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ВВЕДЕНИЕ

Ранний триас был начальной эпохой в восстановлении тетраподных со-
обществ после пермотриасового кризиса. Для темноспондильных амфи-
бий это было время новой диверсификации и повторной экспансии на всех 
континентах. В результате уже в самом начале этого процесса появились 
и получили широкое распространение новые группы темноспондилов, за-
менившие позднепалеозойских доминантов и географически имеющие 
различное происхождение. В то же время на этом фоне продолжали суще-
ствовать и немногочисленные палеозойские реликтовые группы амфибий. 
Эта ситуация характеризовала как гондванские, так и лавразийские обла-
сти, включая и территорию Восточной Европы, где амфибии доминирова-
ли в тетраподных сообществах. Именно для этого региона раннетриасовая 
история амфибий документирована наилучшим образом, что предоставля-
ет редкую возможность решить некоторые проблемы, связанные с система-
тикой и филогенией отдельных групп, а также установить здесь несколь-
ко последовательных эволюционных этапов в восстановлении тетраподной 
фауны после позднепермского вымирания. Более того, уникальные по со-
хранности и многочисленные остатки амфибий являются основой для рас-
членения и корреляции континентального триаса двух основных структур 
Восточной Европы − Восточно-Европейской платформы и Предуральского 
краевого прогиба. При этом присутствие отдельных характерных родов ам-
фибий в прибрежно-морских отложениях с фауной аммонитов позволяет 
непосредственно сопоставлять вмещающие отложения с подразделениями 
Международной стратиграфической шкалы. 

Главная цель настоящей работы состояла в характеристике раннетри-
асового этапа эволюции амфибий на территории Восточной Европы: изу-
чении их разнообразия, истории развития доминантных групп, их распро-
странения во времени и пространстве и детализации на этой основе ранних 
событий в восстановлении тетраподной фауны Восточной Европы после 
пермотриасового кризиса. Достижение этой цели обусловило постановку 
и решение следующих конкретных задач: 1) анализ известных находок ран-
нетриасовых амфибий Восточной Европы, включающий ревизию их си-
стематической принадлежности, стратиграфического и географического 
распространения; 2) описание новых материалов по раннетриасовым ам-
фибиям этого региона; 3) анализ становления и диверсификации основ-
ных групп раннетриасовых амфибий на территории Восточной Европы; 
4) уточнение истории восстановления раннетриасовой тетраподной фауны 
Восточной Европы после пермотриасового кризиса и датировки каждого 
из выделенного в ней этапа; 5) анализ пространственной дифференциации 
восточноевропейских тетраподных сообществ в течение раннего триа-
са; 6) корреляция региональных стратиграфических схем нижнего триаса 
Восточной Европы на основе данных по тетраподам и уточнение возраста 
установленных в каждом регионе стратонов.

Основой работы послужили коллекции Палеонтологического институ-
та им. А.А. Борисяка РАН, собранные автором в 1984–2016 гг. в нижнем 
триасе Северного и Южного Приуралья, Московской и Печорской си-
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неклиз, юго-восточного склона Воронежской антеклизы (бассейн р. Дон), 
Бузулукской и Прикаспийской впадин, а также сборы различных годов 
из одновозрастных отложений на территории всей Восточной Европы 
М.В. Баярунаса, И.А. Ефремова, Ф.М. Кузьмина, А.П. Гартман-Вейнберг, 
А.П. Быстрова, Б.П. Вьюшкова, Г.И. Блома, В.Г. Очева, В.П. Твердохлебова, 
М.Г. Миниха и А.В. Миних, М.А. Шишкина, В.Р. Лозовского, 
С.Н. Гетманова, А.Г. Сенникова, Н.Н. Каландадзе, М.Ф. Ивахненко 
и И.В. Морковина. Отдельные образцы были получены ПИН РАН в раз-
ные годы от А.А. Малахова, Н.В. Енокян, Ю.Н. Приходько, В.А. Жаркова, 
В.А. Молина, Н.И. Строка, И.З. Калантар, Е.Д. Мораховской, А.Н. Орлова, 
А.Ю. Садекова, Е.М. Первушова, Д.В. Варенова, Л.В. Гусевой, В.П. Морова 
и В.К. Константинова. Кроме того, были изучены коллекции по ранне-
триасовым амфибиям Восточной Европы, хранящиеся в других органи-
зациях России (ВНИГРИ (Санкт-Петербург), ГГМ им. В.И. Вернадского 
(Москва), Институт геологии КНЦ (Сыктывкар), Музей Федерального го-
сударственного унитарного геологического предприятия «Волгагеология» 
(Нижний Новгород), Музей естественной истории Центральной России 
при Московском детском эколого-биологическом центре (Москва), 
Объединенный музей Свято-Алексиевской пустыни (Ярославская обл.), 
Рыбинском историко-архитектурном и художественном музее-заповеднике 
(Рыбинск), Региональный музей землеведения СГУ (Саратов), Самарский 
областной историко-краеведческий музей им. П.В. Алабина (Самара), 
ЦНИГР музей им. Н.Ф. Чернышева (Санкт-Петербург), Геологический му-
зей им. проф. А.Н. Иванова ЯГПУ (Ярославль)) и зарубежья (Australian 
Museum (Сидней, Австралия), Western Australian Museum (Перт, Австралия) 
и British Museum of Natural History (Лондон, Великобритания)).

Работа выполнена в лаборатории палеогерпетологии Палеонтологичес-
кого института им. А.А. Борисяка РАН. Автор сердечно благодарен 
М.А. Шишкину за ценные консультации, полезные советы на всех эта-
пах исследования и обсуждение рукописи. Особую признательность ав-
тор выражает В.Р. Лозовскому за постоянное внимание к работе и ряд важ-
ных замечаний. С глубокой благодарностью автор вспоминает покойных 
В.Г. Очева и М.А. Ивахненко за интересные дискуссии по биостратигра-
фии триаса и филогении триасовых темноспондильных амфибий. За об-
суждение отдельных положений работы и ценные замечания автор благо-
дарен сотрудникам ПИН РАН А.Г. Сенникову, В.К. Голубеву, Ю.М. Губину 
и А.Ф. Банникову. В процессе подготовки работы неоценимую помощь авто-
ру оказывали сотрудники СГУ им. Н.Г. Чернышевского В.П. Твердохлебов, 
М.Г. Миних и А.В. Миних. За многолетнюю помощь в проведении по-
левых исследований автор благодарен ОАО «Самараэнерго» и ОАО 
«Оренбургэнерго», а также А.Г. Сенникову, А.Г. Прусакову, Д.В. Богину, 
Г.А. Новиковой, И.В. Морковину, Б.И. Морковину, А.Н. Калянсу, 
А.В. Лаврову, Д.В. Варенову, В.П. Морову, Л.В. Гусевой, Т.М. Козинцевой, 
а за техническую помощь – М.Б. Борисоглебской, М.К. Емельяновой 
и С.В. Багирову. Большая часть рисунков к работе выполнена художниками 
В.Л. Могилевским, В.Д. Колгановым, И.С. Сергеенковой, Д.В. Жаровым, 
Е.В. Морковиной. Особую благодарность автор выражает директору ПИН 
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РАН академику А.В. Лопатину и бывшим директорам института академи-
кам А.Ю. Розанову и С.В. Рожнову за стимулирование завершения настоя-
щей работы.

В работе упоминаются следующие сокращения организаций и учреж- 
дений:

ВНИГРИ – Всероссийский научно-исследовательский геологоразведоч-
ный институт (Санкт-Петербург);

ГГМ – Государственный геологический музей им. В.И. Вернадского 
(Москва);

ИГ КНЦ – Институт геологии Коми научного центра Уральского отделе-
ния РАН (Сыктывкар);

MВГ – Музей Федерального государственного унитарного геологическо-
го предприятия «Волгагеология» (Нижний Новгород);

МЕИЦР – Музей естественной истории Центральной России 
при Московском детском эколого-биологическом центре (Москва);

ОМ САП – Объединенный музей Свято-Алексиевской пустыни 
(Ярославская обл.);

ПИН – Палеонтологический институт им. А.А. Борисяка РАН (Москва);
РМЗ – Рыбинский историко-архитектурный и художественный музей- 

заповедник (Рыбинск);
CГУ – Саратовский государственный университет им. Н.Г. Чернышевского 

(Саратов);
СГУ РМЗ – Региональный музей землеведения СГУ (Саратов);
CОИКМ – Самарский областной историко-краеведческий музей 

(Самара);
ЦНИГР – Центральный научно-исследовательский геологоразведочный 

музей им. Ф.Н. Чернышева (Санкт-Петербург);
ЯГПУ – Ярославский государственный педагогический университет им. 

