходство
нижних коренных зубов обоих таксонов ограни�
чивается тремя признаками: 1) коронки расшире�
ны поперечно; 2) лабиальные бугорки выше
лингвальных; 3) наиболее высокий лабиальный
бугорок связан поперечными гребнями с двумя
лингвальными бугорками. Однако у докодонтов
этот высокий бугорок – задний из двух лабиаль�
ных бугорков, тогда как у стероподона – перед�
ний из таковых. Существенно то, что у докодон�
тов лабиальный край коронки замкнут продоль�
ным гребнем, связывающим бугорки a, b и d,
тогда как у стероподона долинка между лабиаль�
ными бугорками открыта лабиально (рис. 1). Хотя
коренные зубы докодонтов поверхностно напо�
минают зубы трибосфенических млекопитающих
(см. Butler, 1988), их окклюзия осуществляется
различным образом. У докодонтов первичное
разрезание пищи происходит за счет продольных
гребней коронок (B–A–C на верхнем зубе и b–a–d
на нижнем зубе), и наиболее высокий лабиаль�
ный бугор верхнего зуба (A) в момент максималь�
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ной окклюзии расположен лабиальнее нижних
зубов (Jenkins, 1969, рис. 3; Butler, 1988, рис. 5, 6;
Pfretzschner et al., 2005, рис. 5). У претрибосфени�
ческих и ранних трибосфенических млекопитаю�
щих первичное разрезание пищи происходит за
счет поперечных гребней коронок (препаракри�
ста�паракристид и постметакриста�протокри�
стид), и наиболее высокий лабиальный бугорок
(паракон или бугорок A) при максимальной ок�
клюзии помещается в гипофлексид, широко от�
крытую лабиально амбразуру между талонидом и
тригонидом (см. напр., Crompton, 1971; Fox, 1975;
Crompton, Kielan�Jaworowska, 1978; Kielan�Ja�
worowska et al., 1987). У Татаринова (2001, с. 87)
ошибочно указано, что в эту амбразуру помеща�
ется протокон.

Строение нижних коренных зубов стероподо�
на соответствует претрибосфеническому плану
строения, наблюдаемому, в частности, у Peramus
(Kielan�Jaworowska et al., 1987; Woodburne, 2003):
разрезание пищи происходило поперечными, а
не продольными гребнями коронки, имеется
трехбугорчатый тригонид, двухбугорчатый тало�
нид без бассейна, и широкая долинка между три�
гонидом и талонидом, ограниченная протокри�
стидом, рудиментом дистального метакристида
(у вершины метаконида) и косым кристидом
(cristid obliqua). Именно наличие широкого гипо�
флексида, рудимента дистального метакристида
и недоразвитие cristid obliqua у Steropodon свиде�

тельствует о происхождении монотремат от пре�
трибосфенических млекопитающих, у которых не
было протокона на верхних зубах. У монотремат
протокон так и не появился (Woodburne, 2003;
Davis, 2011), поэтому их зубы нельзя считать три�
босфеническими. Паскуаль и Гоин (Pascual, Goin,
2001; см. также Pascual et al., 2002) отрицают нали�
чие гипофлексида у стероподона, поскольку у не�
го аналогичная область имеет меньшую глубину и
эмалевое дно, т.е. настоящая вырезка отсутствует.
Однако уменьшение глубины гипофлексида и
расширение коронки между тригонидом и тало�
нидом можно объяснить существенным умень�
шением высоты паракона у монотремат по срав�
нению с Peramus, что хорошо видно у Obdurodon
и палеоценового Monotrematum (Pascual et al.,
2002).

Псевдотрибосфенические зубы с талонидом
впереди тригонида, кроме докодонтов (Averianov
et al., 2010b), появились также у Shuotheriidae (Luo
et al., 2007b), которые, подобно докодонтам, сохра�
няли постдентальные кости в нижней челюсти.

Кроме линии, ведущей к териевым млекопита�
ющим, претрибосфенические зубы (с талонидом
позади тригонида), развились независимо у дру�
гой группы млекопитающих, находившихся на
более низком уровне организации (с постден�
тальными костями в составе нижней челюсти): у
Henosferida из юрских отложений Аргентины
(Rauhut et al., 2002; Martin, Rauhut, 2005; Rougier
et al., 2007b; Аверьянов, Лопатин, 2011). К этой
группе может относиться также Ambondro из
средней юры Мадагаскара (Flynn et al., 1999),
строение нижней челюсти которого неизвестно.
У хеносферид талонид небольшой, но с отчетли�
вым бассейном. Однако в бассейне талонида не
обнаружены следы стирания, что интерпретиру�
ется как свидетельство отсутствия протокона на
верхних молярах хеносферид (Martin, Rauhut,
2005; Rougier et al., 2007b). Последнее обстоятель�
ство сближает хеносферид с монотрематами. Так
как древнейшие известные монотрематы (Teinol�
ophos) обладали постдентальными костями в
нижней челюсти (Rich et al., 2005a, b), более обос�
нованно выводить претрибосфенические зубы
монотремат от таковых Henosferida, а не предков
териевых млекопитающих. Этому выводу не про�
тиворечат данные о зубной формуле монотремат.

СРЕДНЕЕ УХО И НИЖНЯЯ ЧЕЛЮСТЬ

Одной из фундаментальных морфологических
характеристик млекопитающих всегда считалось
строение их челюстного сустава и среднего уха. У
млекопитающих, в отличие от рептилий, нижняя
челюсть состоит из единственной кости (зубная
кость, dentale), которая сочленяется с чешуйча�
той костью черепа (squamosum). Постдентальные
кости, образующие челюстной сустав у рептилий,
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Рис. 1. План строения основных типов коренных зу�
бов млекопитающих (черным цветом показаны ниж�
ние зубы правой стороны, серым – верхние зубы ле�
вой стороны). Основные бугорки зубов обозначены
заглавными буквами для верхних (A, B, C) и строчны�
ми для нижних (a, b, c, d). Справа вверху изображен
нижний коренной зуб раннемелового однопроходно�
го Steropodon galmani Archer et al., 1985 (по Kielan�Ja�
worowska et al., 2004, рис. 6.5C1, реверсировано). 
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у млекопитающих преобразованы в слуховые ко�
сточки среднего уха – сочленовная (articulare) в
молоточек (malleus), а квадратная (quadratum) в
наковальню (incus). Видимо, еще у предков млеко�
питающих эти постдентальные кости были связа�
ны с барабанной перепонкой и выполняли допол�
нительную функцию звукопроведения. Древней�
шие стволовые млекопитающие (Morganucodonta)
обладали двойным челюстным суставом, старым
“рептилийным” и новым “маммальным”. У более
продвинутых мезозойских млекопитающих (Doc�
odonta, Kuehneotherium, Shuotheridia, Henosferida)
суставная функция постдентальных костей, ви�
димо, была уже утрачена, но они еще сохраняли
на зубной кости желоб для постдентальных ко�
стей. Этот желоб был утрачен у Eutriconodonta и
Symmetrodonta, у которых слуховые косточки
(молоточек и наковальня) выполняли только зву�
копроводящую функцию, но еще не помещались
в основании мозговой коробки, а были прикреп�
лены к меккелеву хрящу, связанному краниаль�
ным концом с меккелевой бороздой в зубной ко�
сти (Luo et al., 2007a; Ji et al., 2009; Luo, 2011; Meng
et al., 2011). Таким образом, у этих животных от�
сутствовало дефинитивное маммальное среднее
ухо, которое в онтогенезе современных млекопи�
тающих формируется после редукции эмбрио�
нального меккелева хряща и перемещения слухо�
вых косточек от челюстного сустава в основание
мозговой коробки. Меккелев хрящ, сохраняю�
щийся в дефинитивном состоянии у симметро�
донтов и эутриконодонтов, обычно интерпрети�
руется как окостеневающий (Wang et al., 2001;
Meng et al., 2003), хотя никаких гистологических
доказательств этого не приводится. Возможно,
хрящ минерализовался уже в процессе фоссили�
зации.

Существуют две гипотезы, интерпретирующие
эволюцию среднего уха у мезозойских млекопи�
тающих. Согласно первой гипотезе, меккелев
хрящ и прикрепленные к нему молоточек и нако�
вальня у Eutriconodonta и Symmetrodonta являют�
ся эволюционной гетерохронией, сохранением
педоморфного (эмбрионального) состояния раз�
вития этих структур у взрослых животных (Luo
et al., 2007a; Ji et al., 2009; Luo, 2011). Согласно
альтернативной гипотезе, эти группы демонстри�
руют промежуточную морфологическую стадию
преобразования среднего уха, которая рекапиту�
лируется в эмбриогенезе современных млекопи�
тающих (Wang et al., 2001; Meng et al., 2003, 2011;
Аверьянов, Лопатин, 2011).

