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Stephanospondylus (Bolosaurus) traati (Tatarinov, 1974), ранее рассматривавшийся в составе Bolosauri-
dae, перенесен в семейство Diadectidae отряда Diadectomorpha. Данный таксон является первым
диадектоморфом, описанным с территории Европейской России. Форма и характер дифференциа-
ции челюстных зубов свидетельствуют о большей примитивности S. traati по сравнению с типовым
видом рода Stephanospondylus (S. pugnax) и его базальном положении внутри Diadectidae. Род Ambe-
dus Kissel et Reisz, 2004 исключен из состава Diadectomorpha по причине несоответствия организа-
ции зубной системы морфотипу, характеризующему данный отряд. Сходство в строении зубной си-
стемы Ambedus с Diadectidae трактуется как конвергентное; положение этого рода в филогении тет-
рапод остается неопределенным. Обсуждается вопрос ранних этапов специализации зубной
системы диадектид.
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ВВЕДЕНИЕ
Bolosauridae (Bolosaurida) – одна из немногих

и наиболее специализированных групп тетрапод,
освоивших нишу мелкоразмерного фитофага в
экосистемах ранней–средней перми Лавразии.
Представители семейства известны из Северной
Америки, Европы и Восточной Азии (Cope, 1878;
Ивахненко, 1973; Li et al., 1995; Berman et al.,
2000). Несмотря на обширный ареал, находки бо-
лозаврид редки, причем почти все известные ви-
ды описаны по фрагментарному челюстному ма-
териалу. Как следствие, основой таксономиче-
ской идентификации болозаврид выступают
детали строения зубной системы, глубокая спе-
циализация которой сильно выделяет группу на
фоне остального разнообразия палеозойских ам-
ниот (Ивахненко, Твердохлебова, 1987; Reisz
et al., 2002, 2007; Snyder et al., 2020; Bulanov et al.,
2022).

Значительное число отнесенных к Bolosauridae
форм происходит из перми Восточной Европы
(Татаринов, 1968, 1974; Ивахненко, 1973, 1990;
Ивахненко, Твердохлебова, 1987; Ивахненко
и др., 1997; Bulanov et al., 2022), и также исходно
установлено по фрагментарным челюстным остат-
кам. В настоящее время очевидно, что вследствие
неполноты материала и дефицита данных по мор-

фологии болозаврид в целом, в состав семейства
был включен ряд проблематичных таксонов, си-
стематическое положение которых в настоящее
время требует пересмотра. Одной из таких форм
является Bolosaurus traati, описанный Л.П. Тата-
риновым (1974) по неполной верхнечелюстной ко-
сти из ассельских карбонатно-морских отложений
Республики Коми (местонахождение Мылва).

До этой находки род Bolosaurus, объединяю-
щий наиболее архаичных представителей Bolos-
auridae, был известен исключительно из нижне-
пермских отложений США (Cope, 1878; Case,
1907; Watson, 1954), и его определение с террито-
рии Восточно-Европейской платформы являлось
одним из немногочисленных свидетельств общ-
ности тетраподных ассоциаций ранней перми
Лавразии (Ивахненко, 1990). Позднее, однако,
принадлежность B. traati к болозавридам была по-
ставлена под сомнение (Reisz et al., 2002), по-
скольку голотип не несет признаков, характери-
зующих данное семейство; при этом вопрос си-
стематической принадлежности образца не
обсуждался. В 2008 г. М.Ф. Ивахненко указал на
сходство голотипа B. traati (экз. ПИН, № 3318/1) с
челюстными остатками Stephanospondylus pugnax
Stappenbeck, 1905 – проблематичного диадекти-
да, описанного по разрозненным элементам ске-
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лета из нижнего ротлегенда Германии (Stappen-
beck, 1905; Romer, 1925; Kissel, 2010), и рассматри-
вал восточно-европейскую форму как вид того же
рода (S. traati) в составе Bolosauridae на основании
деталей строения maxillare и челюстных зубов
(Ивахненко, 2008).

Полученные в последнее время данные по ор-
ганизации зубной системы ранне- и среднеперм-
ских болозаврид (Snyder et al., 2020; Bulanov et al.,
2022), однако, свидетельствуют против принад-
лежности голотипа B. traati к этой группе, что тре-
бует пересмотра таксономической принадлежно-
сти как этого образца, так и рода Stephanospondy-
lus. Кроме того, челюсть, судя по положению
площадок стирания на сохранившихся зубах,
принадлежала одной из примитивных раститель-
ноядных форм, что заслуживает отдельного рас-
смотрения, принимая во внимание ограничен-
ный набор раннепермских групп тетрапод, адап-
тированных к облигатной фитофагии.

МОРФОЛОГИЧЕСКОЕ ОПИСАНИЕ 
ГОЛОТИПА STEPHANOSPONDYLUS TRAATI 

(TATARINOV, 1974)
Голотип B. traati (экз. ПИН, № 3318/1; рис. 1, 2)

представляет собой неполное левое maxillare. Пе-
редний край кости утерян. Длина сохранившего-
ся фрагмента составляет 29 мм. Линия зубного
ряда изогнута ближе к его окончанию в соответ-
ствии с выраженным латеральным изгибом мак-
силлы. Maxillare широкое на всем протяжении,
поскольку его дорсальный край по мере смеще-
ния в каудальном направлении отклоняется лате-
рально, нависая ближе к концу челюсти над
окончанием зубного ряда (рис. 1, б–г). Дорсаль-
ный фланг несет поверхность причленения,
предположительно, скуловой кости. Контактная
площадка имеет форму пологой депрессии с от-
верстиями для входа ветвей инфраорбитальной
артерии; ее передний край маркируется резко
очерченным гребнем, расположенным напротив
второй из представленных на образце альвеол
(рис. 1, г). Лицевая поверхность maxillare слабо
скульптирована и несет несколько отверстий, об-
разующих ряд вдоль вентрального края челюсти.
Лабиальный парапет не выражен.