К.Д. Ушинского, геологический музей им. проф. А.Н. Иванова (Ярославль);
AM – Австралийский музей (Сидней);
BMNH – Британский музей естественной истории (Лондон);
WAM – Музей Западной Австралии (Перт).
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Глава 1. ИСТОРИЯ ИЗУЧЕНИЯ 
РАННЕТРИАСОВЫХ АМФИБИЙ 

ВОСТОЧНОЙ ЕВРОПЫ

Первые находки амфибий в достоверно триасовых отложениях Восточной 
Европы были сделаны геологом И.Б. Ауэрбахом, изучавшим геологическое 
строение горы Большое Богдо в Прикаспии (Ауэрбах, 1871; Стародубцева, 
Новиков, 2012). В известняках и переслаивающихся с ними глинах верх-
ней части разреза горы, относимой в настоящее время к богдинской сви-
те нижнего триаса, им были обнаружены зубы лабиринтодонтного типа, 
которые он отнес к темноспондильным амфибиям рода Mastodonsaurus 
(Ауэрбах, 1871). Строение найденных зубов было изучено под микроско-
пом. И.Б. Ауэрбах писал: «Хотя два маленькие обломочка, найденные мною 
при промывке глин горы Богдо, не давали возможности судить о форме 
целого зуба и тем точнее определить вид, к которому их следует отнести, 
но микроскопические из них препараты не оставляют ни малейшего сомне-
ния, что они принадлежат ящеру из семейства лабиринтодонтов, столь от-
личительного для триаса» (Ауэрбах, 1871, с. 55).

Позднее С.Н. Никитин (1883), основываясь на находках у д. Большая 
Слудка на р. Ветлуге лабиринтодонтов триасового облика, а также зубов дво-
якодышащих рыб рода Gnathorhiza (описанных им как Ceratodus wetlugae), 
впервые обосновал присутствие фаунистически охарактеризованных кон-
тинентальных триасовых отложений («яруса пестрых мергелей») в север-
ных районах Восточной Европы. В более поздних работах, посвященных 
описанию 56-го и 71-го листов десятиверстной карты Европейской России, 
Никитин (1884, 1885) приводит данные о находках раннетриасовых назем-
ных позвоночных (в том числе темноспондильных амфибий) на р. Унже 
(с. Ухтубуж) и Волге (с. Красные Пожни). Е.С. Федоров при описании 89-го 
листа десятиверстной карты указывает на находки наземных позвоночных 
у с. Зубовское в среднем течении р. Ветлуги, а Л.И. Лутугин, проводивший 
геологические исследования Волжско-Северодвинских водоразделов, обна-
ружил несколько местонахождений амфибий в отложениях «яруса пестрых 
мергелей» на р. Лузе (Лутугин, 1892; Блом, 1969). 

В начале ХХ в. пестроцветные отложения бассейнов р. Сысолы и Лузы, от-
носимые в настоящее время к нижнему триасу, изучались В.Г. Хименковым, 
который указывает на находки здесь остатков «ящеров». Однако возраст вме-
щающих отложений был им ошибочно определен как пермский (Хименков, 
1915). 

Особое значение как для обоснования присутствия на территории се-
верных регионов Восточной Европы триасовых континентальных отложе-
ний, так и для выяснения систематической принадлежности встреченных 
в них остатков наземных позвоночных (в том числе амфибий) имеет статья 
Н.Н. Яковлева, посвященная описанию фауны позвоночных из отложений 
так называемого татарского яруса Вологодской и Костромской губерний 
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(Яковлев, 1916). В этой статье были описаны зубная пластинка двоякодыша-
щих рыб (Gnathorhiza pusilla Cope), «позвонок динозавра» Thecodontosaurus 
sp. (отнесенный позднее Сенниковым (1990) к рауизухидному текодон-
ту Tsylmosuchus sp.) и черепные остатки темноспондильных амфибий. 
Последние были отнесены к южноафриканскому роду Rhinesuchus и послу-
жили основой для выделения нового вида R. wolgo-dwinensis, который стал 
первой формой триасовых амфибий, описанной с территории Восточной 
Европы. Материалом для описания Rhinesuchus wolgo-dwinensis послу-
жили сборы Хименкова на местонахождении Вахнево на р. Шарженге, 
А.Н. Рябинина и А.М. Жирмунского на местонахождении Большая Слудка 
на р. Ветлуге), Лутугина в бассейне р. Лузы, а также не указанного в статье 
исследователя на местонахождении Зубовское на р. Ветлуге. Впоследствии 
было установлено, что наиболее хорошо диагностируемые из этих матери-
алов – фрагмент неба (Яковлев, 1916, табл. II, фиг. 3) и задняя часть пра-
вой половины черепа (Яковлев, 1916, фиг. 1) – принадлежат двум позд-
нее установленным родам – Benthosuchus и Wetlugasaurus соответственно 
(Очев, 1966). После детального изучения всего оригинального материала, 
послужившего основой для описания Rhinesuchus wolgo-dwinensis, нами 
дополнительно было установлено, что: 1) к Benthosuchus также относится 
фрагмент симфизной части нижней челюсти из местонахождения Большая 
Слудка (Яковлев, 1916, табл. I, фиг. 5), 2) указанный выше фрагмент неба 
из местонахождения Вахнево принадлежит Benthosuchus sushkini (который 
позднее был описан именно из этого местонахождения) и 3) передний ко-
нец нижней челюсти из местонахождения Зубовское (Яковлев, 1916, табл. I, 
фиг. 4) неотличим от соответствующей части скелета примитивных трема-
тозаврид – тоозухин (Новиков, 2012б).

В 1927 г. академик П.П. Сушкин приводит описание фрагментов двух 
крупных черепов темноспондильных амфибий из морского нижнего триаса 
горы Большое Богдо, обращая особое внимание на строение их мозговых 
коробок (Sushkin, 1927). Эти образцы были собраны в 1912 г. Баярунасом 
(а не Ауэрбахом, как указывает Очев (1966)) и отнесены Сушкиным к родам 
Capitosaurus и Trematosaurus.

Второй новой формой раннетриасовых амфибий, описанной с терри-
тории Восточной Европы, является Thoosuchus yakovlevi, первоначально 
предположительно отнесенный к южноафриканскому роду Trematosuchus 
(Рябинин, 1927). Этот вид был выделен по переднему концу морды, найден-
ному в раннетриасовых отложениях окрестностей г. Рыбинска. 

В 1929 г. Ефремов опубликовал статью с предварительным описанием 
нового рода раннетриасовых темноспондильных амфибий Benthosaurus 
(с типовым видом B. sushkini) из бассейна р. Юг (местонахождение Вахнево 
на р. Шарженге) (Efremov, 1929), отметив его переходный характер меж-
ду рахитомами (ринезухидами) и стереоспондилами (трематозаврида-
ми, мастодонзавридами и капитозавридами). Этот род стал позднее осно-
вой для выделения самостоятельного семейства Benthosauridae (Ефремов, 
Кузьмин, 1932). В состав последнего также были включены Rhinesuchus 
wolgo-dwinensis, Trematosuchus (?) yakovlevi и описанный Рябининым из пе-
строцветов бассейна р. Ветлуги (местонахождения Зубовское и Большая 
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Слудка) новый род Wetlugasaurus (с типовым видом W. angustifrons), пер-
воначально отнесенный к семейству Rhinesuchidae (Рябинин, 1930). 
Позднее род Benthosaurus был переименован в Benthosuchus, а семейство – 
в Benthosuchidae (Ефремов, 1937б). 

В 1932 г. Ефремов описывает новые находки лабиринтодонтов из триаса 
горы Большое Богдо. Наибольший интерес здесь представляют отпечаток 
крыши черепа, предположительно отнесенный им к Trematosaurus brauni, 
и передняя половина правой (а не левой, как указывает автор) ветви ниж-
ней челюсти, определенная как Capitosaurus sp. (Ефремов, 1932, табл. II, 
фиг. 1, 1а). В этой же работе Ефремов отнес описанный Сушкиным (Sushkin, 
1927) фрагмент черепа трематозавра к типовому виду T. brauni и сделал по-
пытку отделить посткраниальные остатки капитозаврид и трематозаврид, 
основываясь на значительных размерах и массивности первых, что, однако, 
было недостаточным и привело к ошибкам при определении. Так, Очевым 
(1972) была обоснована принадлежность вышеуказанного фрагмента ниж-
ней челюсти к трематозавриду Inflectosaurus, впервые описанному из этого 
же местонахождения (Шишкин, 1960б).