По гипотезе Ж. Луо, в эволюции млекопитаю�
щих происходили повторяющиеся педоморфозы
и многократная активация генов, отвечающих за
редукцию меккелева хряща (Luo et al., 2007a, b;
Luo, 2011). Эта гипотеза призвана объяснить то�
пологию кладограммы, принимаемой данным ав�

тором в качестве филогенетической гипотезы для
мезозойских млекопитающих (рис. 2).

Первым млекопитающим, которое приобрело
дефинитивное маммальное среднее ухо, согласно
Луо, является Hadrocodium wui из ранней юры
Китая, известный по единственному черепу дли�
ной всего 12 мм (IVPP V8275) (Luo et al., 2001b;
Rowe et al., 2011). Компьютерная томография это�
го экземпляра доступна в онлайновой цифровой
библиотеке Университета Техаса (http://digimor�
ph.org/specimens/Hadrocodium_wui/). Крошеч�
ный размер черепа закономерно вызывает вопрос
об онтогенетическом статусе данного экземпля�
ра. Согласно Луо и др. (Luo et al., 2001b), череп
IVPP V8275 принадлежит взрослому или полу�
взрослому животному по наличию следующих
признаков: 1) большая заклыковая диастема;
2) фасетки стирания на моляроподобных зубах;
3) полностью функционирующий сустав чешуй�
чатой и зубной костей; 4) отсутствие меккелевой
борозды. Компьютерная томография этого эк�
земпляра не обнаружила закладок непрорезав�
шихся зубов (Rowe et al., 2011). По мнению других
авторов (Wang et al., 2001; Meng et al., 2003),
экз. IVPP V8275 принадлежит молодому живот�
ному на основании следующих признаков: 1) ма�
ленький размер; 2) прорезающийся первый верх�
ний заклыковый зуб; 3) наличие только двух мо�
ляроподобных зубов; 4) большое расстояние
между m2 и венечным отростком; 5) большой
промонторий; 6) большой объем мозговой поло�
сти; 7) тонкая и низкая зубная кость. Изучение
доступной компьютерной томографии экз. IVPP
V8275 позволяет склониться к поддержке второй
интерпретации. Сохранность костей такова, что
можно предполагать их неполное окостенение.
На медиальной и вентральной поверхности зуб�
ной кости имеются большие лакуны, возможно,
для зубной пластинки. Смена зубов у этого экзем�
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Рис. 2. Филогенетические связи мезозойских млеко�
питающих по Луо (Luo, 2011). Дефинитивное мам�
мальное среднее ухо (DMME) появляется независимо
четыре раза, окостеневший меккелев хрящ (OMC) –
два раза.
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пляра, видимо, еще не начиналась, поэтому не
сохранилось закладок зубов. О недавнем форми�
ровании прорезавшихся зубов говорят широко
открытые пульпарные каналы p2. Скорее всего,
отсутствие меккелевой борозды (и желоба для по�
стдентальных костей?) объясняется неполным
окостенением зубной кости. Луо и др. (Luo et al.,
2001b: с. 1535) описывают медиальную сторону
зубной кости как имеющую “гладкую пери�
остальную поверхность”, однако никаких фото�
графий, иллюстрирующих это, не приводится.
Строение “ложноуглового” (“псевдоангулярного”)
отростка зубной кости, сходного с таковым у Mor�
ganucodonta и Docodonta, позволяет прогнозиро�
вать обнаружение желоба для постдентальных ко�
стей у более взрослых экземпляров Hadrocodium
wui, если таковые будут обнаружены.

Даже если признать экз. IVPP V8275 взрослым
животным, его интерпретация остается пробле�
матичной. Если это взрослое животное, то отме�
ченные ювенильные признаки будут педоморф�
ными для этого таксона. В таком случае, почему у
столь педоморфного таксона нет меккелева хря�
ща с прикрепленными слуховыми косточками? У
“педоморфных”, по мнению Луо, эутриконодон�
тов из раннего мела Китая зубная кость намного
более пераморфного строения по сравнению с
Hadrocodium (Luo et al., 2007a; Meng et al., 2011).
Гипотеза Луо не может объяснить это логическое
противоречие. Наличие маммального среднего
уха у Hadrocodium мы считаем недоказанным.

Наш филогенетический анализ (Аверьянов,
Лопатин, 2011) показал парафилию “Austral�
osphenida” sensu Luo et al., 2001a. Юрские гондван�
ские Henosferida и лавразийские Shuotheriidae, ха�
рактеризующиеся сохранением желоба для пост�
дентальных костей и, следовательно, отсутствием
дефинитивного маммального среднего уха, явля�
ются сестринскими таксонами. Для австралий�
ских раннемеловых Ausktribosphenida указыва�
лось присутствие желоба для постдентальных ко�
стей (Kielan�Jaworowska et al., 1998, 2004; Luo
et al., 2001a, 2002; Luo, 2011), что не подтвержда�
ется другими наблюдениями (Rougier et al., 2007b;
Аверьянов, Лопатин, 2011). У Ausktribosphenos
имеется меккелева борозда, соединенная с нижне�
челюстным отверстием, и небольшая ямка позади
нижнечелюстного отверстия, которая соответству�
ет скорее птеригоидной ямке симметродонтов (см.
Лопатин и др., 2005), чем постдентальному желобу.
У примитивных млекопитающих с настоящим по�
стдентальным желобом (Morganucodon, Kueh�
neotherium, Shuotherium, Docodonta) этот желоб
существенно более длинный и глубокий, подраз�
делен диагональным гребнем и ограничен сверху
нависающим медиальным гребнем (Kermack
et al., 1973; Luo et al., 2002; Averianov et al., 2005).
Ничего подобного не наблюдается у Ausktribosphe�

nos, а у Bishops и меккелева борозда, и ямка позади
нижнечелюстного отверстия редуцированы.

Согласно большинству последних филогене�
тических анализов, Ausktribosphenida являются
сестринской группой для Monotremata. В связи с
этим исключительно важное значение имеет
строение нижней челюсти у меловых монотремат,
Steropodon и Teinolophos, которое характеризова�
лось противоречиво (см. дискуссию Luo et al.,
2002; Bever et al., 2005; Rich et al., 2005a, b; Rougier
et al., 2005, 2007b; Rowe et al., 2008). Новые экзем�
пляры Teinolophos четко свидетельствуют о нали�
чии желоба для постдентальных костей у этого
таксона (Т. Рич, личн. сообщ.). Также у Teinolo�
phos и Steropodon есть меккелева борозда, в руди�
ментарной форме сохраняющаяся у миоценового
утконоса Obdurodon (Rougier et al., 2007b; Rowe
et al., 2008; Luo, 2011). Остается вопрос, помещал�
ся ли в этой борозде меккелев хрящ и соединялся
ли он с articulare, или слуховые косточки уже
располагались отдельно в основании мозговой
коробки.

Согласно гипотезе Луо (Luo, 2011; см. рис. 2),
формирование дефинитивного маммального
среднего уха происходило независимо в четырех
линиях млекопитающих: у Hadrocodium, Multitu�
berculata, Theria и Monotremata. Согласно нашей
гипотезе, это событие произошло трижды: у Mul�
tituberculata, Monotremata и Theria.

Важным признаком, имеющимся у аусктрибо�
сфенид (Ausktribosphenos и Bishops), является на�
личие настоящего углового отростка нижней че�
люсти. Этот отросток не гомологичен “ложноуг�
ловому” отростку Morganucodonta и Docodonta,
который имеет вырезку для наружной пластины
(или ангулярного лепестка) угловой кости. На�
стоящий угловой отросток не связан с угловой
костью и возникает, вероятно, в связи с интенси�
фикацией работы внутренней крыловидной и на�
ружной жевательной мышц, что, в свою очередь,
обусловлено усилением поперечной компоненты
в жевательных движениях нижней челюсти
(Patterson, 1956; Jenkins et al., 1983; Jenkins, 1984;
Crompton, Sun, 1985; Gow, 1986; Crompton, Luo,
1993; Hopson, 1994; Averianov et al., 2005; альтер�
нативную точку зрения см. Parrington, 1959; Ker�
mack et al., 1973; Gambaryan, Kielan�Jaworowska,
1995; Kielan�Jaworowska, 1997; Luo et al., 2001a,
2002; Kielan�Jaworowska et al., 2004). Наличие на�
стоящего углового отростка нижней челюсти яв�
ляется одной из ключевых синапоморфий Clado�
theria (Prothero, 1981; Averianov et al., 2013).