Образец содержит часть зубного ряда из 10 по-
следних альвеол, которые расположены очень
плотно на всем протяжении челюсти и занимают
всю ширину зубной площадки. Судя по их разме-
ру, зубы уменьшались спереди назад равномерно.
Только четыре зуба в челюсти сохранили в раз-
личной степени поврежденные коронки, которые
позволяют заключить, что зубы были дифферен-
цированы не только по размеру, но и по форме.
Кроме того, при виде спереди передние и задние
сохранившиеся зубы направлены вниз под суще-
ственно разным углом, величина которого между

первым и последним сохранившимися зубами со-
ставляет 35° (рис. 1, а, б, д).

Коронки зубов (рис. 1, 2) имеют неправильно-
коническую, близкую к каплевидной форму. Их
базальная часть заметно утолщена, что более вы-
ражено у зубов передней части зубного ряда. Вы-
пуклая сторона коронок обращена вперед и слегка
медиально; она орнаментирована сходящимися к
вершине пологими гребнями, в совокупности обра-
зующими слабоволнистую поверхность (рис. 1, д;
2, е). Противоположная сторона коронок, напро-
тив, слегка уплощена (что характерно, в том чис-
ле и для задних зубов maxillare: рис. 2, а, б, д–ж) и
гладкая. У передних зубов вершина немного сме-
щена к их лабиальной стороне.

К сожалению, вершинки всех представленных
на образце зубов повреждены, но узость апикаль-
ного отдела позволяет достаточно уверенно ре-
конструировать уплощенно-коническую форму
коронок и говорить об отсутствии здесь дополни-
тельных конусов или плечевидных уступов. На
это же указывает закладка сменного зуба в самой
передней из представленных на образце альвеол,
вскрытой в результате поперечного слома кости.
Сменный зуб сформирован не полностью и пред-
ставляет собой только привершинную часть ко-
ронки, которая имеет форму уплощенного ко-
нического колпачка с ровными краями и слабо
выраженной режущей кромкой (рис. 1, б). При-
жизненная ориентация сменного зуба в альвеоле
не нарушена: он занимает базальное положение и
при виде с торца челюсти экспонируется своей пе-
редней (расширенной) стороной, т.е. расположен
в соответствии с ориентацией коронок сохранив-
шихся близлежащих рабочих зубов (рис. 2, ж).

Форма поперечных сечений оснований зубов
на уровне альвеолярного края меняется от слабо
овальной в переднем отделе максиллы до все бо-
лее округлой в направлении конца зубного ряда.
Передние зубы вытянуты поперек челюсти не
строго перпендикулярно, а расположены с едва
заметным смещением лабиальной стороны впе-
ред относительно лингвальной. Зубы в заднем от-
деле челюсти развернуты слабее, но, в связи с из-
гибом максиллы и зубного ряда, их коронки со-
храняют ту же ориентацию, что и таковые
передних максиллярных зубов. Предпоследний
зуб на уровне альвеолярного края имеет округлую
форму сечения, однако поперечный слом послед-
него, не сохранившегося, зуба имеет форму узко-
го овала, развернутого длинной осью вдоль внеш-
него края кости, что резко отличает его от осталь-
ных зубов maxillare (рис. 1, в).

Зубы имеют текодонтное крепление: их осно-
вания погружены в кость до дна альвеолы и проч-
но срощены с ее боковыми стенками, что хорошо
видно на сломе первой из представленных на об-
разце альвеол. Стенки зубов образуют хорошо
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выраженные складки (рис. 1, б; 2, ж). Вследствие
их плотного смыкания в прикоронарной части
стенка зубов сильно утолщена, сломы зубов на
этом уровне демонстрируют петлевидную струк-
туру дентина (рис. 2, г). Ближе к альвеолярному
краю складки становятся обособленными и в та-
ком виде протягиваются до конца корневой части
зуба, составляющей примерно треть его полной
высоты (рис. 1, б).

На внешней стороне борозды, разделяющие
складки, хорошо различимы и доходят до базаль-
ной части коронки. У некоторых зубов челюсти
они отчасти закрыты снаружи слоем визуально
неваскуляризованной костной ткани, которая от-
личается значительно более осветленным тоном
как от дентина зубов, так и несущей их кости
(рис. 2, а, в). Ее поверхность осложнена резко вы-
раженными гребнями и бороздами неправильной

формы, ориентированными преимущественно
вертикально. Поскольку материал не допускает
возможности гистологического анализа данного
образования, его природа остается дискуссион-
ной. При этом следует отметить, что наличие
осветленной “рубашки” на основаниях зубов хо-
рошо коррелирует с их износом. В частности, она
отсутствует на не стертых зубах, занимающих чет-
вертую и восьмую из представленных на голотипе
альвеол (а также на основании обломанного зуба
в пятой альвеоле), и хорошо развита на стертых
зубах в позициях три и девять. Из этого наблюде-
ния следует, что данная ткань формировалась
внутри десны уже после анкилозной фиксации
зуба в рабочем положении. Мозаичное распреде-
ление в челюсти зубов, имеющих или лишенных
этого образования, а также следов прижизненно-
го износа указывает, что их смена у рассматрива-