В справочнике К. Циттеля, вышедшем в 1932 г., в разделе по амфибиям, 
редактированном А. Вурвардом, и Benthosaurus, и Wetlugasaurus были вклю-
чены в семейство Rhinesuchidae (Zittel, 1932). В этой же работе Вудвардом 
по образцу (мозговая коробка) из морского нижнего триаса горы Большое 
Богдо, описанному Сушкиным (Sushkin, 1927), был выделен новый вид 
рода Capitosaurus – C. bogdoanus – без приведения конкретного диагноза. 
Позднее, помимо голотипа, к этому виду (уже в составе рода с преокку-
пированным названием Parotosaurus) Очевым отнесен и фрагмент черепа 
(экз. ПИН, № 2242/23) из типового местонахождения (Очев, 1966, 1972). 
Однако, по нашему мнению, оба этих образца не обладают какими-либо ди-
агностичными признаками, указывающими на их видовую обособленность 
(Новиков, 1994). 

Массовый материал по Benthosuchus sushkini явился основой для деталь-
ных исследований А.П. Быстрова черепной крыши темноспондильных ам-
фибий и реконструкций их мягких тканей. В результате он впервые вводит 
понятие о зонах интенсивного роста и классифицирует черепа лабиринто-
донтов по этому признаку, выделяя группы по количеству таких зон, а вну-
три групп – типы по характеру расположения этих зон, а также отмечает 
связь расположения сенсорных каналов с центрами окостенения отдельных 
элементов черепа (Быстров, 1935; Bystrow, 1935). При реконструкции не-
врокраниума, нервной и кровеносной систем позднепермского Dvinosaurus 
и Benthosuchus Быстров находит большое cходство этих лабиринтодонтов 
с Urodela (Bystrow, 1939). Параллельно он детально изучает микрострукту-
ру зубов Benthosuchus sushkini (Bystrow, 1938).

В развитие представления Быстрова о зонах интенсивного роста Г. Сэве-
Сёдерберг более подробно их классифицирует и вводит данные по ним в ди-
агнозы выделенных им подотрядов и надсемейств (Säve-Söderbergh, 1937). 
В результате он вслед за Ефремовым помещает Benthosuchus в отдельное 
семейство Benthosuchidae надсемейства Capitosauroidea и ставит вопрос 
о его родственных связях с Mastodonsaurus, хотя первоначально (Säve-
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Söderbergh, 1935) включил Benthosaurus (= Benthosuchus) в подсемейство 
Lyrocephalinae семейства Trematosauridae.

В 1937 г. Ефремов публикует первый вариант схемы стратиграфического 
расчленения пермских и триасовых отложений по позвоночным (Ефремов, 
1937б). В основу этой схемы была положена этапность развития фауны те-
трапод. Выделенные этапы, обозначавшиеся как зоны и пронумерованные 
в восходящем порядке, отличались составом фаун на родовом или более вы-
соком таксономическом уровне. В составе позднепермских и триасовых от-
ложений выделяются шесть зон, верхние две из которых (зоны V и VI) отно-
сились к триасу и были выделены главным образом по темноспондильным 
амфибиям. 

Во второй половине 1930-х гг. в литературе вспыхивает дискуссия между 
Ефремовым, с одной стороны, и Гартман-Вейнберг и Кузьминым – с другой, 
о систематическом положении и филогении раннетриасовых темноспон-
дильных амфибий СССР. Она сопровождается публикациями обеими сто-
ронами работ с описанием как новых, так и с результатами переизучения 
ранее выделенных форм, а также с обоснованием их систематического по-
ложения и интерпретацией родственных связей. Материалом для описания 
новых форм послужили образцы, собранные как отдельными геологами, 
так и специально организованными экспедициями. К последним относится 
и Унженская экспедиция, сведения о которой довольно скудны, а собран-
ный материал частично был обработан относительно недавно (Гетманов, 
1989). Дискуссия завершается фундаментальными работами Быстрова 
и Ефремова, содержащими важные данные и выводы по морфологии, систе-
матике и эволюции раннетриасовых темноспондильных амфибий, не поте-
рявшими свою актуальность и в настоящее время (Быстров, Ефремов, 1940; 
Ефремов, 1940).

В статье по результатам дополнительного изучения позднепермско-
го Melosaurus, описанного из медистых песчаников Башкирии Г. Мейером 
(Meyer, 1857), Ефремов приходит к выводу о близости этого рода к южноаф-
риканским родам Rhinesuchus, Laccocephalus, Gondwanosaurus и Lydekkerina, 
восточноевропейским Wetlugasaurus и Benthosaurus (= Benthosuchus) и за-
падноевропейскому Mastodonsaurus, рассматривая эти роды в составе «од-
ного филогенетического ряда, но различно адаптированного». Причем род 
Melosaurus, по его мнению, наиболее близок к Mastodonsaurus, а Benthosaurus 
составляет промежуточное звено между ними (Ефремов, 1937). Более 
того, Melosaurus совместно с Rhinesuchus, Gondwanosaurus, Wetlugasaurus 
и Benthosaurus включается Ефремовым в новую группу «неорахитомов», 
предковую для группы триасовых родов, включающей Trematosaurus, 
Capitosaurus и Mastodonsaurus. 

В свою очередь Гартман-Вейнберг и Кузьминым была опубликована серия 
работ с описанием раннетриасовых темноспондильных амфибий бассейна 
Верхней Волги. Ими по фрагментам черепов были описаны капитозаврид 
Capitosaurus volgensis (синонимичный, по их же мнению, с Wetlugasaurus 
angustifrons), Trematosuchus weidenbaumi, Rasaurus, Volgasaurus kalajevi 
и Lyrocephalus acutirostris, включенные совместно с Benthosaurus в со-
став семейства Trematosauridae (Кузьмин, 1935, 1938; Гартман-Вейнберг, 
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Кузьмин, 1936; Hartmann-Weinberg, Kusmin, 1936; Kusmin, 1937). При обо-
сновании систематического положения новых форм эти исследователи ис-
ходили из ошибочных представлений о том, что семейственные признаки 
у низших тетрапод связаны со строением неба, родовые – затылочной об-
ласти, а видовые – с формой черепа. В этих же работах Гартман-Вейнберг 
и Кузьминым выделяется фаунистический комплекс темноспондильных ам-
фибий (Capitosaurus, Trematosuchus и Lyrocephalus), характеризующий ниж-
ний триас Европейской части СССР и близкий к раннетриасовой ассоци-
ации лабиринтодонтов Западной Европы и Южной Африки. Присутствие 
Lyrocephalus также позволило говорить о корреляции вмещающих отложе-
ний с нижним триасом Шпицбергена и Восточной Гренландии.

В 1939 г. Гартман-Вейнберг публикует результаты переизучения 
Melosaurus, отнеся его к семейству Archegosauridae. Она обращает внимание 
на некорректность реконструкции этого рода, выполненной Ефремовым, 
в которой, по ее мнению, искусственно усилено сходство с Benthosuchus 
(Гартман-Вейнберг, 1939).

В 1940 г. выходит монография, посвященная Benthosuchus sushkini и ос-
тающаяся одной из наиболее содержательных работ по морфологии тем-
носпондильных амфибий вообще (Быстров, Ефремов, 1940). В ней приво-
дятся детальное описание морфологии черепа и костей посткраниального 
скелета этого темноспондила с введением латинских названий для новых 
морфологических структур, результаты изучения индивидуальной и воз-
растной изменчивости элементов его скелета, а также анализ родствен-
ных связей. В монографии обосновывается включение Benthosuchus (со-
вместно с Wetlugasaurus) в выделенное ранее Ефремовым семейство 
Benthosuchidae (а не в семейство Trematosauridae, на чем настаивали 
Гартман-Вейнберг и Кузьмин). Этот вывод основывался, главным образом, 
на большом сходстве черепов молодых особей Benthosuchus и Wetlugasaurus. 
В монографии ближайшей родственной и предковой для Benthosuchus 
(а также и для Wetlugasaurus) позднепермской формой рассматривается уже 
не Melosaurus, а южноафриканский Rhinesuchus, однако существование опре-
деленных родственных связей Melosaurus с Benthosuchus и Mastodonsaurus 
не отрицается. В этой же монографии впервые упоминается новый род 
Thoosuchus, занимающий промежуточное положение между бентозухида-
ми (Benthosuchus) и трематозавридами (Trematosaurus). Рассуждая о про-
исхождении стереоспондильных позвонков, авторы монографии приходят 
к выводу, что они проходят неорахитомную стадию, сопровождающуюся 
редукцией плевроцентров и разрастанием гипоцентра. Быстров и Ефремов 
также подвергают критике систему темноспондильных амфибий Сэве-
Сёдерберга по зонам интенсивного роста черепа (Säve-Söderbergh, 1937), 
полагая, что эти зоны являются результатами адаптации к условиям суще-
ствования. Однако авторы не стали вносить какие-либо изменения в суще-
ствовавшую тогда систематику темноспондильных амфибий, остановив-
шись лишь на частных вопросах. В конце монографии приводятся данные 
по тафономии местонахождений бентозухид. Все они по характеру вмеща-
ющих отложений подразделяются на две группы – южную и северную, при-
чем северные местонахождения, содержащие остатки Benthosuchus, по мне-



Раннетриасовые амфибии Восточной Европы: эволюция доминантных групп  
и особенности смены сообществ

14

нию Ефремова, имеют относительно более древний возраст, чем южные, 
характеризующиеся присутствием Wetlugasaurus. 