У раннемелового монотремата Teinolophos
форма и положение углового отростка примерно
такие же, как у аусктрибосфенид. Однако сходное
заднее положение имел также “ложноугловой”
отросток хеносферид, ассоциированный с жело�
бом для постдентальных костей и имеющий на
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лингвальной стороне ямку для наружной пласти�
ны угловой кости (Martin, Rauhut, 2005; Rougier
et al., 2007b). Наличие у Teinolophos желоба для
постдентальных костей позволяет рассматривать
его угловой отросток как “ложноугловой”, него�
мологичный угловому отростку зубной кости Cla�
dotheria. Среди современных монотремат соот�
ветствующий отросток редуцируется у утконоса,
но сохраняется в рудиментарном виде у ехидн в
связи со специализацией их челюстного аппарата
(см. ниже).

Одним из важных признаков, общих для
Henosferida и Monotremata, является положение
меккелевой борозды. У подавляющего большин�
ства млекопитающих, имеющих меккелеву бо�
розду, она ассоциирована с нижнечелюстным от�
верстием (через него проходят в зубную кость n.
alveolaris inferior, дериват нижнечелюстной ветви
тройничного нерва (V3) и сосуды). Свидетель�
ством этой связи у форм, у которых меккелев
хрящ отсутствует во взрослом состоянии, являет�
ся lig. sphenomandibulare, образующийся из остат�
ков дорсальной части меккелева хряща и крепя�
щийся к зубной кости по сторонам от нижнече�
люстного отверстия (Standring, 2008). У
раннемелового монотремата Teinolophos меккеле�
ва борозда проходит вентральнее нижнечелюстно�
го отверстия (Rich et al., 2005a, b). Аналогичное по�
ложение меккелевой борозды наблюдается у
Henosferus (Rougier et al., 2007b). У Asfaltomylos
присутствие и положение меккелевой борозды не
может быть установлено из�за плохой сохранно�
сти единственного экземпляра (Martin, Rauhut,
2005). У шуотериид меккелева борозда ассоции�
рована с нижнечелюстным отверстием (Chow,
Rich, 1982; Luo et al., 2007b).

СЛУХОВЫЕ КОСТОЧКИ

Слуховые косточки монотремат имеют специ�
фическое строение по сравнению с многими дру�
гими современными млекопитающими (Doran,
1878; Gregory, 1947; Hopson, 1966; Kuhn, 1971; Allin,
1975; Fleischer, 1978; Zeller, 1993; Meng, Wyss,
1995; Wible, Hopson, 1995; Агаджанян, 2003; Ивах�
ненко, 2009). Молоточек имеет два больших от�
ростка и крупное тело (pars transversalis). Более
длинный и массивный передний отросток (гомо�
логичный предсочленовной кости – praearticulare
синапсид) соединен (частично сращен) на боль�
шом протяжении с плоской наружной барабан�
ной костью (ectotympanicum). Передний отро�
сток молоточка, соединенный с ectotympanicum,
и рукоятка (manubrium) молоточка образуют по�
чти замкнутое кольцо, внутри которого натянута
барабанная перепонка. Наковальня маленькая,
плоская, расположена дорсальнее молоточка.
Стремечко столбчатое, не перфорировано a. sta�
pedialis. Молоточек, ectotympanicum, наковальня

и барабанная перепонка расположены в плоско�
сти под углом 25°–30° к горизонтали.

После открытия слуховых косточек у Multitu�
berculata (Miao, Lillegraven, 1986) появились дан�
ные о значительном сходстве строения слуховых
косточек у этой группы с таковыми монотремат.
Эти наблюдения были сделаны на нескольких эк�
земплярах Lambdopsalis bulla Chow et Qi, 1978 из
палеоцена�эоцена Китая (Meng, 1992; Meng,
Wyss, 1995). В частности, стремечко у этого таксо�
на столбчатое с щелевидным отверстием, через
которое, видимо, не проходила a. stapedialis
(Meng, 1992), как и у монотремат. Другие черты
сходства с монотрематами: 1) наружная барабан�
ная кость (ectotympanicum) расположена почти
горизонтально (угол наклона 25–30°) и контакти�
рует с крыловидной костью черепа; 2) наковальня
(incus) плоская, простой формы и расположена
дорсальнее молоточка (malleus), а не позади, как у
териев; 3) молоточек имеет массивный передний
отросток, частично слитый с наружной барабан�
ной костью, и крупную pars transversalis.

Открытие слуховых косточек у других таксо�
нов мультитуберкулят (Hurum et al., 1995; Rougier
et al., 1996b; Wible, Rougier, 2000), а также переизу�
чение оригинальных материалов по Lambdopsalis
привели к значительной ревизии этих представ�
лений (Rougier et al., 1996b). Контакт наружной
барабанной кости с крыловидной у Lambdopsalis
признан артефактом; этот контакт может отсут�
ствовать у ехидн и не характерен для утконоса. У
Kryptobaatar стремечко не столбчатое, а вильча�
тое, прободенное стапедиальным отверстием
(Rougier et al., 1996b). Для некоторых таксонов
мультитуберкулят из позднего мела Северной
Америки также реконструировалось наличие
вильчатого стремечка, прободенного a. stapedialis
на основании борозды для этой артерии на про�
монториуме, оставляющей вырезку на краю
fenestra vestibuli (Rougier et al., 1992; Wible, Hop�
son, 1995). С другой стороны, столбчатое стремеч�
ко характерно для Pholidota среди плацентарных
и для многих сумчатых (Novacek, Wyss, 1986; Gau�
din et al., 1996). Молоточек с массивным перед�
ним отростком, сочлененным с ectotympanicum,
и крупной pars transversalis встречается не только у
монотремат и мультитуберкулят, но также у мно�
гих архаичных сумчатых и плацентарных (Doran,
1878; Fleischer, 1978).

Для раннемелового эутриконодонта Yanocon�
odon было реконструировано строение молоточ�
ка и наковальни, практически идентичное тако�
вому утконоса (Luo et al., 2007a). Согласно этой
реконструкции, плоская наковальня располага�
лась дорсальнее молоточка, как у монотремат. От�
личие от монотрематной конструкции заключа�
ется только в сочленении молоточка и ectotym�
panicum с меккелевым хрящем, сохранявшимся
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во взрослом состоянии. Однако, скорее всего,
данная реконструкция неверна и основана на
слишком уверенной интерпретации плохо сохра�
нившихся и очень неполных фрагментов слухо�
вых косточек (Meng et al., 2011). Существенно
лучше сохранились слуховые косточки у другого
эутриконодонта из раннего мела Китая, Liaocon�
odon (Meng et al., 2011). У этого таксона наковаль�
ня располагалась позади молоточка и имела шар�
нирное сочленение с последним.

Своеобразие строения слуховых косточек мо�
нотремат может свидетельствовать о независимом
развитии маммального среднего уха у монотремат
и териевых млекопитающих, что подтверждается
обнаружением желоба для постдентальных костей
у древнейшего известного монотремата Teinolo�
phos из раннего мела Австралии (Rich et al., 2005a).

МОЗГОВАЯ КОРОБКА

В строении боковой стенки мозговой коробки
у монотремат и териевых млекопитающих наблю�
даются существенные различия, которые тради�
ционно используются при филогенетических ре�
конструкциях (Watson, 1916; Kermack, Mussett,
1958; Kermack, 1963; Hopson, 1964; Kermack,
Kielan�Jaworowska, 1971; Crompton, Jenkins, 1979;
Kielan�Jaworowska et al., 1986, 2004; Hopson,
Rougier, 1993; Wible, Hopson, 1993, 1995; Rougier,
Wible, 2006).

У немаммальных цинодонтов большая часть
боковой стенки мозговой коробки образована
восходящим отростком крыло�клиновидной ко�
сти (алисфеноида, или эпиптеригоида), располо�
женной между глазничной впадиной, через кото�
рую выходит глазничная ветвь тройничного нерва
(V1), и большим тройничным отверстием, общим
местом выхода верхнечелюстной (V2) и нижнече�
люстной (V3) ветвей тройничного нерва (рис. 3, а).
Тройничное отверстие расположено на границе
между алисфеноидом и передней пластиной пе�
реднеушной кости (проотики), являющейся око�
стенением слуховой капсулы. Имеется хорошо
развитая, направленная назад квадратная ветвь
алисфеноида. Чешуйчатая кость не участвует в
образовании первичной стенки мозговой короб�
ки, ее передний отросток контактирует со слухо�
вой капсулой и передней пластиной проотики.

У стволовых млекопитающих (Morganucodon�
ta, Docodonta) передняя пластина проотики су�
щественно удлиняется спереди назад, в результа�
те чего тройничное отверстие разделяется на два,
для отдельного выхода V2 и V3 ветвей тройничного
нерва (рис. 3, б; 4, а).