Рис. 1. Stephanospondylus traati (Tatarinov, 1974), голотип ПИН, № 3318/1, левое maxillare: а – латерально, б – антеро-
латерально, в – вентрально, г – дорсально, д – угол наклона максиллярных зубов, вид спереди; Республика Коми, ме-
стонахождение Мылва; нижняя пермь, ассельский ярус. Обозначения: pd – плицидентин, rt – не сформированная до
конца коронка сменного зуба. Длина масштабной линейки для фиг. а–г – 0.5 см, для фиг. д – 1 мм.
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Рис. 2. Stephanospondylus traati (Tatarinov, 1974), голотип ПИН, № 3318/1, детали строения maxillare: а – сохранивши-
еся передние буккальные зубы, лингвально; б – то же, вентрально; в – увеличенный участок прикорневой части зуба
в третьей альвеоле, лингвально; г – плицидентиновая структура стенки сломанного зуба в седьмой альвеоле (в 1.5 мм
от альвеолярного края); д – фасетки прижизненного стирания на зубе в четвертой альвеоле (слева) и микротрассы,
предшествующие их формированию на зубе в третьей альвеоле (справа), лингвально; е – сохранившиеся задние бук-
кальные зубы, лингвально; ж – коронка сменного зуба в первой альвеоле, вид спереди; Республика Коми, местона-
хождение Мылва; нижняя пермь, ассельский ярус. Обозначения: as – апикальная фасетка стирания; ct – неваскуля-
ризованная костная ткань в прикорневой части зуба; eg – борозды, разделяющие складки дентина в прикорневой ча-
сти зуба; ls – лингвальные фасетки стирания; pd – плицидентин. Длина масштабных линеек – 1 мм.
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емой формы не носила последовательный харак-
тер, что резко отличает ее, в частности, от всех
Bolosauridae (Snyder et al., 2020). Отверстия рез-
орбции на сохранившемся фрагменте челюсти
отсутствуют, однако сменные зубы формирова-
лись внутриальвеолярно, что доказывается нали-
чием сменной коронки in situ внутри поврежден-
ной первой альвеолы.

Сохранившиеся рабочие зубы челюсти имеют
хорошо выраженные площадки прижизненного
износа. Наименьший из зубов – предпоследний в
челюсти – несет только апикальную, резко на-
клоненную фасетку стирания на постеро-линг-
вальной стороне (рис. 2, е). Зуб, занимающий
четвертую из представленных на образце альвеол,
имеет аналогичную площадку, ориентированную
более горизонтально, однако дистально к ней
примыкают еще две большие фасетки стирания,
оставленные, несомненно, двумя разными зуба-
ми-антагонистами (рис. 2, а, б, д). Они располага-
ются в существенно разных плоскостях с антеро-
и каудо-лингвальной сторон зуба; вследствие их
смыкания на лингвальной стороне коронки обра-
зуется гребень, отсутствующий на менее стертых
зубах. Привершинная и антеро-лингвальная пло-
щадки стирания несут многочисленные царапи-
ны, ориентированные продольно по отношению
к зубному ряду (рис. 2, д). У сменившегося позд-
нее впередилежащего зуба имеется лишь неболь-
шая фасетка стирания с лингвальной стороны ба-
зальной части коронки, но четкие горизонталь-
ные микротрассы уже прослеживаются и в ее
апикальной части (рис. 2, д), что в совокупности
демонстрирует состояние челюстных зубов у рас-
сматриваемой формы на начальной стадии их из-
носа. Наличие по-разному ориентированных
площадок стирания на зубах, а также горизон-
тальных микротрасс, указывает на способность
нижней челюсти осуществлять достаточно слож-
ные, в том числе прополинарные, движения в
процессе питания.

ОБСУЖДЕНИЕ

Таксономическая идентификация голотипа
Stephanospondylus (Bolosaurus) traati (Tatarinov,
1974). Строение зубов у голотипа ПИН, № 3318/1,
их ориентация в челюсти, характер дифференци-
ровки и стирания, их “разбалансированная” сме-
на и складчатая структура оснований, а также
форма самого maxillare, свидетельствующая, в
частности, о выраженном расширении черепа в
постдентальной части, однозначно не позволяют
относить этот образец к Bolosauridae, и роду Bolo-
saurus в частности, как это предлагалось ранее
(Татаринов, 1974; Ивахненко и др., 1997; Ивах-
ненко, 2001, 2008). Тем не менее, голотип ПИН,
№ 3318/1 несет значительное число морфологи-

ческих маркеров для уверенного определения его
таксономической принадлежности.

Единственные специализированные расти-
тельноядные тетраподы, сочетающие текодонт-
ный тип имплантации зубов с их анкилозной
фиксацией и плицидентиновой структурой кор-
невой части, описаны среди представителей от-
ряда Diadectomorpha, внутри которого сложная
форма зубов характеризует семейство Diadectidae
(Cope, 1896, 1911; Vaughn, 1969; Berman, Sumida,
1995; Berman et al., 1998, 2004; Kissel, 2010; LeBlanс,
Reisz, 2013). Все остальные черты голотипа ПИН,
№ 3318/1, такие как форма самого maxillare, ори-
ентировка зубов в челюсти и их дифференциров-
ка по длине зубного ряда, порядок замещения зу-
бов и характер их прижизненного стирания, так-
же аналогичны или находят много общего с
таковыми описанного разнообразия диадектид, в
первую очередь – с примитивными формами се-
мейства.

Так, для всех видов Diadectidae, известных по
полным черепам (Orobates pabsti, Diadectes ab-
sites, D. sideropelicus, D. zenos, D. lentus, D. cari-
nates, D. sanmiguelensis), свойственно резкое рас-
ширение черепа в орбитальной области, что отра-
жается в латеральном изгибе maxillare и его
зубного ряда (Case, Williston, 1912, 1913; Lewis,
Vaughn, 1965; Berman et al., 1998, 2004; Kissel,
2010). Типичным при этом является “нависание”
дорсального края кости над задними зубами че-
люсти, а также латеральное отклонение передних
зубов максиллы по сравнению с таковыми задней
части зубного ряда, что отмечено выше и для го-
лотипа ПИН, № 3318/1. Указанные признаки ха-
рактеризуют всех представителей семейства, за
исключением Ambedus pusillus Kissel et Reisz,
2004, – сильно дистанцированной от остальных
диадектид формы, которая описана по фрагмен-
тарному челюстному материалу из нижней перми
США и исключена из дальнейшего сравнения по
причинам, обсуждаемым ниже.