В другой работе Ефремов (1940) приводит результаты ревизии некото-
рых ранее описанных форм раннетриасовых темноспондилов (Lyrocephalus 
acutirostris, Trematosuchus (?) yakovlevi, Trematosuchus weidenbaumi 
и Capitosaurus volgensis), а также описывает новые находки из бассей-
на Верхней Волги (окрестности д. Семигорье и г. Плес) и Притиманья. 
В результате переизучения черепа, послужившего основой для выделе-
ния Lyrocephalus acutirostris (Гартман-Вейнберг, Кузьмин, 1936), он выде-
ляет новый род Thoosuchus семейства Benthosuchidae, отметив его сход-
ство с трематозавридами. К этому же роду были отнесены все описанные 
ранее из нижнего триаса СССР виды рода Trematosuchus (T. (?) yakovlevi 
и T. weidenbaumi) и фрагмент черепа из местонахождения Вахнево. 
Capitosaurus volgensis был отнесен к роду Wetlugasaurus, а из нижнего три-
аса окрестностей г. Плес описан новый род Volgosuchus (V. сornutus) се-
мейства Benthosuchidae. Важным также является заключение автора о не-
возможности совместного нахождения неорахитомов со стереоспондилами, 
которых он в своей стратиграфической схеме помещает в различные фауни-
стические зоны (Ефремов, 1937б). Особое значение для биостратиграфии 
и палеозоогеографии раннего триаса представляет первое описание остат-
ков тетрапод из девяти местонахождений бассейнов рр. Мезени и Цильмы. 
Остатки темноспондильных амфибий отсюда были отнесены Ефремовым 
к двум родам – Benthosuchus и Wetlugasaurus. Однако в дальнейшем, при пе-
реизучении этих находок, присутствие первого из этих родов не подтверди-
лось (Новиков, 1994).

Итоги более чем 15-летнего изучения Ефремовым фауны пермотриа-
совых позвоночных европейской части СССР были опубликованы в виде 
отдельной обобщающей статьи (Ефремов, 1941). В ней приводится ре-
визованный список форм амфибий и рептилий в стратиграфической по-
следовательности по шести выделенным ранее (Ефремов, 1937б) фау-
нистическим зонам. В родовой состав фаун темноспондильных амфибий 
отнесенных к триасу зон вошли Benthosuchus (B. sushkini), Wetlugasaurus 
(W. angustifrons и W. volgensis), Thoosuchus (T. acutirostris, T. weidenbaumi, 
T. sp.), Volgоsuchus (V. cornutus) для V зоны и Trematosaurus (T. brauni) 
и Capitosaurus (C. sp.) – для VI. В результате ревизии был несколько изме-
нен и видовой состав триасовых темноспондилов. Так, форма, описанная 
как Rhinesuchus wolgo-dwinensis, была сведена в синонимику Wetlugasaurus 
angustifrons; Trematosuchus yakovlevi указан как синонимичный Thoosuchus 
acutirostris, а описанный Вудвардом вид Capitosaurus (C. bogdoanus) при-
знан невалидным. В общей сложности полный список видов пермо-
триасовых тетрапод, опубликованный Ефремовым, включает около  
50 названий.

Таким образом, вторая половина 1930-х гг. характеризуется серьезными 
успехами в изучении морфологии, систематике и филогении раннетриасо-
вых темноспондильных амфибий европейской части СССР, а также разра-
боткой первой схемы расчленения континентальных пермских и триасовых 
отложений по наземным позвоночным.
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В дальнейшем, до конца 1950-х гг., новые публикации по раннетриасо-
вым амфибиям Восточной Европы отсутствовали, хотя их систематическое 
положение, родственные связи и вопросы биологии активно обсуждались. 
Так, в сводной работе Е. Кейза (Case, 1946) семейство Benthosuchidae (в но-
вом объеме, без Wetlugasaurus) включено в состав рахитомов, а Wetlugasaurus 
помещен в отдельное семейство, условно отнесенное к стереоспондилам. 
В фундаментальной сводке А. Ромера (Romer, 1947) бентозухиды (включа-
ющие Benthosuchus (= Rasaurus), Volgasaurus (= Thoosuchus), Wetlugasaurus, 
Volgosuchus, индийских Gondwanosaurus и Pachygonia, шпицбергенского 
Sassenisaurus и австралийского «Bathriceps» major), с одной стороны, со-
ставляют вместе с капитозавридами надсемейство Capitosauroidea, а с дру-
гой – совместно с ринезухоидами включены в группу «неорахитомов», 
которую он рассматривает в качестве эволюционного уровня, а не система-
тического подразделения. 

В 1947 г. Быстров публикует статью, в которой по степени развития кож-
ного дыхания разделяет лабиринтодонтов на ксерофильных и гидрофиль-
ных, относя к последним и бентозухид (Bystrow, 1947).

Е.Д. Конжукова, изучив новые материалы по мелозавридам, снова счита-
ет их предками бентозухид, отмечая, что описанный ею новый род мелозав-
рид Tryphosuchus по строению нижней челюсти очень сходен с Benthosuchus 
(Конжукова, 1955). В этой же работе Конжукова из триасовых отложе-
ний Приуралья по фрагменту черепа описывает новый монотипичный род 
Plagiorophus (P. paraboliceps), отнеся его к брахиопидам и рассматривая вме-
щающие отложения как раннетриасовые (V зона биостратиграфической схе-
мы И.А. Ефремова). Впоследствии и систематическое положение, и возраст 
находки были пересмотрены, и в настоящее время она относится к средне-
триасовому плагиозавру Plagiosternum (Шишкин, 1986, 1987).

Подводя итоги полувековому изучению местонахождений фауны назем-
ных позвоночных в красноцветах СССР и учитывая важность встреченных 
в них остатков тетрапод для расчленения и корреляции вмещающих отло-
жений, в середине 1950-х гг. Ефремов публикует две обобщающие работы. 
В первой (Ефремов, 1952) он совершенствует свою биостратиграфическую 
схему, выделив для всех зон перми и триаса фаунистические комплексы, на-
званные по наиболее характерным группам тетрапод. В итоге V зоне стал со-
ответствовать лабиринтодонтово-архозавровый комплекс, VI зоне – нижний 
лабиринтодонтово-дицинодонтовый, а новой, среднетриасовой VII зоне – 
верхний лабиринтодонтово-дицинодонтовый. Второй сводкой стал «Каталог 
местонахождений пермских и триасовых наземных позвоночных на террито-
рии СССР», опубликованный совместно с Вьюшковым (Ефремов, Вьюшков, 
1955). В него вошли данные (географическое и стратиграфическое положе-
ние, состав фауны, условия захоронения) по 175 известным на то время ме-
стонахождениям Восточной Европы, Сибири и Казахстана, а также приве-
дены практические указания по поиску и изъятию остатков позвоночных 
из континентальных отложений. Общее число видов пермотриасовых тетра-
под увеличилось по сравнению с первой сводкой Ефремова (1941) до 80. 

Новый этап изучения раннетриасовых амфибий связан с исследования-
ми Очева и Шишкина, работы которых по морфологии, систематике и фи-
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логении ископаемых амфибий стали классическими и получили междуна-
родное признание. Благодаря этим работам значительно расширился круг 
представленных в нижнем триасе Восточной Европы групп амфибий, а так-
же возросла их роль для целей стратиграфии и корреляции вмещающих от-
ложений (в том числе с морскими разрезами). Последнее обстоятельство 
нашло отражение в усовершенствованной биостратиграфической схеме 
триаса по тетраподам. Во многом этим достижениям способствовали ре-
зультаты геолого-съемочных и обширных буровых работ, проводившихся 
в 1950–1970-е гг. в различных регионах Восточно-Европейской платфор-
мы и Приуралья сотрудниками Саратовского государственного универси-
тета (В.А. Гаряинов, В.П. Твердохлебов, М.Г. Миних), Казанского госу-
дарственного университета (И.С. Муравьев, В.И. Игнатьев), Всесоюзного 
гидрогеологического треста (В.Р. Лозовский), Северо-Западного геологи-
ческого управления (А.Л. Буслович), Всесоюзного аэрогеологического тре-
ста (В.И. Розанов), Средне-Волжской комплексной геологоразведочной экс-
педиции, г. Горький (Г.И. Блом), Института геологии КНЦ УрО АН СССР, 
г. Сыктывкар (В.И. Чалышев, В.А Молин), ПГО «Центргеология», г. Москва 
(Н.И. Строк, Т.Е. Горбаткина) и многими другими.