Строение мозговой коробки детально изучено у
Vincelestes из раннего мела Аргентины (рис. 3, в),
относимого обычно к претрибосфеническим
млекопитающим (Rougier et al., 1992; Hopson,

Rougier, 1993; Kielan�Jaworowska et al., 2004; Ma�
crini et al., 2007). По последним данным, этот так�
сон относится к базальной радиации Cladotheria
(Averianov et al., 2013). Vincelestes, в целом, со�
храняет плезиоморфное строение стенки мозго�
вой коробки, характерное для Morganucodon
(рис. 3, б; 4, а). Продвинутыми признаками на
этой эволюционной стадии являются некоторое
увеличение размеров алисфеноида и уменьшение
его квадратной ветви. Передняя пластина проо�
тики участвовала в формировании стенки мозго�
вой коробки также у симметродонта Maotherium
(Ji et al., 2009).

У современных териевых млекопитающих
(Metatheria и Eutheria) передняя пластина проо�
тики полностью утрачена (рис. 3, г). В редуциро�
ванном виде она сохранялась у раннемелового эу�
терия Prokennalestes из Монголии (Wible et al.,
2001). Большая часть боковой стенки мозговой
коробки образована разросшимся алисфенои�
дом, в котором расположено отверстие нижнече�
люстной ветви тройничного нерва (V3). Появля�
ется чешуя чешуйчатой кости (pars squamosa), ко�
торая также образует часть стенки мозговой
коробки и контактирует спереди с алисфеноидом
(рис. 4, в).

Для монотремат, мультитуберкулят и, видимо,
эутриконодонтов, характерно иное строение
стенки мозговой коробки. Здесь алисфеноид
сильно редуцирован, образует только боковую
стенку cavum epiptericum (полость тройничного
ганглия), а большая часть стенки мозговой короб�
ки образована передней пластиной проотики
(рис. 3, д). Эта пластина образуется в эмбриогене�
зе путем слияния эмбриональной запирательной
пластины (lamina obturans) с ушной капсулой, яв�
ляющейся хрящевым предшественником каме�
нистой кости (Watson, 1916; Kuhn, 1971; Zeller,
1989; Hopson, Rougier, 1993). Передняя пластина
каменистой кости граничит спереди с орбитосфе�
ноидом и включает в себя отверстие нижнече�
люстной ветви тройничного нерва (V3). Черепная
часть чешуйчатой кости налегает поверхностно
на каменистую и затылочные кости и не образует
первичную стенку мозговой коробки (рис. 4, б).
Такое различие в строении стенки мозговой ко�
робки териевых и нетериевых млекопитающих
ранее служило основанием для разделения мле�
копитающих на подклассы Theria и Prototheria
(Kermack, 1963; Hopson, 1964; Kermack, Kielan�
Jaworowska, 1971). Однако, как показали более
поздние эмбриологические исследования, стенка
мозговой коробки у монотремат и териевых мле�
копитающих гомологична и образована путем
окостенения membrana spheno�obturatoria (Pres�
ley, Steel, 1976; Presley, 1980, 1981; Kuhn, Zeller,
1987; Maier, 1987, 1989; Zeller, 1989). Разница за�
ключается лишь в том, что это окостенение на бо�



ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 4  2014

О ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКОМ ПОЛОЖЕНИИ ОДНОПРОХОДНЫХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ 91

лее поздних эмбриологических стадиях срастает�
ся либо со слуховой капсулой, образуя переднюю
пластину каменистой кости (Monotremata), либо
с восходящим отростком алисфеноида, образуя
его “крыло” (Theria). Состояние, характерное для
современных монотремат, можно выводить как из
состояния стволовых млекопитающих (рис. 3, б),

так и с уровня базальных Cladotheria (рис. 3, в),
что отражено стрелками с вопросительными зна�
ками на рис. 3.

Идея о фундаментальном различии монотре�
мат и териевых млекопитающих в строении стен�
ки мозговой коробки была недавно реанимирова�
на М.Ф. Ивахненко (2009). По его мнению, прин�
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Рис. 3. Преобразования стенки мозговой коробки в эволюции млекопитающих (по Hopson, Rougier, 1993, рис. 6): а –
исходное состояние, характерное для немаммальных цинодонтов; б – стволовые млекопитающие (Morganucodonta,
Docodonta); в – базальный кладотерий Vincelestes; г – териевые млекопитающие (Metatheria, Eutheria); д – Monotrem�
ata, Multituberculata и, возможно, Eutriconodonta. Белая стрелка на г, д показывает направление роста membrana sphe�
no�obturatoria: от ala temporalis у Theria (г) или к ala temporalis у Monotremata (д). Обозначения: al – передняя пластина
проотики (=lamina obturans); as – алисфеноид; fo – fenestra ovalis; oc – слуховая капсула; pras – восходящий отросток
алисфеноида или ala temporalis, эмбриональный предшественник алисфеноида (показан пунктиром); qr – квадратная
ветвь алисфеноида; V1, V2, V3 – глазничная, верхнечелюстная и нижнечелюстная ветви тройничного нерва.
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ципиальное различие заключается в том, что
териевый алисфеноид представляет собой резуль�
тат срастания в эмбриогенезе эпиптеригоида с
окостенением сфено�обтураторной мембраны,
тогда как у монотремат в состав “алисфеноида”
(передней пластинки проотики) не включается
эпиптеригоид, который сохраняется в редуциро�
ванном виде в основании передней пластинки.
Однако, согласно эмбриологическим данным
(Presley, Steel, 1976; Presley, 1980, 1981; Kuhn,
Zeller, 1987; Maier, 1987, 1989; Zeller, 1989), эле�
менты, составляющие стенку мозговой коробки у
териевых и яйцекладущих млекопитающих, го�
мологичны (рис. 4). Восходящий отросток эпип�
теригоида, который у взрослых цинодонтов и
стволовых млекопитающих образует переднюю
часть мозговой коробки (рис. 4, а), у современных
монотремат утрачен, а у териевых млекопитаю�
щих сильно уменьшен, и от эпиптеригоида оста�
ется только его квадратная ветвь (рис. 4, б, в). У
современных монотремат эпиптеригоид образу�
ется из небольшой неоморфной lamina ascendens,
вырастающей между выходами V2 и V3 нервов из
переднего конца квадратной ветви эпиптеригои�
да (рис. 4, б). Среди современных териевых мле�
копитающих хрящевой восходящий отросток в
редуцированном виде сохраняется впереди выхо�
да V2 нерва у некоторых сумчатых (рис. 4, в). У
остальных териевых вместо него развивается
неоморфная lamina ascendens между выходами V2

и V3 нервов (рис. 4, в), как у монотремат. Разница
заключается только в том, что у териевых остатки
эпиптеригоида сливаются с lamina obturans и об�
разуют большой алисфеноид, а у монотремат lam�
ina obturans срастается со слуховой капсулой, об�
разуя переднюю пластину каменистой кости, а
остатки эпиптеригоида остаются отдельными.
Эта разница объясняется направлением окосте�
нения lamina obturans: в переднем направлении у
монотремат и в заднем у териевых (белая стрелка
на рис. 3, г, д). Хрящевые закладки могут срас�
таться только на ранних стадиях окостенения, по�
этому при завершении этого процесса на перед�
нем конце мозговой коробки эпиптеригоид (али�
сфеноид) монотремат не включается в мозговую
коробку, а у териевых процесс окостенения начи�
нается с включения остатков эпиптеригоида.

Первичная мозговая коробка млекопитающих
образована хрящевым черепом (chondrocranium)
и твердой мозговой оболочкой (dura mater). В свя�
зи с увеличением мозга в разных группах млеко�
питающих независимо формировалась вторич�
ная, более латеральная мозговая оболочка
(De Beer, 1937; Moore, 1981; Kuhn, Zeller, 1987;
Wible, Rougier, 2000). Новое экстрадуральное про�
странство, между первичной и вторичной стенка�
ми мозговой коробки, называется cavum epipteri�
cum (Gaupp, 1902, 1905). В нем располагаются
ганглии тройничного и лицевого нервов и прохо�
дят другие черепные нервы и кровеносные сосу�
ды. Сосуды и черепные нервы проникают из моз�
говой полости в cavum epiptericum или обратно
через щели между вертикальными стойками хон�
дрокраниума (рис. 5). У предков млекопитающих,
как и у современных завропсид, очевидно было
три таких стойки: преоптическая (pila preoptica),
заоптическая (pila metoptica) и предушная (pila
antotica) (De Beer, 1926, 1937; Starck, 1967, 1978;
Kuhn, 1971; Moore, 1981; Kuhn, Zeller, 1987; Zeller,
1989; рис. 5, а). Паттерн редукции вертикальных
хрящевых стоек различается в разных группах
млекопитающих (рис. 5). У монотремат исчезает
pila metoptica (рис. 5, в), у сумчатых – pila metop�
tica и pila antotica (рис. 5, г), у плацентарных – pila
antotica (рис. 5, д) (Gaupp, 1908; De Beer, 1937;
Starck, 1967; Kuhn, 1971; Kuhn, Zeller, 1987; Maier,
1987; Zeller, 1989; Wible, Rougier, 2000). Важно, что
мультитуберкуляты сохраняют примитивное
строение хондрокраниума с тремя вертикальны�
ми стойками, как у завропсид (рис. 5, б; Wible,
Rougier, 2000). Это позволяет датировать расхож�
дение стволов териевых млекопитающих и моно�
тремат после ответвления мультитуберкулят. Дан�
ный вывод противоречит включению Multituber�
culata в кроновую группу Mammalia, которое
показывает большинство современных филоге�
нетических гипотез (Luo et al., 2002; Kielan�Ja�
worowska et al., 2004; Yuan et al., 2013; Zhou et al.,
2013).