Наблюдаемое на голотипе ПИН, № 3318/1
сильное прижизненное стирание зубов является
характерной особенностью всех диадектид, зуб-
ная система которых функционировала по прин-
ципу контактной окклюзии (“tooth-on-tooth oc-
clusion”) (Reisz, Sues, 2000; Reisz, 2006). Судя по
опубликованным данным, характер износа зубов
аналогичен таковому диадектида Desmatodon
hesperis (Vaughn, 1969). Мозаичное распределе-
ние на образце стертых и не стертых зубов, а так-
же коррелирующее с этим наличие/отсутствие
неваскуляризованной костной ткани, покрываю-
щей стенку зубов на участке между корнем и ко-
ронкой, указывают на “разбалансированное” об-
новление зубного ряда, что свойственно диадек-
тидам (Vaughn, 1972; LeBlanс, Reisz, 2013), но не
характерно для болозаврид, замещение зубов у
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которых носило последовательный характер
(Snyder et al., 2020; Bulanov et al., 2022). Типичным
для Diadectidae является и внутриальвеолярное
формирование сменных зубов (LeBlanс, Reisz,
2013), что устанавливается для голотипа ПИН,
№ 3318/1 благодаря инситному положению ко-
ронки сменного зуба внутри первой из сохранив-
шихся альвеол.

Таким образом, по совокупности указанных
признаков можно уверенно относить вид, исход-
но описанный как Bolosaurus traati, к семейству
Diadectidae, и полагать его первой формой диа-
дектоморф, установленной с территории Восточ-
ной Европы. Вслед за Ивахненко (2008) мы отно-
сим этот вид к роду Stephanospondylus, однако
здесь, вслед за А. Ромером (Romer, 1925), прини-
маем принадлежность последнего к примитивным
диадектидам, а не к болозавридам. В пользу этого
однозначно свидетельствует наличие у типового
вида Stephanospondylus – S. pugnax – складчатой
структуры оснований зубов (отчетливо фиксиру-
ется на всех зубах maxillaria и dentale: Stappenbeck,
1905, фиг. 2; Kissel, 2010, фиг. 8), характер диффе-
ренциации зубов буккальной серии, наличие у
них характерных субвертикальных площадок сти-
рания, аналогичных таковым Desmatodon hesperis
(Vaughn, 1969), а также отсутствие выраженного
наклона у увеличенных передних максиллярных
зубов.

Несмотря на неполноту голотипа ПИН,
№ 3318/1, можно заключить, что число максил-
лярных зубов у S. traati, с большой вероятностью,
соответствовало таковому S. pugnax. У описанно-
го разнообразия диадектид их число невелико и
во взрослом состоянии варьирует в узком диапа-
зоне от 11 до 13, проявляя при этом коррелятив-
ную зависимость от степени специализации зуб-
ной системы (Case, Williston, 1912; Vaughn, 1972;
Berman, Sumida, 1995; Berman et al., 1998, 2004;
Kissel, 2010). При этом, как правило, два зуба в пе-
реднем отделе максиллы сильно увеличены и от-
клоняются латерально по сравнению с другими
максиллярными зубами. По форме и размеру они
имитируют крупные долотовидные премаксил-
лярные зубы, в связи с чем получили название
“резцевидных”. В большинстве случаев “резце-
видные” зубы занимают первые две альвеолы в
maxillare (Stappenbeck, 1905; Vaughn, 1969; Ber-
man, Sumida, 1995; Berman et al., 1998; Kissel,
2010), однако у сравнительно примитивных форм
по этому признаку отмечается бóльшая вариа-
бельность: в частности, у Orobates они могут за-
нимать позиции до четвертой альвеолы включи-
тельно (Berman et al., 2004).

Несмотря на то, что у голотипа ПИН, № 3318/1
два первых сохранившихся зуба, занимающих
третью и четвертую сохранившиеся альвеолы, за-
метно отклоняются латерально по сравнению с

задними зубами челюсти (рис. 1, д), они не могут
трактоваться как “резцевидные”, поскольку:
1) не имеют сходства с премаксиллярными зуба-
ми диадектид и, за вычетом зауженной вершин-
ки, своей “лопатовидной” формой и разворотом
коронки больше соответствуют зубам буккальной
серии; 2) не отличались по размеру среди сосед-
них зубов (что следует из размера альвеол);
3) имеют характерную для буккальных зубов фор-
му износа в виде фасеток стирания с лингвальной
стороны (рис. 2, д), описанных, в частности, для
буккальных зубов взрослой особи Desmatodon
hesperis (Vaughn, 1969; Kissel, 2010, фиг. 18);
4) форма закладки сменного зуба в первой аль-
веоле не имеет сходства ни с премаксиллярными
(Reisz, Sutherland, 2001), ни с “резцевидными”
(если ориентироваться на существующие описа-
ния) максиллярными зубами других диадектид.

Кроме того, в отличие от наблюдаемого у голо-
типа ПИН, № 3318/1, у всех диадектид, для кото-
рых строение верхнечелюстных костей известно,
“резцевидные” зубы приурочены к более низкой
передней части кости, т.е. расположены впереди
от максимального подъема lamina ascendens maxil-
lare. Так, у Diadectes absitus в этой части максиллы
размещаются не менее пяти зубов (Berman et al.,
1998), у D. sanmiguelensis – четыре зуба (Lewis,
Vaughn, 1965), у Orobates pabsti – четыре–пять зу-
бов (Berman et al., 2004), у Stephanospondylus pug-
nax – четыре зуба, у голотипа Desmatodon hesperis –
всего три зуба, разделенных, однако, увеличен-
ным интервалом (Vaughn, 1969; Kissel, 2010)1.

У Stephanospondylus traati максимальный подъ-
ем lamina ascendens maxillare находится напротив
границы первой (десятой с конца) и второй пред-
ставленных на образце альвеол (рис. 1, а), из чего
следует, что “резцевидные” максиллярные зубы у
голотипа ПИН, № 3318/1, как и предполагалось
выше, отсутствуют, а число максиллярных зубов
составляло 12 или 13.