В 1958 г. Очев из низов триаса Оренбургской области описывает новый 
род бентозухид – Parabenthosuchus (c типовым видом P. uralensis), считая его 
предковой формой для Benthosuchus (Очев, 1958). Основанием для такого за-
ключения послужило сильное окостенение мозговой коробки у новой формы. 
В этой же работе Очев предлагает разделить семейство Benthosuchidae на два 
подсемейства – Benthosuchinae (в составе Benthosuchus, Parabenthosuchus 
и Thoosuchus) и Wetlugasaurinae (Wetlugasaurus и Volgosuchus).

В 1960 г. выходят две статьи Шишкина с описанием новых форм тем-
носпондильных амфибий из верхней части нижнего триаса европейской 
части СССР. В них для обоснования систематических выводов и выясне-
ния родственных связей темноспондилов использовались и особенности 
базикраниальных структур. В первой статье (Шишкин, 1960а) характери-
зуется завершающий этап в развитии бентозухид, представленный новым 
семейством Yarengiidae. В состав последнего, помимо нового монотипично-
го рода, установленного по фрагменту крупного черепа из верхов нижнего 
триаса бассейна р. Яренги (Yarengia perplexa), включена и форма, первона-
чально описанная как Cyclotosaurus randalli, из среднего триаса (формация 
Мэнкопи) Аризоны (США), для которой было предложено новое родовое 
название Moenkopisaurus. 

Во второй работе (Шишкин, 1960б) описывается новый (и моноти-
пичный) род трематозаврид Inflectosaurus (с видом I. amplus) из прибреж-
но-морских отложений горы Большое Богдо в Прикаспии. Состав семей-
ства Trematosauridae был ограничен Шишкиным родами Trematosaurus, 
Lyrocephalus, Platystega, Tertrema, Trematosuchus и Inflectosaurus, при этом 
вслед за Ефремовым (Быстров, Ефремов, 1940; Efremov, 1933) подверга-
лось сомнению их общее происхождение с длиннорылыми формами (та-
кими, как Aphaneramma, Gonioglyptus, Stoschiosaurus и Wantzosaurus). 
Выявленные особенности базиптеригоидного сочленения у новой богдин-
ской формы позволили более четко обособить трематозавридную линию 
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развития темпоспондилов от капитозавридной. Следует отметить, что боль-
шинство из указанных Шишкиным диагностичных для Inflectosaurus при-
знаков на самом деле оказались связанными с возрастной изменчивостью 
(например, округлые и маленькие орбиты, расположение челюстных мы-
щелков позади затылочных, сильная сжатость тела парасфеноида в средней 
части, вогнутые края черепа впереди хоан). Валидность этого рода была 
позднее подтверждена нами в результате как изучения нового, так и пе-
реизучения ранее полученного из типового местонахождения материала 
(Новиков, 2007). 

Несколько позднее на основании находки, сделанной Вьюшковым в ба-
зальном триасе бассейна р. Ветлуги, Шишкин (1961) описал череп ново-
го вида рода Tupilakosaurus (T. wetlugensis), установленного первоначаль-
но в прибрежно-морском нижнем триасе Восточной Гренландии (Nielsen, 
1954). Результаты изучения этой находки впервые позволили уточнить  
систематическое положение этого рода и отнести его к брахиопоидным тем-
носпондилам (в составе нового семейства Tupilakosauridae), а не к ихтиозав-
рам, как полагалось ранее (Nielsen, 1954; Huene, 1956; Kuhn, 1957). 

В это же время выходит статья Ж. Лемана с описанием новых видов 
Benthosuchus (B. madagascarensis) и Wetlugasaurus (W. milotti) из нижнего 
триаса Мадагаскара (Lehman, 1961). Сходство новых форм с восточноев-
ропейскими родами в основном ограничивалось общим очертанием чере-
па и формой постфенестрального зубного ряда. Эта работа имела большой 
биогеографический интерес, подразумевая наличие фаунистических связей 
Восточной Европы с Гренландией (откуда уже ранее (Säve-Söderbergh, 1935) 
был описан новый вид Wetlugasaurus – W. groenlandicus) и Мадагаскаром. 
Однако в дальнейшем были доказаны синонимичность этих двух ма-
дагаскарских форм (Warren, Hutchinson, 1988; Steyer, 2003) и их отличие 
как от Benthosuchus, так и от Wetlugasaurus, что послужило основой для вы-
деления нового рода Edingerella (Schoch, Milner, 2000).

Проводимые в 1950-х гг. интенсивные геологические исследования 
на территории Оренбургского Приуралья и юга Общего Сырта привели 
к открытию большого числа новых местонахождений тетрапод (в основном 
темноспондильных амфибий) в пермских и, главным образом, триасовых 
отложениях. Полученные новые данные по стратиграфическому положе-
нию и составу фауны в этих местонахождениях были опубликованы в виде 
каталога (Гаряинов, Очев, 1962), который существенно дополнил сводку 
Ефремова и Вьюшкова (1955).

В 1964 г. выходит том «Основ палеонтологии» по земноводным, пресмы-
кающимся и птицам, в котором раздел по стереоспондилам (в ранге надотря-
да) был написан Шишкиным. Все известные на тот момент раннетриасовые 
амфибии европейской части СССР были включены им в состав трех надсе-
мейств: Capitosauroidea, Trematosauroidea и Brachyopoidea, причем только 
в первом из них родственные связи между отдельными семействами пред-
ставлялись более или менее ясными. В состав капитозавроидов были вклю-
чены семейства Rhinesuchidae (впервые), Benthosuchidae, Capitosauridae, 
Mastodonsauridae, Yarengiidae и новое семейство Суclotosauridae. Были рас-
ширены и составы самих семейств Rhinesuchidae и Benthosuchidae. Так, в пер-
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вое из них были включены ранее выделенные (Watson, 1919) лидеккериниды, 
а к бентозухидам, помимо родов, указанных Ромером (Romer, 1947), отнесе-
ны Parabenthosuchus и южноафриканский Kestrosaurus, причем не исключа-
лась синонимичность первого из них с Benthosuchus. Определенный инте-
рес представляют и сведение Шишкиным в синонимику рода Wetlugasaurus 
родов Volgasaurus и Volgosuchus, и утверждение о принадлежности к это-
му роду форм, описанных ранее как Rhinesuchus wolgodwinensis (Яковлев, 
1916) и Capitosaurus volgensis (Hartmann-Weinberg, Kusmin, 1936). Состав 
семейства Yarengiidae дополнился родом Rhadalognathus из среднего триаса 
Аризоны (США). Надсемейство Trematosauroidea рассматривалось в объеме 
трех семейств: Trematosauridae (Trematosaurus, Inflectosaurus, Trematosuchus, 
Tertrema, Lyrocephalus, Platystega, Aphaneramma, Wantzosaurus, Gonioglyptus 
и Stoschiosaurus), Rhytidosteidae и Peltostegidae. В этой работе Шишкин 
высказывает сомнение о принадлежности богдинского представителя 
Trematosaurus к типовому виду. К надсемейству Brachyopoidea были отне-
сены Brachyopidae, Metoposauridae и Tupilakosauridae, причем к типовому 
роду последнего семейства, помимо двух видов, описанных из Восточной 
Гренландии и Восточной Европы, Шишкин относит посткраниальные 
остатки из нижнего триаса Индии, изображенные T. Гексли (Huxley, 1865). 

В 1965 г. Конжукова описывает прекрасно сохранившийся череп 
и нижнюю челюсть капитозаврида из нижнего триаса бассейна р. Урал 
(Конжукова, 1965). Она относит эти остатки к новому виду рода Parotosaurus 
(P. orenburgensis), выделенного О. Иекелем (Jaekel, 1922) из состава триа-
совых капитозаврид, объединявшихся в течение долгого времени под об-
щим родовым названием Capitosaurus. В этом же году выходит моногра-
фия С. Велеса и Д. Косгрифа (Welles, Cosgriff, 1965) с результатами ревизии 
семейства Capitosauridae, в которой было подчеркнуто капитозавроидное 
происхождение Benthosuchus, а род Wetlugasaurus сведен в синонимику 
Parotosaurus. 