а

б

pras
sqlo

per

qr

V1

V2

V3

ept

pras

sqlo

perV1

V2

V3

V1

V2

sq

lo

V3

per

as
laslas as

в

Рис. 4. Гомология эмбриональных элементов, состав�
ляющих боковую стенку мозговой коробки у стволо�
вых млекопитающих (а), монотремат (б) и териевых
млекопитающих (в) (по Hopson, Rougier, 1993, рис. 4).
Обозначения: ept – эпиптеригоид; las – lamina ascen�
dens; lo – lamina obturans; per – периотика; pras – вос�
ходящий отросток эпиптеригоида, эмбриональный
предшественник эпиптеригоида (показан пункти�
ром); sq – чешуйчатая кость. Остальные обозначения
см. рис. 3. 
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ОПУСКАТЕЛИ НИЖНЕЙ ЧЕЛЮСТИ

Одним из наиболее фундаментальных аргу�
ментов в пользу гипотезы о большой филогенети�
ческой дистанции между Monotremata и Theria
является различие мышц, опускающих нижнюю
челюсть у представителей этих групп. У териевых
млекопитающих опускателем нижней челюсти
является двубрюшная мышца (m. digastricus), ко�
торая имеет комплексное происхождение: ее пе�
реднее брюшко происходит из челюстной муску�
латуры и иннервируется нижнечелюстной ветвью
тройничного нерва (V3), а заднее брюшко проис�
ходит из гиоидной мускулатуры и иннервируется
лицевым нервом (VII). У монотремат опускатель
нижней челюсти (m. detrahens mandibulae) явля�
ется дериватом челюстной мускулатуры и иннер�
вируется нижнечелюстной ветвью тройничного
нерва (V3) (Adams, 1919; Hopson, 1966; Parrington,
1974; Татаринов, 2001; Diogo et al., 2008). У совре�
менных немаммальных тетрапод опускатель ниж�
ней челюсти, депрессор в узком смысле (m. de�
pressor mandibulae), происходит из гиоидной му�
скулатуры (иннервация VII нервом).

Еще Грегори (Gregory, 1947) предполагал, что
своеобразие челюстной мускулатуры монотре�
мат определяется их специализацией. Действи�
тельно, механизм открывания рта у монотремат
существенно отличается от такового териевых
млекопитающих. Детально он описан для ехидны
(Murray, 1981). У ехидны ростр находится в чехле
плотной соединительной ткани и рот на конце
может открываться только в очень незначитель�
ных пределах, приблизительно на 5 мм. При этом
открывание рта обеспечивается не опусканием
нижней челюсти, а вращением ее ветвей в задней
части вокруг собственной продольной оси, кото�
рое транслируется в небольшое опускание перед�
него конца зубных костей. Это вращение обеспе�
чивается попеременной работой медиальной и
латеральной крыловидных мышц, а сокращение
m. detrahens mandibulae практически не влияет на
открывание рта (Murray, 1981). Возможно, функ�
ция m. detrahens mandibulae у ехидны заключается
в удержании нижнечелюстного мыщелка в че�
люстном суставе во время вращения зубной ко�
сти. Своеобразие челюстного аппарата у ехидны
связано с питанием общественными насекомы�
ми, которые перетираются на небе дорсальной
стороной языка. Соответственно, у ехидн нет зу�
бов, костное небо очень длинное, и зубная кость
редуцирована до тонкой палочковидной структу�
ры. По этим особенностям череп ехидны порази�
тельно конвергентно сходен с черепом муравье�
дов (Myrmecophagidae). У муравьедов также от�
сутствует m. digastricus в том виде, в котором эта
мышца характерна для других териевых млекопи�
тающих: ее переднее брюшко образует переднюю
часть m. sternomandibularis, связывающую ниж�

нюю челюсть с рукояткой грудины, а задняя со�
храняется в виде примитивного m. interhyoideus
(Reiss, 1997).

Утконос, в отличие от ехидны, может откры�
вать рот в более широких пределах. Однако оче�
видно, что механизм открывания рта у утконоса
сходен с таковым ехидн и отличается от простого
сагиттального движения других млекопитающих,
поскольку его челюсти тесно соединены роговым
чехлом, образующим “клюв”. Утконос питается в
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Рис. 5. Схема эмбрионального хондрокрания генера�
лизированного зауропсида (а), мультитуберкулята (б),
монотремата (в), сумчатого (г) и плацентарного (д).
Обозначения: ais – передний межкавернозный синус;
cev – капсулотеменная вена; ea – этмоидная артерия;
en – решетчатая артерия; ev – этмоидная вена; ips –
нижний каменистый синус; nc – носовая капсула;
oa – глазничная артерия; oc – слуховая капсула; pan –
pila antotica; pis – задний межкавернозный синус;
pm – pila metoptica; pp – pila preoptica; ps – передне�
ушной синус; pv – гипофизно�глазничная вена; II –
зрительный нерв; III – глазодвигательный нерв; IV –
блоковый нерв; V – тройничный нерв; VI – отводя�
щий нерв; VII – лицевой нерв.
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основном водными беспозвоночными с доста�
точно мягкими покровами, которые он перетира�
ет роговыми пластинками, заменяющими в онто�
генезе провизорные (эмбриональные) зубы. Зуб�
ная кость утконоса также редуцирована, хотя в
меньшей степени, чем у ехидны. Она сохраняет
рудиментарный венечный отросток и массетер�
ную яму. Можно предполагать, что открывание
рта у утконоса также происходит путем скручива�
ния ветвей нижней челюсти в задней части. Важ�
но, что передняя половина челюстей утконоса
покрыта “клювом”, что препятствует размеще�
нию здесь m. mylohyoideus и передней части m. di�
gastricus, которые смещаются назад. В действи�
тельности у утконоса состояние двубрюшной
мышцы похоже на указанное для муравьедов: зад�
нее брюшко не оформлено (не выделилось из со�
става m. styloideus согласно Diogo et al., 2008) и,
соответственно, полного двубрюшного комплек�
са нет (рис. 6). Таким образом, наименьших допу�
щений требует сценарий, согласно которому
предки Mammalia обладали только m. digastricus
anterior. Возможно, m. detrahens mandibulae тоже
существовал у общих предков современных мле�
копитающих в виде отдельного пучка m. adductor
mandibulae externus (Edgeworth, 1935; Kemp, 1979,
1980a). Если это так, то он был утрачен у предков
Theria, а у монотремат модифицирован в новый
опускатель нижней челюсти в связи с невозмож�
ностью функционирования старого депрессора
(m. digastricus) при жесткой связи челюстей.

ПОСТКРАНИАЛЬНЫЙ СКЕЛЕТ

У немаммальных цинодонтов, стволовых мле�
копитающих (Morganucodonta) и мультитуберку�
лят шейные ребра имеют подвижное синовиаль�
ное сочленение с позвонками (Kühne, 1956; Jen�
kins, 1970, 1971; Jenkins, Parrington, 1976; Kemp,
1980b; Rowe, 1988; Kielan�Jaworowska, Gambaryan,
1994). У современных и меловых териевых млеко�
питающих шейные ребра сращены с позвонками
(Rowe, 1988; Kielan�Jaworowska et al., 2004). Впер�
вые среди териевых такое сращение обнаружива�
ется у Juramaia из средней или поздней юры Ки�
тая (Luo et al., 2011). У современных монотремат
шейные позвонки и ребра срастаются, но долго
сохраняется шов между ними (Lessertisseur, Saban,
1967, рис. 348), который исчезает у старых живот�
ных. Это обстоятельство приводит к путанице в
определении состояния данного признака у мо�
нотремат. Обычно (Kielan�Jaworowska, Gambaryan,
1994; Kielan�Jaworowska et al., 2004) говорят о пол�
ном срастании. Иногда утверждаются, что у утко�
носов имеет место полное срастание, но его еще
нет у Tachyglossidae (Hu et al., 1997). По нашим на�
блюдениям на экз. ЗИН № 19957, у Tachyglossus
aculeatus шейные ребра полностью сращены с по�
звонками, без видимого шва. Раннемеловые эут�
риконодонты (Jeholodens, Yanoconodon) и сим�
метродонты (Zhangheotherium, Maotherium)
трактовались как имеющие не приросшие шей�
ные ребра, без детального описания этих структур
(Hu et al., 1997; Ji et al., 1999; Luo et al., 2007a; Ji
et al., 2009). Неизвестно, сохранялось ли у них си�
новиальное сочленение ребер и шейных позвон�
ков или соединение было шовным. Все или боль�
шинство известных экземпляров этих таксонов
относятся к молодым или полувзрослым живот�
ным, что может объяснять неполное срастание.
Базальный кладотерий Vincelestes кодируются в
матрицах как имеющий слившиеся с позвонками
шейные ребра, однако описание его посткрани�
ального скелета не опубликовано.