Таким образом, буккальная серия зубов пред-
ставлена на голотипе ПИН, № 3318/1 полностью
или почти полностью, причем по размеру альвеол
можно полагать, что на всем протяжении сохра-
нившегося отдела maxillare зубы градационно
уменьшались в размере до конца зубного ряда.
Данная особенность отличает S. traati от всех из-
вестных диадектид (у которых самые крупные
буккальные зубы максиллы расположены в сред-
ней или задней частях зубного ряда) за исключе-
нием S. pugnax, у которого, однако, размерная
градация зубов буккальной серии выражена зна-
чительно слабее (Stappenbeck, 1905; Vaughn, 1969,

1 У относимой к D. hesperis верхнечелюстной кости
CM47677 из местонахождения Баджер Крик в Оклахоме
(США) на данном участке размещается не менее пяти зу-
бов (Berman, Sumida, 1995), что вызывает сомнения в пра-
вильности видовой идентификации образца.



94

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  № 2  2023

БУЛАНОВ

1972; Berman, Sumida, 1995; Berman et al., 2004;
Kissel, 2010). В настоящее время различный ха-
рактер размерной дифференциации зубов в зад-
ней части maxillare является, по сути, единствен-
ным очевидным отличием видов рода Stephano-
spondylus.

В строении самих зубов S. traati принципиаль-
но отметить отсутствие следов их “моляриза-
ции”, которая проявляется у диадектид в наличии
у коронок дополнительных вершинок и/или вы-
раженных плечевидных уступов (Cope, 1896;
Vaughn, 1969, 1972). Хотя значительная часть зу-
бов у голотипа ПИН, № 3318/1 утеряна, а вер-
шинки всех сохранившихся зубов повреждены
вследствие стирания и во время отбора образца,
узкий профиль коронок в их апикальной части
позволяет предполагать отсутствие здесь подоб-
ных образований, что подтверждается и их отсут-
ствием на коронке сменного зуба в передней аль-
веоле (рис. 2, ж). Другие признаки зубной систе-
мы, коррелятивно связанные с прогрессивной
“моляризацией” и наблюдаемые у специализиро-
ванных диадектид, также не характерны для
S. traati. Так, исходя из опубликованных данных,
можно заключить, что усложнение формы зубов в
эволюции диадектид сопровождается: 1) удлине-
нием их оснований в лабио-лингвальном направ-
лении и приобретением их строго перпендикуляр-
ной ориентации по отношению к краям челюсти в
местах крепления, 2) увеличением дистанции
между зубами в дефинитивном состоянии, 3) уве-
личением относительного размера зубов в задней
половине maxillare, 4) увеличением латеральной
флексии размещенной здесь части зубного ряда, а
также 5) увеличением длины корневой части зу-
бов по отношению к их полной высоте, как это
наблюдается у Diadectes spp. и Alveusdectes, у ко-
торых зубы заглублены в челюсть до основания
коронки (LeBlanc, Reisz, 2013, фиг. 4; Liu, Bever,
2015). Можно предполагать, что последняя осо-
бенность складывалась в эволюции диадектид по
мере специализации заднечелюстных зубов, что
привело к увеличению нагрузок на зубную систе-
му в связи с изменением принципов ее функцио-
нирования, увеличению глубины имплантации
зубов за счет подъема альвеолярного края в на-
правлении коронки и, как следствие, увеличению
массивности элементов, несущих маргинальное
озубление.

Отсутствие у S. traati всех перечисленных ха-
рактеристик хорошо согласуется с предположе-
нием о простой форме буккальных зубов у данно-
го вида, а также указывает и на его базальное по-
ложение внутри семейства Diadectidae, заставляя
сближать с S. pugnax и сравнивать в первую оче-
редь с другими примитивными представителями
семейства, такими как Orobates pabsti и Desmat-
odon hesperis, у которых “моляризация” выраже-
на слабо или проявляется локально по длине зуб-

ного ряда (Vaughn, 1969, 1972; Berman, Sumida,
1995; Berman et al., 2004; Kissel, 2010). Другими
примитивными особенностями S. traati, общими
с перечисленными таксонами, являются плотная
посадка зубов в челюстях, смещение их лабиаль-
ной стороны вперед по отношению к лингваль-
ной (сопоставимая с Desmatodon, но выраженная
слабее, чем у Orobates), и слабое развитие корне-
вой части зубов, высота которой составляет толь-
ко треть их полной высоты.

Онтогенетический фактор. Как указывалось
выше, длина голотипа ПИН, № 3318/1 составляет
всего 29 мм, что, учитывая недостающие зубы,
позволяет оценить длину полного maxillare при-
мерно в 35 мм. Это несколько меньше правого
maxillare голотипа S. pugnax (длина около 45 мм)
и существенно меньше размера верхнечелюстных
костей большинства описанных экземпляров дру-
гих видов семейства, что требует учета при сравне-
нии возрастных (размерных) характеристик.

Среди Diadectidae наиболее полные данные по
онтогенезу зубной системы получены для Desm-
atodon hesperis (Vaughn, 1972; Berman, Sumida,
1995). Для этой формы минимальный известный
размер верхнечелюстной кости (UCLAVP 1748)
составляет 42 мм. На основе сравнения этого об-
разца с более крупным по размеру голотипом
D. hesperis показано (Vaughn, 1972), что для юве-
нильных особей этого вида в строении верхнече-
люстной кости характерны: 1) меньшее число зу-
бов (девять, включая “резцевидные”), 2) увели-
ченная дистанция между зубами, 3) увеличенная
относительная высота “резцевидных” зубов и их
более заостренная клыкоподобная форма, 4) более
узкая, удлиненная лабио-лингвально форма ос-
нований буккальных зубов, и 5) отсутствие на них
площадок стирания.

По всем перечисленным параметрам, за ис-
ключением недоступного для наблюдения при-
знака (3), голотип S. traati не соответствует юве-
нильным кондициям примитивных форм семей-
ства, хотя, с большой вероятностью, принадлежал
не вполне взрослой особи, что следует из типич-
ных размеров большинства диадектид во взрос-
лом состоянии и более крупного размера типово-
го вида рода – S. pugnax.