В 1966 и 1972 гг. Очев публикует материалы своей докторской дис-
сертации в двух монографиях, посвященных морфологии, системати-
ке, филогении и истории развития капитозавроидных темноспондильных 
амфибий. В первой монографии (Очев, 1966) приводятся данные по исто-
рии изучения капитозавроидов (в том числе известных из нижнего триаса 
Восточной Европы), излагаются принципы их систематики и филогении, 
обосновываются новая система и филогения этой группы и, как итог, пред-
лагается своя версия ее истории. В составе Capitosauroidea Очев выделя-
ет восемь семейств: Rhinesuchidae, Uranocenthrodontidae, Lydekkerinidae, 
два новых Rhinecepidae и Bukobajidae, Mastodonsauridae, Capitosauridae 
и Benthosuchidae – и обосновывает происхождение четырех последних ев-
ропейских семейств от ринезухид. Все на тот момент известные раннетри-
асовые капитозавроиды Восточной Европы вошли в состав капитозаврид 
и бентозухид, причем Benthosuchus и Wetlugasaurus были помещены в раз-
ные семейства (Benthosuchidae и Capitosauridae соответственно). Семейство 
Capitosauridae было разделено на три подсемейства: ранне- и средне-
триасовое Wetlugasaurinae и два новых, по мнению Очева происходящих 
от него, – средне- и позднетриасовые Суclotosaurinae и Paracyclotosaurinae. 
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Также высказано мнение о принадлежности трех североамериканских ро-
дов Stenocephalosaurus, Rhadalognathus и выделенного Шишкиным (1960а) 
Moenkopisaurus к особому подсемейству среди капитозаврид. В отличие 
от Шишкина (Шишкин, 1964) к роду Wetlugasaurus, помимо типового вида 
и W. groenlandicus, был отнесен W. volgensis (= Capitosaurus volgensis), а также 
описан новый вид W. kzilsajensis. В состав рода Parotosaurus включены запад-
ноевропейские P. nasutus, P. fronto и P. helgolandie, а также четыре восточно-
европейских вида – P. orenburgensis, P. bogdoanus (= Capitosaurus bogdoanus) 
и новые P. orientalis и P. panteleevi. К семейству Benthosuchidae Очев относит 
только род Benthosuchus, куда, помимо типового вида, включен B. uralensis, 
первоначально выделявшийся в самостоятельный род Parabenthosuchus 
(Очев, 1958). Род Thoosuchus был исключен из Benthosuchidae на основании 
мнения Шишкина о принадлежности его к Trematosauridae. Что же касает-
ся выделенного Шишкиным (Шишкин, 1960а) семейства Yarengiidae, то его 
типовой род, по мнению Очева, следует рассматривать в составе бентозу-
хид, тогда как остальные роды (Moenkopisaurus и Rhadalognathus), включен-
ные М.А. Шишкиным в состав этого семейства (Шишкин, 1964), как уже 
указывалось выше, были отнесены к капитозавридам.

Во второй монографии (Очев, 1972) приведено описание остатков три-
асовых капитозавроидов из разновозрастных местонахождений Южного 
Приуралья, Общего Сырта, Прикаспия (гора Большое Богдо) и бассей-
на р. Дон (местонахождение Донская Лука). В этой монографии впервые 
детально описываются представители фауны темноспондильных амфи-
бий из среднетриасовой донгузской серии (роды Eryosuchus и Bukobaja). 
Среди описаний раннетриасовых форм наибольший интерес представля-
ют данные по морфологии черепа и посткраниального скелета новых ви-
дов Wetlugasaurus (W. kzilsajensis), Parotosaurus (P. orientalis, P. panteleevi) 
и Benthosuchus (B. bashkirikus), а также ранее выделенных Parotosaurus 
bogdoanus и Benthosuchus uralensis.

В 1966 г. Шишкин публикует описание первого достоверного восточ-
ноевропейского брахиопида1, происходящего из верхов нижнего триаса 
Московской синеклизы, и относит его к новому роду и виду Batrachosuchoides 
lacer (Шишкин, 1966). В этой работе также подвергается сомнению отнесе-
ние к брахиопидам остатков, ранее описанных из триаса Восточной Европы 
как Brachyopidae gen. indet.2 и Plagiorophus paraboliceps (Конжукова, 1955; 
Очев, 1962). Оценивая родственные связи брахиопид, он подчеркивает от-
сутствие близкого их родства с плагиозаврами и метопозавридами и приво-
дит новые доказательства тесного родства с позднепермским Dvinosaurus 
и раннетриасовым Tupilakosaurus.

Еще одним шагом в познании разнообразия раннетриасовых амфибий 
на территории Восточной Европы было открытие здесь наиболее древних 
представителей плагиозавров. По фрагментарным остаткам, происходящим 
из одновозрастных отложений верхов нижнего триаса бассейнов р. Вятки 

1В настоящее время брахиопиды понимаются только в объеме их гондванских представителей (Шиш-
кин, 2011; Shishkin, 2013).
2По нашему мнению, этот материал (фрагмент правой ветви нижней челюсти, экз. ПИН, № 2394/1) от-
носится к трематозавроидам.
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и Яренги, Шишкиным (1976) был описан новый монотипичный род 
Melanopelta (M. antiqua). В этой же статье высказывается мнение о принад-
лежности к плагиозаврам Plagiorophus paraboliceps и о его среднетриасовом 
возрасте. Сходство покровной скульптуры и строения области челюстного 
сустава у Melanopelta и Plagiosternum из среднего триаса Германии позднее 
(Шишкин, 1986) послужит основой для выделения среди плагиозаврид но-
вого подсемейства Plagiosterninae в составе этих двух родов.

Появившиеся в результате широкомасштабных геолого-съемочных ра-
бот новые данные по составу фауны триасовых тетрапод (главным образом 
темноспондильных амфибий) и их точного стратиграфического положения, 
а также открытие большого количества новых триасовых костеносных то-
чек на территории Восточной-Европейской платформы и Приуралья позво-
лили Шишкину и Очеву (1967) произвести дальнейшее усовершенствова-
ние триасовой части стратиграфической схемы И.А. Ефремова (подробнее 
см. гл. 4). В этой работе впервые упоминается в качестве nomen nudum 
новый род Prothoosuchus, который с тех пор неоднократно использовался 
в специальной литературе (например, Блом, 1968; Гетманов, 1982) и был 
описан значительно позднее (Гетманов, 1989).

Конец 1960-х и начало 1970-х гг. ознаменовались выходом из печати се-
рии работ Шишкина по морфологии скелета, хрящевого черепа, нервной 
и артериальной систем батрахоморфных лабиринтодонтов, основанных 
на результатах исследования как позднепермских, так и раннетриасовых 
форм (Шишкин, Очев, 1966; Шишкин, 1967б; Shishkin, 1968). Эта серия за-
вершилась крупной монографией по позднепермским и раннетриасовым 
брахиопоидам (Шишкин, 1973).

В статье 1968 г. по реконструкции артериальной системы головы ла-
биринтодонтов Шишкиным (Shishkin, 1968) на ископаемом материале 
(в том числе по раннетриасовым Benthosuchus, Thoosuchus, Wetlugasaurus, 
Trematosaurus, Inflectosaurus и Yarengia) показывается, что в противо-
вес мнению Быстрова (Bystrow, 1939; Быстров, Ефремов, 1940) крове-
носная система примитивных батрахоморфов сходна с таковой у совре-
менных бесхвостых амфибий, причем даже в большей степени, чем это 
предполагалось ранее Сэве-Сёдербергом (Säve-Söderbergh, 1936). В этой 
же работе Шишкин впервые высказывает мнение о принадлежности родов 
Benthosuchus, Thoosuchus и Yarengia к трематозавроидам.

Последняя точка зрения нашла отражение и в вышедшем в 1968 г. новом 
каталоге пермских и триасовых тетрапод СССР (Каландадзе и др., 1968). 
В этой сводке в отличие от предыдущих (Ефремов, 1941; Ефремов, Вьюшков, 
1955) авторы придерживались строгой систематической последовательно-
сти с указанием всех принятых систематических категорий, причем при-
нятая авторами классификация порой отличалась от принятой в «Основах 
палеонтологии». Так, семейство Benthosuchidae с родами Benthosuchus 
и Thoosuchus было включено в надсемейство Trematosauroidea, а Yarengia 
отнесено к трематозавридам. В составе капитозавроидов вновь реанимиру-
ется семейство Wetlugasauridae, выделенное ранее Сэве-Сёдербергом (Säve-
Söderbergh, 1935), и предлагается новое родовое название (Parotosuchus) 
вместо преоккупированного Parotosaurus. В состав рода Benthosuchus, по-
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мимо типового вида и B. Uralensis, был включен в качестве nomen nudum 
новый вид B. bashkyricus из верхов ветлужского серии Южного Приуралья, 
описание и изображение материала по которому будет опубликовано не-
сколько позднее (Очев, 1972). В каталоге высказывается мнение о воз-
можной синонимичности трех видов Wetlugasaurus (W. (= Capitosaurus) 
volgensis, W. (= Volgasaurus) kalajevi и W. (= Volgosuchus) cornutus) и всех 
описанных видов рода Thoosuchus, а также о более широком распростра-
нении рода Trematosaurus (помимо Прикаспия, в бассейнах р. Дона, Вятки 
и в Южном Приуралье) и присутствии формы, близкой к гренландскому 
Wetlugasaurus groenlandicus, в триасе Общего Сырта.