Позвоночный столб у монотремат состоит из
семи шейных, 15–18 грудных, одного–пяти пояс�
ничных, двух–четырех крестцовых и 11–20 хво�
стовых позвонков (Lessertisseur, Saban, 1967; Nar�
ita, Kuratani, 2005; Asher et al., 2011; Buchholtz
et al., 2012). Соотношение и общее число грудных
и поясничных позвонков сильно варьирует, в
среднем их 19, но может быть от 17 до 20. Послед�
ние грудные позвонки определяются по наличию
блуждающих ребер. У утконоса может быть
один–три (в среднем два) поясничных позвонка,
у ехидны их два–пять (в среднем три; Asher et al.,
2011).

В поясничный отдел позвоночника выделяют�
ся предкрестцовые позвонки, лишенные свобод�
ных ребер (Romer, 1956, 1970). Поэтому, по опреде�
лению, не может быть поясничных позвонков с
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Рис. 6. Челюстная и шейная мускулатура утконоса
Ornithorhynchus anatinus (Shaw, 1799), вид с вентраль�
ной стороны (по Diogo et al., 2008, рис. 9A).
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ребрами или поясничных ребер. У немаммальных
цинодонтов предкрестцовые позвонки, соответ�
ствующие поясничным позвонкам млекопитаю�
щих, имели подвижно сочлененные ребра (Jenkins,
1970, 1971). Для некоторых базальных млекопита�
ющих указывается большое число поясничных по�
звонков за счет неправомерного включения в этот
отдел позвонков с подвижными ребрами. У юрско�
го докодонта Castorocauda определяется семь по�
ясничных позвонков, первые шесть из которых
несут крупные подвижные ребра (Ji et al., 2006). У
раннемелового эутриконодонта Yanoconodon
установлено восемь поясничных позвонков,
только последний из них лишен подвижно сочле�
ненного ребра (Luo et al., 2007a). У другого ранне�
мелового эутриконодонта Jeholodens определено
семь поясничных позвонков и подвижные пояс�
ничные ребра (Ji et al., 1999); не ясно, был ли у
этого таксона предкрестцовый позвонок без по�
движного ребра. “Поясничные” ребра определя�
лись также для раннемелового эутриконодонта
Gobiconodon (Jenkins, Schaff, 1988). Среди сим�
метродонтов семь поясничных позвонков извест�
ны для Maotherium (Rougier et al., 2003; Ji et al.,
2009); все они лишены подвижных ребер. У дру�
гого симметродонта, Zhangheotherium, было пять
поясничных позвонков, также без ребер (Hu et al.,
1997; Luo, Ji, 2005; Li, Luo, 2006). Напротив, у
симметродонта Akidolestes определяется шесть
поясничных позвонков, первые пять из которых
несут подвижные ребра (Li, Luo, 2006; Chen, Luo,
2013). Для юрского псевдотрибосфенического
млекопитающего Pseudotribos определяется
16 грудных позвонков, из которых три последних
несут блуждающие ребра, и шесть поясничных
позвонков, из которых два передних позвонка
имеют подвижные ребра (Luo et al., 2007b). Среди
харамийид определяется семь (Arborharamiya)
или девять (Megaconus) поясничных позвонков,
часть которых имела подвижные ребра (Zheng
et al., 2013; Zhou et al., 2013). Для Arborharamiya
число предкрестцовых позвонков без подвижных
ребер не указано, у Megaconus таких позвонков
было, видимо, пять, судя по опубликованной ре�
конструкции (Zhou et al., 2013, рис. 1а). У юрского
мультитуберкулята Rugosodon было шесть пояс�
ничных позвонков без подвижных ребер (Yuan
et al., 2013). У меловых и палеогеновых мультиту�
беркулят было семь–восемь поясничных позвон�
ков, также без ребер (Krause, Jenkins, 1983; Kielan�
Jaworowska, Gambaryan, 1994).

Приведенный обзор показывает, что у доко�
донтов и эутриконодонтов был, очевидно, один
настоящий крестцовый позвонок. Один крестцо�
вый позвонок был также у загадочного роющего
млекопитающего Fruitafossor из поздней юры Се�
верной Америки (Luo, Wible, 2005). Число крест�
цовых позвонков увеличивается до четырех у
Pseudotribos, до шести–восьми у мультитуберку�

лят, до пяти–семи у симметродонтов (кроме Aki�
dolestes). Большое число поясничных позвонков
без ребер известно также для базальных кладоте�
риев Vincelestes и Henkelotherium и для меловых
териевых млекопитающих (Kielan�Jaworowska
et al., 2004). Таким образом, небольшое число по�
ясничных позвонков у монотремат (в среднем
два–три) является плезиоморфным состоянием.

У монотремат межключица, или надгрудинник
(interclavicula, seu episternum), крупная, подвижно
соединена с грудиной и неподвижно – с ключи�
цей. Межключица образуется путем срастания
парной латеральной pars desmalis interclaviculae,
имеющей дермальное происхождение, и непарной
медиальной pars chondralis interclaviculae, образую�
щейся путем окостенения хряща (Cave, 1970; Kli�
ma, 1987). У современных териевых млекопитаю�
щих pars desmalis полностью утрачена, не обнару�
живается даже в онтогенезе (Klima, 1987). Pars
chondralis срастается с рукояткой грудины (manu�
brium). У сумчатых ключица соединяется с груди�
ной посредством промежуточного элемента (prae�
clavium), являющегося эмбриональной закладкой
прокоракоида (Klima, 1987).

Среди мезозойских млекопитающих межклю�
чица крупная и неподвижно соединена с ключи�
цей у Morganucodonta и шуотериида Pseudotribos
(Jenkins, Parrington, 1976; Luo et al., 2007b). Меж�
ключица имелась у докодонта Haldanodon, но ха�
рактер ее связи с ключицей неизвестен (Martin,
2005). У мультитуберкулят, эутриконодонтов Je�
holodens и Yanoconodon, симметродонтов Zhang�
heotherium, Maotherium и Akidolestes межключи�
ца сильно уменьшена и подвижно сочленена с
ключицей, но еще сохраняется в виде самостоя�
тельного элемента (Ji et al., 1999, 2009; Sereno,
2006; Luo et al., 2007a; Chen, Luo, 2013). У меловых
базальных кладотериев (Vincelestes) межключица
срастается с рукояткой грудины и ключица по�
движно соединена с грудиной (Kielan�Jaworowska
et al., 2004). Возникновение подвижного сочлене�
ния ключицы и межключицы/грудины связано с
приобретением парасагиттальной постановки пе�
редних конечностей, что могло происходить не�
зависимо в разных линиях млекопитающих. Та�
кая возможная гомоплазия уменьшает филогене�
тическое значение данного признака.

Ость лопатки, переходящая в акромион – от�
росток для сочленения с ключицей, расположена
у монотремат по переднему краю кости и, соот�
ветственно, предостная ямка лопатки (fossa su�
praspinalis) обычно не развита. Как индивидуаль�
ная вариация, зачаточная предостная ямка может
быть у утконоса (Luo, Wible, 2005, рис. 3A). У те�
риевых ость лопатки проходит посередине кости
между крупными предостной и заостной ямками
(fossa infraspinalis). Среди немаммальных цино�
донтов зачаточная предостная часть лопатки име�
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ется только у тритилодонтид, у которых она рас�
положена у позвоночного края лопатки (Sues,
Jenkins, 2006). У Morganucodonta и Docodonta
предостная ямка отсутствует (Jenkins, Parrington,
1976; Martin, 2005). Среди мультитуберкулят
предостная ямка отсутствует, видимо, у северо�
американских форм (McKenna, 1961; Krause, Jen�
kins, 1983). У азиатских форм имелась зачаточная
предостная ямка, расположенная близ гленоид�
ного сустава (Kielan�Jaworowska et al., 2004; Ser�
eno, 2006, рис. 10.3; Hurum, Kielan�Jaworowska,
2008, рис. 4A2). Зачаточная предостная ямка опи�
сана, но не обозначена на рисунках для юрского
млекопитающего Fruitafossor (Luo, Wible, 2005).
Хорошо развитая, доходящая до гленоидного су�
става, предостная ямка имелась у эутриконодон�
тов Gobiconodon и Jeholodens, симметродонтов
Zhangheotherium и Akidolestes и базальных кладо�
териев Vincelestes и Henkelotherium (Jenkins,
Schaff, 1988; Krebs, 1991; Hu et al., 1997; Ji et al.,
1999; Chen, Luo, 2013). Обычно у этих форм
предостная ямка узкая, не более половины шири�
ны заостной ямки, но у Jeholodens обе ямки почти
равны по ширине (Ji et al., 1999). У меловых тери�
евых млекопитающих предостная ямка по шири�
не равна или превосходит заостную ямку (Kielan�
Jaworowska et al., 2004). Развитие предостной ям�
ки лопатки, очевидно, также связано с парасагит�
тализацией конечностей.