В частности, не может рассматриваться как
ювенильный признак голотипа ПИН, № 3318/1
отсутствие проявлений “моляризации” буккаль-
ных зубов. Организация зубного ряда, при кото-
рой наблюдается градационное уменьшение
(и упрощение формы) зубов в каудальном на-
правлении, наблюдаемое у S. traati, по-видимому,
в принципе не подразумевает возможности их
“моляризации”, которая в эволюции и онтогене-
зе диадектид приоритетно проявляется у самых
крупных буккальных зубов, приуроченных к зад-
ней половине maxillare (и dentale). Так, наиболее
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крупные и сложно устроенные буккальные зубы у
D. hesperis (в том числе у ювенильного экзем-
пляра UCLA VP 1748) расположены в задней по-
ловине maxillare и уже несут дополнительные буг-
ры и вершинки с лингвальной и лабиальной сто-
рон от основного конуса (Vaughn, 1969, 1972).
Максиллярные зубы Orobates pabsti имеют только
вздутие с лабиальной стороны от вершины и, та-
ким образом, “моляризованы” слабее таковых
большинства диадектид, но при этом также при-
урочены к задней части зубного ряда (Berman
et al., 2004).

На раннюю “моляризацию” зубов в онтогене-
зе более прогрессивных представителей семей-
ства (род Diadectes) указывает состояние зубной
системы у D. sanmiguelensis. Наиболее специали-
зированные зубы у относящегося к этому виду
ювенильного экземпляра MCZ 2989 (голотип;
длина maxillare около 42 мм, если ориентировать-
ся на масштаб приводимых изображений: Levis,
Vaughn, 1964, фиг. 7) также располагаются не-
сколько позади середины maxillare, и имеют при
этом покатый выступ лабиально от основной вер-
шины зуба, а также выраженную дополнитель-
ную вершинку лингвально от нее. Сложное стро-
ение зубов наблюдается также и у молодой особи
Diadectes absitus при длине maxillare около 50 мм
(экз. MNG 8747; Berman et al., 1998). Значитель-
ное сходство в строении передних максиллярных
зубов с голотипом ПИН, № 3318/1 обнаруживает
соразмерный фрагмент челюсти Diadectes sp. из
нижней перми Техаса в США (Berman, Sumida,
1995, фиг. 5), однако образец не сохранил заднюю
часть зубного ряда, в связи с чем не может высту-
пать в качестве объекта для сравнения степени “мо-
ляризации” зубов у базальных и специализирован-
ных диадектид на ранних стадиях онтогенеза.

Таким образом, тезис о приоритетном услож-
нении именно задних буккальных зубов в эволю-
ции прогрессивных Diadectidae подтверждается
всеми имеющимися (в т.ч. онтогенетическими)
данными, однако “моляризация” задних бук-
кальных зубов не была характерна для базальных
форм семейства (род Stephanospondylus). Можно
заключить, что сравнительно простая форма зу-
бов у голотипа S. traati и равномерное уменьше-
ние их размера в каудальном направлении не яв-
ляются ювенильным состоянием, но качественно
совпадают с наблюдаемым у S. pugnax, и могут
рассматриваться как диагностические признаки
рода Stephanospondylus. Следует также отметить,
что примитивность S. traati хорошо согласуется с
ранним – ассельским – возрастом находки. Это,
а также архаичность зубной системы, позволяют
рассматривать данный вид как наиболее прими-
тивную форму Diadectidae, если не считать опи-
санного на основании челюстного материала
Ambedus pusillus, происходящего, однако, из су-
щественно более высокого стратиграфического

уровня (формация Грини, Леонардиан; США:
Kissel, Reisz, 2004; Kissel, 2010).

О положении рода Ambedus Kissel et Reisz, 2004.
Несмотря на то, что род Ambedus демонстрирует
отличное от остальных диадектид строение верх-
нечелюстной кости и очень примитивное состоя-
ние зубной системы, он включается в данное се-
мейство как его базальный представитель (Kissel,
Reisz, 2004; Kissel, 2010). Действительно, для
Ambedus характерна едва выраженная “моляри-
зация” маргинальных зубов, которая проявляется
лишь в наличии покатых уступов на лингвальной
и лабиальной сторонах коронки, разделенных уз-
ким режущим кантом, ориентированным про-
дольно к зубному ряду (Kissel, Reisz, 2004, фиг. 2;
рис. 3, б). Высота корневой части зубов у Ambedus
составляла не более трети их полной высоты, что
следует из соответствующей высоты зубной пло-
щадки. Для рода предполагается наличие у зубов
корневой части, что подразумевает их текодонт-
ное крепление (Kissel, Reisz, 2004, с. 199), однако
ни один из экземпляров выборки не демонстри-
рует эту особенность.

Кроме того, для Ambedus отмечается сравни-
тельно большое число зубов: не менее 13 в maxil-
lare и 22 в dentale, при полном отсутствии увели-
ченных “резцевидных” зубов как в верхней, так и
в нижней челюстях. Дифференциация челюстных
зубов выражается преимущественно в равномер-
ном увеличении их размера в направлении задне-
го края челюстей; при этом самые крупные мак-
силлярные и нижнечелюстные зубы, как у специ-
ализированных диадектид, расположены в задней
половине зубного ряда и несут следы прижизнен-
ного износа (Kissel, Reisz, 2004; Reisz, 2006).