К мнению Шишкина о синонимичности выделенных видов Thoosuchus 
также присоединился М.Ф. Ивахненко в результате изучения нового матери-
ала из раннетриасового местонахождения Тихвинское в бассейне Верхней 
Волги (Ивахненко, 1971, 1972). Из этого же местонахождения Ивахненко 
был описан новый вид Benthosuchus – B. korobkovi (Ивахненко, 1972).

В обобщающей монографии по позднепермским и раннетриасовым бра-
хиопоидам (Шишкин,1973) рассматриваются основные особенности строе-
ния скелета и мягких тканей темноспондилов. Материалом для исследований 
послужили краниальные остатки трех родов позднепермских (Dvinosaurus) 
и раннетриасовых (Tupilakosaurus и Batrachosuchoides) брахиопоидов, а так-
же привлечены данные по раннетриасовым трематозавроидам и капитозав-
роидам. В монографии восстанавливается строение эндокрания рахитомов, 
их небно-квадратного хряща, нервной и артериальной систем головы, ре-
конструируются типичные для рахитомов особенности морфогенеза чере-
па, среднего уха и сосудистой системы, указывающие на их прямое родство 
с современными бесхвостыми амфибиями, причем прямое родство батрахо-
морфов (рахитомов и Anura) с Urodela и Apoda исключается. Рассматривая 
проблему эволюции среднего уха у низших тетрапод, Шишкин выводит тип 
среднего уха у современных рептилий непосредственно из темноспондиль-
ного (лабиринтодонтового) и частично пересматривает гомологизацию от-
делов слуховой косточки у низших четвероногих.

В 1974 г. выходит статья Очева по морфологии нижней челюсти некото-
рых триасовых темноспондилов (Очев, 1974). В ней он приходит к выводу 
о существенных различиях нижних челюстей у таксонов высокого таксоно-
мического ранга (подотряды, семейства) и ненадежности выделения по ним 
новых родов, причем допускает использование этой части скелета для родо-
вой диагностики и определения возраста вмещающих отложений в регио-
нах с хорошо изученным составом и распространением темноспондильной 
фауны.

В 1980 г. Шишкин из нижнего триаса бассейна р. Лузы описывает но-
вый род темноспондилов Luzocephalus (с типовым видом L. blomi), с ко-
торым были отождествлены гренландские формы, первоначально (Säve-
Söderbergh, 1935) отнесенные к роду Lyrocephalus. На основе этого рода 
выделяется особое семейство Luzocephalidae, рассматриваемое в качестве 
аберрантной ветви ранних капитозавроидов, при этом было отмечено наи-
большее его сходство с лидеккеринидами. Пересмотрен и состав тремато-
завроидов, куда включены раннетриасовые Benthosuchidae, Trematosauridae 
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и новое среднетриасовое семейство Heylerosauridae. При обсуждении про-
исхождения трематозавроидов не исключается в целом их дифилетичность, 
при этом отмечается, что типичные трематозавриды происходят от капито-
завроидов, а промежуточное положение между ними занимает семейство 
Benthosuchidae, в котором род Thoosuchus рассматривается как промежуточ-
ная форма между Benthosuchus и типичными трематозавридами (Шишкин, 
1980).

В конце 1970-х гг. Шишкин и Очев, используя новую информацию 
о стратиграфическом положении как старых, так и новых находок тетрапод 
(прежде всего темноспондильных амфибий), совершенствуют свою био-
стратиграфическую схему расчленения триасовых отложений Восточной 
Европы по тетраподам, которая легла в основу унифицикации местных 
стратиграфических схем нижнего триаса пяти структурно-фациальных 
районов (западная и центральная части Московской синеклизы, восточная 
часть Московской синеклизы, Яренская впадина и Сафоновский прогиб 
Мезенской синеклизы, юго-восточный склон Волго-Уральской антеклизы 
Восточно-Европейской платформы (Решение…, 1982). Для каждой из вы-
деленных ранее (Шишкин, Очев, 1967) группировок в составе неорахитом-
ной фауны был уточнен состав характерных форм (Шишкин, Очев, 1985), 
а сами группировки (как и более поздняя фауна Parotosuchus) были исполь-
зованы для выделения региональных стратиграфических подразделений – 
горизонтов в составе нижнего триаса (Решение…, 1982). Более того, было 
показано, что раннетриасовые фауны (неорахитомная и фауна Parotosuchus) 
позволяют непосредственно коррелировать вмещающие отложения с под-
разделениями общей стратиграфической шкалы. Помимо ранее известных 
находок элементов этих фаун в прибрежно-морских отложениях Восточной 
Гренландии (Tupilakosaurus и Luzocephalus в индском ярусе) и Прикаспия 
(Parotosuchus в верхнеоленекском подъярусе горы Большое Богдо), для та-
кого сопоставления были учтены и новые данные (Parotosuchus sequester 
в верхнеоленекском подъярусе полуострова Мангышлак (Лозовский, 
Шишкин, 1974) и Benthosphenus lozovskii (Шишкин, Лозовский, 1979) 
в нижнеоленекском подъярусе Южного Приморья). В итоге возраст тупи-
лакозавровой группировки, характеризующей вохминский горизонт, был 
определен как индский, бентозуховая и ветлугазавровая группировки, ти-
пичные соответственно для рыбинского и слудкинского горизонтов, дати-
рованы ранним оленеком, а паротозуховая фауна была отнесена к верхнему 
оленеку (Решение…, 1982; Шишкин, Очев, 1985).

Детальному изучению представителей семейства Benthosuchidae посвя-
щена серия работ С.Н. Гетманова, опубликованных в течение десятилетия на-
чиная с конца 1970-х гг. В одной из первых его публикаций (Гетманов, 1979) 
приводится описание строения нижней челюсти Thoosuchus (T. yakovlevi), 
Benthosuchus (B. korobkovi и B. sushkini) и Wetlugasaurus (W. angustifrons). 
Отмечается значительное сходство нижней челюсти Thoosuchus с таковой 
представителей семейства Trematosauridae, и делается вывод о происхож-
дении этого рода и типичных трематозаврид от «более фетализированных 
форм, чем Benthosuchus и капитозавроидные лабиринтодонты» (Гетманов, 
1979, с. 113). В результате изучения нижних челюстей указанных трех ро-
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дов Гетманов пришел к мнению, противоположному ранее высказанному 
Очевым (1974), о возможности использования этой части скелета для ро-
довых определений. Следующая статья (Гетманов, 1981) посвящена вы-
яснению закономерностей роста черепа у бентозухид. В 1982 г.  Гетманов 
разделяет семейство Benthosuchidae на два подсемейства – Benthosuchinae 
и новое Thoosuchinae (Гетманов, 1982). Первое из них рассматривается 
только в составе рода Benthosuchus, тогда как в подсемейство Thoosuchinae, 
помимо Thoosuchus, были включены Prothoosuchus (в качестве nomen 
nudum) и новый монотипичный род Trematotegmen (T. otschevi), занимаю-
щий, по мнению Гетманова, промежуточное положение между Thoosuchus 
и Trematosaurus. Особый интерес представляет статья по результатам из-
учения индивидуальной изменчивости черепа бентозухид (Гетманов, 
1986). В ней на массовом материале по Benthosuchus korobkovi, B. sushkini 
и Thoosuchus yakovlevi показано, что наиболее часто встречающиеся вари-
анты изменчивости структур черепа у бентозухид относятся к признакам, 
отличающим капитозавроидов от трематозавроидов и показывающим пути 
становления плана организации трематозаврид. 

В обобщающей монографии (Гетманов, 1989) приводятся новый ва-
риант системы бентозухид в составе трематозавроидов, детальное описа-
ние их краниальной морфологии и анализируются эволюционные тенден-
ции группы в целом. Объем обоих подсемейств существенно расширен. 
В Benthosuchinae вслед за Шишкиным (Шишкин, Лозовский, 1979) был 
включен род Benthosphenus, а в составе типового рода, помимо типового 
вида и ранее известных Benthosuchus uralensis, B. korobkovi и B. bashkiricus, 
описывается еще один, новый вид B. bystrowi. Объем подсемейства 
Thoosuchinae расширен за счет двух новых родов: Angusaurus (с дву-
мя новыми видами A. dentatus и A. succedaneus, а также формой, описан-
ной ранее (Кузьмин, 1935) как Trematosuchus weidenbaumi) и неоднократ-
но ранее упоминавшегося Prothoosuchus (c двумя новыми видами P. blomi 
и P. samariensis). Два новых вида описаны и в составе типового рода тоозу-
хин – Thoosuchus tardus и T. tuberculatus. При описании морфологии бенто-
зухид, основанном главным образом на серийном материале по Thoosuchus 
(T. yakovlevi) и Benthosuchus (B. korobkovi и B. sushkini), особое внимание 
было уделено строению черепа – наиболее диагностируемой части скелета, 
причем новые (прежде всего химический) методы препарирования позво-
лили выявить ранее неизвестные морфологические детали. На основе раз-
работанной методики описания аллометрического роста черепа также были 
изучены возрастные изменения у указанных трех форм, сформулированы 
закономерности и проведен сравнительный анализ роста их черепов. В мо-
нографии разработано представление об «онтогенетическом архетипе» че-
репа лабиринтодонтов, отражающем типичную последовательность стадий 
формирования покровных структур.