У монотремат сочленовная впадина плечевого
пояса образована лопаткой и полностью сращен�
ным с ней “задним” коракоидом (метакоракои�
дом) (Vickaryous, Hall, 2006). Метакоракоид кон�
тактирует с рукояткой грудины и межключицей;
он гомологичен коракоидному отростку (proces�
sus coracoideus) лопатки териевых млекопитаю�
щих. У последних связь метакоракоида с груди�
ной утрачена. “Передний” коракоид (прокорако�
ид, или эпикоракоид) сохраняется в виде
отдельного элемента, соединенного швом с мета�
коракоидом и налегающего на дорсальную сторо�
ну межключицы. Среди мезозойских млекопита�
ющих свободный прокоракоид обнаружен только
у Morganucodonta (Jenkins, Parrington, 1976). Для
Shuotheriidae состояние этого элемента неизвест�
но (Luo et al., 2007b). Строение плечевого пояса у
Pseudotribos аналогично таковому монотремат и
поэтому присутствие прокоракоида у шуотериид
весьма вероятно. У докодонта Haldanodon, муль�
титуберкулят, эутриконодонтов Gobiconodon, Je�
holodens и Yanoconodon, симметродонтов Zhang�
heotherium, Maotherium и Akidolestes, базальных
кладотериев Fruitafossor, Vincelestes и Henkelothe�
rium и меловых териевых млекопитающих проко�
ракоид отсутствует (Ji et al., 1999, 2002, 2009; Luo,
Wible, 2005; Martin, 2005; Li, Luo, 2006; Sereno,
2006; Luo et al., 2007a). У сумчатых прокоракоид
может сохраняться в виде отдельного элемента
(praeclavium), подвижно сочлененного медиаль�

ным концом с рукояткой грудины, а латеральным –
с ключицей (Klima, 1987).

У монотремат и сумчатых млекопитающих в
тазовом поясе имеются надлобковые, или пред�
лобковые (“сумчатые”) кости (epipubis, seu prepu�
bis). К выводковой сумке они не имеют отноше�
ния, поскольку имеются у обоих полов и у видов,
лишенных сумки (утконос). Их функциональное
значение связано с локомоцией и дыханием (Reilly,
White, 2003; Reilly et al., 2009, 2010). Среди мезо�
зойских млекопитающих надлобковые кости об�
наружены у мультитуберкулят, шуотериида
Pseudotribos, эутриконодонтов Gobiconodon, Je�
holodens и Yanoconodon, чжанхеотериид Zhanghe�
otherium и Maotherium, спалакотериида Akidole�
stes, базального кладотерия Henkelotherium, ме�
ловых Eutheria и Metatheria (Kielan�Jaworowska,
1969, 1975; Krause, Jenkins, 1983; Jenkins, Schaff,
1988; Krebs, 1991; Kielan�Jaworowska, Gambaryan,
1994; Hu et al., 1997; Novacek et al., 1997; Ji et al.,
1999, 2002, 2009; Kielan�Jaworowska et al., 2004; Li,
Luo, 2006; Luo et al., 2007a, b). Среди немаммаль�
ных цинодонтов надлобковые кости обнаружены
только у тритилодонтов (Kühne, 1956). Непонят�
но, были ли они у Morganucodonta (Jenkins, Par�
rington, 1976; Kemp, 1983; Evans, 1984).

У самцов всех трех современных родов моно�
тремат имеется шпора на задней конечности.
Наиболее сильно развита шпора у утконоса. В
шпоре открывается проток ядовитой железы, рас�
положенной в области голени. У самок утконоса
и ехидн шпоры могут присутствовать в рудимен�
тарном виде. Шпора представляет собой роговой
шип (cornu calcaris) на особом окостенении
(os calcaris). Это окостенение сочленяется с та�
ранной и большой берцовой костями. Наличие
шпоры – примитивный признак, характерный,
предположительно, для всех древних млекопита�
ющих с расставленными конечностями (Hurum
et al., 2006). Среди мезозойских млекопитающих
шпора обнаружена у харамийид, мультитуберку�
лят, эутриконодонта Gobiconodon и симметро�
донтов Zhangheotherium, Maotherium и Akidole�
stes (Hurum et al., 2006; Chen, Luo, 2013; Yuan et al.,
2013; Zhou et al., 2013).

ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКОЕ ПОЛОЖЕНИЕ 
МОНОТРЕМАТ

Анализ основных морфологических особенно�
стей монотремат позволяет вычленить комплекс
признаков, которыми должны были обладать их
непосредственные предки: 1) зубная формула с
тремя молярами; 2) моляры претрибосфениче�
ского типа без протокона; 3) зубная кость с жело�
бом для постдентальных костей; 4) меккелева бо�
розда не ассоциирована с нижнечелюстным от�
верстием; 5) зубная кость с “ложноугловым”
отростком; 6) наковальня плоская, расположена
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дорсальнее молоточка; 7) в хондрокрании сохра�
няется pila antotica; 8) боковая стенка мозговой
коробки образована передней пластиной прооти�
ки; 9) не более двух–трех поясничных позвонков;
10) межключица крупная, подвижно сочленена с
грудиной и неподвижно – с ключицей; 11) имеет�
ся прокоракоид; 12) лопатка без предостной ям�
ки; 13) имеется плюсневая шпора.

Териевые млекопитающие (Theria) наиболее
удалены от этого состояния. У них имеется один
признак, общий с предками монотремат: зубная
формула с тремя молярами. Также у раннемело�
вых Eutheria, у которых сохранялась меккелева
борозда, она обычно не ассоциирована с нижне�
челюстным отверстием (Kielan�Jaworowska,
Dashzeveg, 1989; Ji et al., 2002).

Австралийские раннемеловые Ausktribospheni�
da, которые рассматриваются в качестве наиболее
вероятной сестринской группы для Monotremata
большинством существующих филогенетических
гипотез (Luo et al., 2001a, 2002; Kielan�Jaworowska
et al., 2004), мало подходят на роль возможных
предков этой группы (Rich et al., 2002). Общие
признаки Ausktribosphenida и Monotremata вклю�
чают зубную формулу с тремя молярами и пре�
трибосфеническое строение моляров, видимо,
без протокона. У Ausktribosphenos меккелева бо�
розда ассоциирована с нижнечелюстным отвер�
стием, тогда как у Bishops она редуцирована и
проходит вентральнее отверстия (Rich et al., 1997,
1999, 2001). Аусктрибосфениды более продвину�
ты по сравнению с предполагаемыми предками
монотремат по отсутствию желоба для постден�
тальных костей и наличию настоящего углового,
а не “ложноуглового” отростка зубной кости.

У Dryolestida число моляров больше трех, мо�
ляры не претрибосфенического строения, желоб
для постдентальных костей и “ложноугловой” от�
росток на зубной кости отсутствуют, меккелева
борозда ассоциирована с нижнечелюстным от�
верстием, пять поясничных позвонков, нет меж�
ключицы и прокоракоида, лопатка с крупной
предостной ямкой (Krebs, 1991; Kielan�Jaworows�
ka et al., 2004). Также дриолестиды более продви�
нуты по сравнению с монотрематами по строе�
нию внутреннего уха: улитковый канал более
длинный, свернут на 270° (Ruf et al., 2009; Luo
et al., 2012).

У Spalacotheriidae число моляров также больше
трех. Зубная кость без желоба для постдентальных
костей и без углового отростка. Меккелева бороз�
да полностью редуцирована у продвинутых форм,
у Spalacotherium ассоциирована с нижнечелюст�
ным отверстием. Посткраниальный скелет изве�
стен только для Akidolestes (Li, Luo, 2006; Chen,
Luo, 2013). Строение плечевого пояса продвину�
тое: межключица маленькая, неподвижно сочле�
нена с грудиной и подвижно с ключицей; проко�

ракоид отсутствует; лопатка с крупной предост�
ной ямкой. Для Akidolestes указывается шесть
поясничных позвонков, пять первых из которых
имеют подвижные ребра (Li, Luo, 2006; Chen,
Luo, 2013). Таким образом, у этого таксона был
один настоящий поясничный позвонок. Плюсне�
вая шпора имеется.