По совокупности перечисленных параметров
род Ambedus дистанцирован от остальных родов
Diadectidae настолько, что это могло бы служить
основанием для его выделения в отдельное се-
мейство, однако, по нашему мнению, правомер-
ность его помещения в состав отряда Diadecto-
morpha более чем сомнительна. Так, род Ambedus
характеризуется прямым в дорсальной проекции
maxillare, что указывает на отсутствие выражен-
ного расширения черепа на границе преорби-
тального и орбитального отделов, которое наблю-
дается у всех представителей Diadectomorpha,
включая примитивные клады – Limnoscelis и
Tseajaia. Верхнечелюстная кость A. pusillus высо-
кая почти на всем своем протяжении и не образу-
ет характерного для диадектид понижения в сво-
ей передней части. Особое внимание обращает на
себя отсутствие увеличенных зубов в переднем
отделе черепа, что необычно, поскольку этот
признак является одной из базовых характери-
стик организации челюстного аппарата всех, в
том числе более базальных, диадектоморф (Willis-
ton, 1911; Romer, 1946; Vaughn, 1964). Стоит от-
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дельно отметить, что для растительноядных форм
отряда (Diadectidae) увеличенные зубы ростраль-
ной части черепа являются функционально зна-
чимой составляющей зубной системы, обеспечи-
вавшей, совместно с премаксиллярными зубами,
захват, срезание и/или фиксацию растительных
объектов, на что указывает их интенсивное стира-
ние (Reisz, Sutherland, 2001; Reisz, 2006). Кроме
того, важная роль увеличенных максиллярных
“резцевидных” зубов в ранней филогении отряда
подтверждается онтогенетическими данными, а
именно – их более выраженным развитием у юве-
нильной особи Desmatodon hesperis (Vaughn,
1972). Таким образом, увеличенные зубы перед-
него отдела черепа у Diadectomorpha унаследова-
ны от предкового таксона и были дополнительно
модифицированы в связи с переходом к фитофа-
гии, в связи с чем их отсутствие у Ambedus при
той же трофической специализации не имеет удо-
влетворительного объяснения.

Кроме того, для Ambedus pusillus с большой ве-
роятностью можно исключить наличие плици-
дентиновой структуры зубов. В первоописании
(Kissel, Reisz, 2004, с. 199) указано, что присут-
ствие складчатости дентина у экземпляров типо-
вой серии (пять челюстных костей) не может быть
однозначно установлено, однако на ее отсутствие
указывают как нескладчатый характер сломов по-
врежденных зубов, так и отсутствие продольных
борозд на внешней стороне тех зубов, которые со-
хранились полностью.

Вне зависимости от степени специализации
зубной системы характер складчатости основа-
ний зубов у диадектид остается, по-видимому,
почти неизменным: складки протягиваются от

начала корня, где они обособлены друг от друга,
до основания коронок, где они плотно смыкают-
ся боковыми сторонами (LeBlanc, Reisz, 2013),
что приводит к утолщению стенки зубов и увели-
чению прочности последних в прикоронарной
части. У специализированных диадектид внеш-
ние борозды могут быть скрыты для наблюдения
вследствие подъема альвеолярного края к основа-
нию коронки, однако складчатая структура зубов
при этом отчетливо фиксируется на поперечных
срезах (LeBlanc, Reisz, 2013, фиг. 5). У примитив-
ных диадектид с неглубокой имплантацией зубов
наличие плицидентиновой структуры уверенно
определяется по продольным бороздам на их на-
ружной поверхности на участке между корнем и
краем эмали, как это отмечено выше у Stephano-
spondylus traati (рис. 2, в, е), наблюдается у S. pug-
nax (Stappenbeck, 1905; Kissel, 2010), а также на
изолированных зубах формально не описанных
примитивных диадектид из карстового местона-
хождения Форт Силл в Оклахоме, США (Reisz,
Sutherland, 2001). Отсутствие у Ambedus таких бо-
розд на зубах является прямым указанием на от-
сутствие складчатости, что плохо согласуется с
положением этого рода в составе Diadectomorpha,
принимая во внимание, что для данного отряда
плицидентиновая структура корневой части зу-
бов, безусловно, является плезиоморфной харак-
теристикой, и отмечается не только у Diadectidae,
но также у Limnoscelis (Williston, 1911, цит. по:
Romer, 1946, с. 163; Berman et al., 2010; LeBlanc,
Reisz, 2013) и Tseajaia (Vaughn, 1964).

Характер дифференциации буккальных зубов
Ambedus с учетом данных по морфологии зубной
системы наиболее примитивных Diadectidae –
Stephanospondylus traati, Orobates pabsti и Desmat-

Рис. 3. Различия в ориентации структур коронки средних максиллярных зубов: а – у примитивных диадектид на при-
мере Stephanospondylus traati; б – у Ambedus pussilus (по: Kissel, Reisz, 2004, с изменениями).

а б
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odon hesperis – также не позволяет рассматривать
конструкцию Ambedus как исходную для данного
семейства. Увеличение размеров зубов в направ-
лении заднего края челюстей складывается в рас-
сматриваемом семействе на поздних стадиях его
эволюции вследствие усиления адаптации к фи-
тофагии, что подтверждается как филогенетиче-
скими, так и онтогенетическими данными
(Romer, 1952; Vaughn, 1972; Kissel, 2010). Наблю-
даемая гиперспециализация зубной системы при
этом выражается в реализации широкого набора
коррелятивно связанных модификаций, боль-
шинство из которых не проявляются у Ambedus
(например, усложнение формы зубов, увеличе-
ние глубины их имплантации, увеличение ди-
станции между зубами, резкое увеличение лате-
рального изгиба задней части зубного ряда). У
примитивных диадектид зубы расположены бо-
лее плотно, их основания имеют выраженный
(иногда очень сильно, как у Orobates) разворот в
челюсти, наблюдается градационное уменьшение
размера зубов с начала (Stephanospondylus) или
середины (Orobates, Desmatodon hesperis) зубного
ряда в каудальном направлении, которое сопро-
вождается упрощением их формы и уменьшени-
ем размера, что также не соответствует наблюдае-
мому у Ambedus. В этой связи представляется
оправданным трактовать увеличение размера зу-
бов к окончанию зубного ряда у Ambedus как кон-
вергентное состояние по отношению к Diadecti-
dae; аналогичный характер дифференциации
проявляется независимо в зубной системе многих
групп тетрапод палеозоя–раннего мезозоя (Pro-
colophonidae, Bolosaurida, Cynodontia и др.), у ко-
торых наиболее специализированные зубы лока-
лизованы сразу впереди от места крепления основ-
ных челюстных аддукторов. Характер стирания
челюстных зубов A. pusillus, безусловно, является
аргументом в пользу растительноядной трофиче-
ской специализации вида, но не может рассмат-
риваться как показатель его принадлежности к
рассматриваемому отряду, поскольку прямой
контакт зубов при питании не является уникаль-
ной особенностью диадектид и наблюдается в
различных линиях палеозойских тетрапод, где
формировался независимо (Reisz, 2006). Кроме
того, для челюстных зубов A. pusillus свойственно
продольное положение режущего канта к линии
зубного ряда, в то время как у наиболее прими-
тивных форм семейства (Stephanospondylus, Oro-
bates) наблюдается разворот фациальной (исход-
но лабиальной) стороны коронок буккальных зу-
бов в ростральном направлении, что приводит и к
развороту канта, который приобретает попереч-
ную – лабио-лингвальную – ориентировку
(рис. 3, a). Это позволяет предполагать, что до-
полнительные структуры, появляющиеся на зу-
бах диадектид в процессе прогрессирующей “мо-
ляризации” (лингвально и лабиально от основ-

ной вершины зуба), топографически связаны с
исходным режущим кантом (как и у подавляюще-
го большинства других тетрапод), и не гомоло-
гичны покатым уступам челюстных зубов Ambe-
dus, которые этим кантом разделены (рис. 3, б)
(Kissel, Reisz, 2004).

Исходя из перечисленного, можно заключить,
что род Ambedus по строению зубной системы не
соответствует ее генеральному морфотипу у Dia-
dectomorpha по целому ряду качественных пара-
метров, в связи с чем его помещение в состав от-
ряда представляется неоправданным. Обоснова-
ние филогенетического положения этого рода в
системе тетрапод требует более развернутого изу-
чения таксона с привлечением дополнительных
данных по морфологии зубов уже описанных диа-
дектоморф. В настоящий момент можно отме-
тить, что некоторые признаки Ambedus, такие как
отсутствие складчатости оснований зубов, отсут-
ствие изгиба верхнечелюстной кости и несомого
ею зубного ряда, отсутствие орнаментации фаци-
альной стороны максиллы, а также небольшой
размер обнаруживают большее сходство данного
рода с Bolosauridae, чем c примитивными Diadec-
tidae, что находит также больше соответствий и в
стратиграфическом распространении указанных
семейств (Kissel, 2010).

В заключение можно отметить, что находка
базального диадектида в ассельских отложениях
Восточной Европы является указанием на об-
ширную географию распространения данного се-
мейства уже на ранних этапах его радиации в пре-
делах Лавразии. Последнее могло стимулировать
провинциализм эволюционного развития от-
дельных филогенетических направлений, и мо-
жет являться одним из вероятных объяснений не-
давнего обнаружения специализированных диа-
дектид (Liu, Bever, 2015) в верхней перми Китая.

Ниже приводятся ревизованные диагнозы ро-
да Stephanospondylus и вида S. traati.

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ

О Т Р Я Д DIADECTOMORPHA
СЕМЕЙСТВО DIADECTIDAE COPE, 1880

Род Stephanospondylus Stappenbeck, 1905

Т и п о в о й  в и д – Phanerosaurus pugnax
Geinitz et Deichmuller, 1882; нижний ротлегенд
Германии.

Д и а г н о з. Буккальные зубы maxillare субко-
нической формы, без очевидных проявлений
“моляризации” в виде бугров и вершин лингваль-
но и лабиально от центрального конуса. Размер
буккальных максиллярных зубов не увеличивает-
ся в каудальном направлении.
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В и д о в о й  с о с т а в. S. pugnax (Geinitz et De-
ichmuller, 1882) и S. traati (Tatarinov, 1974).

С р а в н е н и е. От всех родов Diadectidae отли-
чается более простой формой буккальных мак-
силлярных зубов и отсутствием увеличения их
размера в направлении конца зубного ряда.

Stephanospondylus traati (Tatarinov, 1974)

Г о л о т и п – ПИН, № 3318/1, левое maxillare;
Республика Коми, местонахождение Мылва;
нижняя пермь, ассельский ярус.

Д и а г н о з. Передние буккальные зубы maxil-
lare значительно крупнее задних максиллярных
зубов.

С р а в н е н и е. От типового вида рода Stepha-
nospondylus – S. pugnax (Geinitz et Deichmuller,
1882) – отличается выраженным градационным
уменьшением размера буккальных зубов maxillare
в каудальном направлении.

З а м е ч а н и е. Одним из критериев отличия
от S. pugnax, требующим подтверждения, является
сильно отличающийся угол наклона передних и
задних буккальных зубов верхнечелюстной кости.

М а т е р и а л. Голотип.

* * *
Исследование выполнено при финансовой

поддержке РФФИ и DFG в рамках научного про-
екта № 20-54-12013 ННИО-а и проекта РФФИ
№ 21-54-10003 КО-а.
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The Discovery of Diadectomorph Tetrapods in the Lower Permian of Eastern Europe
V. V. Bulanov

Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

The systematic position of the bolosaurid Stephanospondylus (Bolosaurus) traati (Tatarinov, 1974) is reas-
signed to the family Diadectidae (Diadectomorpha). This taxon is the first diadectomorph described from the
Eastern Europe. Simple shape of the cheek teeth, as well as the pattern of the tooth differentiation along the
maxilla indicate the basal position of S. traati within Diadectomorpha and its primitiveness in comparison
with the type species to the genus Stephanospondylus, S. pugnax. The genus Ambedus Kissel et Reisz, 2004 is
excluded from the order Diadectomorpha basing on the discrepancy of its marginal dentition to that of the
other species of the group. The similarity of the dental system of Ambedus and diadectids is regarded as con-
vergent rather than being due to its phylogenetic position, thus, the systematic position of this genus remains
uncertain. The early stages of specialization of the dental system in the evolution of the family Diadectidae
are discussed.

Keywords: Diadectomorpha, Stephanospondylus, Lower Permian, Eastern Europe, dental system
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