Для Zhangheotheriidae также характерно
обособление постдентальных костей от нижней
челюсти и число моляров, превышающее три.
Моляры не трибосфенического строения. Зубная
кость без углового отростка. Меккелева борозда,
видимо, проходит вентральнее нижнечелюстного
отверстия у Zhangheotherium (Luo, Ji, 2005). Пять
(Zhangheotherium) или семь (Maotherium) пояс�
ничных позвонков. Строение плечевого пояса
аналогично таковому у Akidolestes (Hu et al., 1997;
Luo, Ji, 2005; Chen, Luo, 2013). Есть плюсневая
шпора.

Eutriconodonta представляют собой сборную
группу. Amphilestidae, Gobiconodontidae и Jehol�
odontidae, очевидно, близки к предкам Trech�
notheria (Rougier et al., 2007a; Gaetano, Rougier,
2011; Averianov et al., 2013). Triconodontidae, види�
мо, относятся к более базальной радиации млеко�
питающих; по некоторым особенностям они
близки к мультитуберкулятам (Kielan�Jaworowska
et al., 2004). У эутриконодонтов число моляров
обычно больше трех. Моляры с продольно распо�
ложенными бугорками, не трибосфенические.
Постдентальные кости обособлены от нижней
челюсти; у Jeholodontidae могли крепится к мек�
келеву хрящу во взрослом состоянии (Luo et al.,
2007a; Meng et al., 2011). Наковальня расположе�
на позади молоточка (Meng et al., 2011). Зубная
кость без углового отростка. Меккелева борозда
не ассоциирована с нижнечелюстным отверсти�
ем, по крайней мере, у некоторых форм. У Tricon�
odontidae в стенке мозговой коробки имеется
крупная передняя пластина проотики (Kermack,
1963). Для Jeholodontidae указываются семь (Je�
holodens) или восемь (Yanoconodon) поясничных
позвонков, из которых только последний лишен
подвижных ребер (Ji et al., 1999; Luo et al., 2007a).
Плечевой пояс Jeholodontidae продвинутого типа,
как у одновозрастных Zhangheotheriidae и Akidol�
estes. Лопатка с крупной предостной ямкой у Go�
biconodon и Jeholodens (Jenkins, Schaff, 1988; Ji
et al., 1999). Плюсневая шпора имелась, по край�
ней мере, у Gobiconodon (Hurum et al., 2006).

Multituberculata близки к Monotremata по
строению слуховых косточек. В частности, нако�
вальня у них маленькая, плоская и расположена
дорсальнее молоточка (Meng, Wyss, 1995). В обра�
зовании стенки мозговой коробки участвует пе�
редняя пластина проотики. Предостная ямка ло�
патки отсутствует или зачаточная. Плюсневая
шпора имелась. По другим обсуждаемым призна�
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кам мультитуберкуляты резко отличаются от мо�
нотремат. У мультитуберкулят не бывает больше
двух моляров, которые имеют специфическое
строение, с двумя–тремя рядами продольных бу�
горков. Уже у древнейших юрских мультитубер�
кулят постдентальные кости полностью отделены
от зубной кости и меккелева борозда полностью
редуцирована (Yuan et al., 2013). Зубная кость без
углового отростка. Поясничных позвонков шесть
у юрских форм и семь–восемь у мел�палеогено�
вых (Krause, Jenkins, 1983; Kielan�Jaworowska,
Gambaryan, 1994; Yuan et al., 2013). Межключица
сильно уменьшена и подвижно соединена с клю�
чицей (Sereno, 2006). Прокоракоид отсутствует.

У Docodonta количество моляров больше трех;
их строение более продвинутое, чем у монотре�
мат, с функциональным аналогом протокона.
Сходство с монотрематами включает наличие же�
лоба для постдентальных костей, “ложноуглово�
го” отростка, одного поясничного позвонка (Cas�
torocauda) и межключицы (Haldanodon), строе�
ние которой, однако, неизвестно (Martin, 2005), а
также отсутствие предостной ямки лопатки. Мек�
келева борозда ассоциирована с нижнечелюст�
ным отверстием. Прокоракоид отсутствует
(Haldanodon).

Среди основных клад мезозойских млекопита�
ющих юрские гондванские Henosferida обнару�
живают максимальное приближение к предково�
му для монотремат состоянию. Черты сходства с
Monotremata включают зубную формулу с тремя
молярами, претрибосфеническое строение моля�
ров, очевидно, без протокона, зубную кость с же�
лобом для постдентальных костей и “ложноугло�
вым” отростком и меккелеву борозду, которая
проходит вентральнее нижнечелюстного отвер�
стия (Martin, Rauhut, 2005; Rougier et al., 2007b). К
сожалению, для хеносферид пока не известно
строение черепа и постраниального скелета. По
всем другим доступным признакам совпадение с
реконструированным предковым состоянием для
монотремат полное.

Shuotheriida близки к Monotremata по строе�
нию плечевого пояса с крупной межключицей,
неподвижно соединенной с ключицей, наличию
только трех моляров и желоба для постденталь�
ных костей на зубной кости (Chow, Rich, 1982;
Luo et al., 2007b). Строение моляров, однако,
псевдотрибосфеническое, с передним талонидом
и функциональным аналогом протокона (Wang
et al., 1998; Luo et al., 2007b). Меккелева борозда
ассоциирована с нижнечелюстным отверстием.
“Ложноугловой” отросток зубной кости сильно
редуцирован, практически отсутствует. Четыре
поясничных позвонка (Pseudotribos).

У Morganucodonta, как и у древнейших моно�
тремат, имеется желоб для постдентальных ко�
стей на нижней челюсти, “ложноугловой” отро�

сток зубной кости, крупная межключица, непо�
движно сочлененная с ключицей, прокоракоид, а
также отсутствует предостная ямка лопатки (Ker�
mack et al., 1973; Jenkins, Parrington, 1976). Черты
отличия от монотремат включают число моляров
больше трех, их не претрибосфеническое строе�
ние и положение меккелевой борозды, которая
ассоциирована с нижнечелюстным отверстием.

Приведенный выше обзор показывает, что на
роль предков Monotremata лучше всего подходят
Henosferida из средней�поздней юры Аргентины
и, возможно, Мадагаскара (Flynn et al., 1999; Rau�
hut et al., 2002; Martin, Rauhut, 2005; Rougier et al.,
2007b). Эта гипотеза привлекательна подходящим
геологическим возрастом хеносферид (древней�
шие монотрематы известны из раннего мела) и их
географическим положением на Гондванском су�
перконтиненте, где происхождение монотремат
наиболее вероятно. Бóльший свет на филогенети�
ческое положение монотремат могут пролить
только новые палеонтологические находки. В за�
ключение хотим отметить, что реконструируемое
здесь филогенетическое положение монотремат
из всего многообразия предложенных гипотез
наиболее близко соответствует выводу Татарино�
ва (2001) об ответвлении этой группы между мор�
ганукодонтами и докодонтами, полученному на
основании других аргументов.
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On the Phylogenetic Position of Monotremes (Mammalia, Monotremata)
A. O. Averianov, A. V. Lopatin

Henosferida from the Middle–Upper Jurassic of Western Gondwana is the most probable sister group for
monotremes. They share the derived pretribosphenic structure of lower molars combined with the presum�
ably absent protocone on the upper molars and the plesiomorphic retention of postdentary bones and pseu�
dangular process of the lower jaw. In addition, the two groups share the dental formula with three molars and
the position of the Meckel’s groove, which passes ventral to the mandibular foramen. In the course of subse�
quent evolution, monotremes acquired the mammalian middle ear with three auditory ossicles independently
of therian mammals and multituberculates. Jurassic Laurasian Shuotheriidae are probably a sister group of
the Gondwanian clade Henosferida + Monotremata. The Jurassic shuotheriid Pseudotribos shows a great ple�
siomorphic similarity to monotremes in the structure of the pectoral girdle, with a large interclavicle immov�
ably connected to the clavicle. In the lineages leading to therian mammals and multituberculates, the pectoral
girdle changed probably independently and in parallel in connection with the establishment of the parasagit�
tal posture of the forelimbs (reduction of the interclavicle, mobile articulation of the interclavicle with clav�
icle, reduction of the procoracoid, and development of a supraspinous fossa of the scapula) and formation of
the mammalian middle ear with three auditory ossicles.

Keywords: Mammalia, Monotremata, origin, Mesozoic
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