В 1980-е гг. выходит несколько статей, посвященных раннетриасовым 
капитозавридам Восточной Европы. А.Г. Сенников публикует результаты 
ревизии рода Wetlugasaurus (Сенников, 1981). В состав этого рода, поми-
мо типового вида, он включает W. cornutus, W. kzilsajensis, W. groenlandicus 
и новый архаичный вид (W. samarensis), ранее упоминавшийся в литературе 
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(Блом, 1968; Каландадзе и др., 1968) как W. cf. groenlandicus. Capitosaurus 
volgensis и Volgasaurus kalajevi рассматриваются как младшие синонимы 
W. angustifrons, и высказывается мнение о принадлежности к Wetlugasaurus 
шпицбергенского Sassenisaurus spitzbergensis. 

И.В. Новиков из верхов нижнего триаса бассейна р. Вычегды по фраг-
менту черепной крыши описывает новый вид Parotosushus – P. komiensis, 
диагноз которого позднее дополняется данными по строению нижней челю-
сти (Новиков, 1986, 1994). 

Ю.М. Губин, изучив ядро черепа и отпечаток нижней челюсти крупного 
лабиринтодонта, впервые описанного Рябининым как Melosaurus uralensis 
(Рябинин, 1916), приходит к выводу о его принадлежности к новому виду 
ветлугазавра – W. vjatkensis (Губин, 1987). Однако позднее, в результате 
переизучения оригинального материала, нами (Новиков, 1994) было уста-
новлено, что большинство указанных для этой формы диагностических 
признаков или известно в виде вариаций у W. angustifrons, либо вообще 
указано неверно. В итоге была подтверждена принадлежность ее к роду 
Wetlugasaurus, однако видовая обособленность подверглась сомнению.

Массовый материал по раннетриасовым темноспондилам Восточной 
Европы, характеризующийся нередко уникальной сохранностью, позволил 
разработать новые методы изучения ископаемых тетрапод. Так, А.Н. Орлов 
в 1990 г. предложил математический метод, основанный на изучении взаи-
морасположения костей и отверстий в конструкциях неподвижно скреплен-
ных костей (таких, как череп, панцирь, нижняя челюсть), не подверженных 
деформациями (Орлов, 1990). Согласно этому методу на горизонталь-
ной проекции объекта исследования центры окостенения соседних костей 
и центры отверстий соединяются прямыми линиями. Полученная в ре-
зультате геометрическая сетка состоит из треугольников, все углы в кото-
рых измеряются и используются как признаки. В качестве эталонной сет-
ки черепа и нижней челюсти была выбрана сетка, созданная на материалах 
по Benthosuchus sushkini.

В 1992 г. выходит первая публикация с описанием достоверных остат-
ков реликтовых антракозавров – хрониозухий (Шишкин, Новиков, 1992), 
присутствие которых в триасовых отложениях впервые было установ-
лено Шишкиным и неоднократно отмечалось в литературе (Olson, 1965; 
Шишкин, Очев, 1967; Блом, 1968). По остаткам посткраниального ске-
лета (щитки, отдельные позвонки) из низов триаса (вохминский гори-
зонт) Вятско-Ветлужского междуречья был выделен новый род Axitectum 
(c видами A. vjushkovi и A. blomi), включенный в семейство Bystrowianidae. 
До этой публикации предположительно батрахозавровые остатки были 
описаны (Очев, Рыков, 1984) в качестве нового рода Aenigmatosuchus (с ви-
дом A. levis) из верхов нижнего триаса (ныне – гамский горизонт) бассейна 
р. Дон, однако недавно показана их принадлежность к двоякодышащим ры-
бам (Новиков и др., 2009).

В 1993 г. Шишкин и Очев впервые упоминают о присутствии в нижнем 
триасе Восточной Европы длиннорылых трематозавроидов – лонхорин-
хид. Находка их представителя, схожего, по мнению этих авторов, с индий-
ским Gonioglyptus, приурочена к базальному триасу Южного Приуралья 
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(Shishkin, Ochev, 1993). В дальнейшем эта форма и североамериканский 
Cosgriffius были выделены в новое семейство Cosgriffiidae, которое про-
тивопоставлялось типичным трематозавридам и «лонхоринхинам» типа 
Aphaneramma. и рассматривалось как реликт палеозойских архегозаврои-
дов (Шишкин, 2002; Shishkin, 2002). Детальное морфологическое описание 
этой формы, а также других находок раннетриасовых лонхоринхид, извест-
ных с территории Восточно-Европейской платформы, было опубликовано 
позднее автором (Новиков, 2013).

В конце 1980-х и начале 1990-х гг. автором проводилось изучение три-
асовых отложений Тимано-Североуральского региона. В результате пред-
принятых целенаправленных поисков остатков позвоночных в обнажени-
ях нижнего и среднего триаса этого региона, а также изучения геологами 
(И.З. Калантар, Е.Д. Мораховская и др.) керна пробуренных на нефть сква-
жин было открыто несколько десятков новых местонахождений позвоноч-
ных в этом регионе (Новиков, 1994). Описанию остатков тетрапод из этих 
местонахождений посвящена серия статей автора (Новиков, 1990, 1991б; 
Новиков, Орлов, 1992; Новиков, Шишкин, 1992; Novikov, Shishkin, 1995; 
2000), Сенникова (1990) и М.В. Суркова (1999). В статье, посвященной 
раннетриасовым темноспондильным амфибиям Среднего Притиманья, 
были описаны новые виды Wetlugasaurus (W. malachovi) и Angusaurus 
(A. tsylmensis), а также новый монотипичный род Vyborosaurus (V. mirus), 
отнесенный к бентозухидам (Новиков, 1990). В филогенетическом плане 
наибольший интерес из описанных новых форм представляет последняя 
форма, которая, как было показано, по сумме признаков занимает промежу-
точное положение между родами Benthosuchus и Yarengia.

Новые данные по фауне позвоночных Тимано-Североуральского регио-
на позволили выделить шесть последовательных фаунистических комплек-
сов тетрапод, первые четыре из которых были отнесены к нижнему триасу 
(Novikov, 1993b; Новиков, 1994). В составе раннетриасовых только ком-
плексы I, II и IV были сопоставлены с фаунистическими подразделениями 
схемы Шишкина и Очева. Комплекс III, известный в литературе как «циль-
менский» (Новиков, 1988, 1989, 1990, 1994; Новиков и др., 1990; Новиков, 
Орлов, 1992; Novikov, 1993а, b), рассматривается в качестве нового, само-
стоятельного этапа в развитии раннетриасовой фауны позвоночных, но-
сящего промежуточный характер между неорахитомной и паротозуховой 
фаунами. Последнее обстоятельство позволило автору детализировать ниж-
нетриасовую часть биостратиграфической схемы Шишкина и Очева (под-
робнее см. гл. 4).

Все эти новые данные нашли отражение в обобщающей монографии авто-
ра по биостратиграфии триаса Тимано-Североуральского региона (Новиков, 
1994). В этой работе также была монографически описана фауна темноспон-
дильных амфибий и проколофонов этой области. Среди первых совмест-
но с Шишкиным был описан новый вид Batrachosuchoides – B. impressus 
из нижнего триаса Северного Приуралья, а также приведены результаты ре-
визии рода Wetlugasaurus, в составе которого признавались валидными четы-
ре вида: W. samarensis, W. groenlandicus, W. angustifrons и W. malachovi. 

В 1994 г. Шишкин установил присутствие южноафриканского рода 
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Rhytidosteus в верхах нижнего триаса Южного Приуралья (Шишкин, 1994). 
По фрагментарным остаткам, происходящим из двух одновозрастных ме-
стонахождений бассейна р. Бурти, был описан новый вид R. uralensis. Это 
была первая находка типичных ритидостеид в Европе. Таким образом, со-
став раннетриасовой фауны амфибий Восточной Европы пополнился еще 
одной группой темноспондилов – Rhytidosteoidea. В статье также подробно 
рассмотрены родственные связи внутри этого надсемейства.

В 1995 г. выходит сводка по характеристике триаса южноприуральского 
разреза, включающая систематизированные и объединенные в результате 
новейших исследований данные по истории накопления триасовых осадков, 
их стратиграфии, палеонтологической и палеомагнитной характеристикам 
(Шишкин и др., 1995). Раздел по амфибиям в этой монографии, написанный 
Шишкиным, по сравнению с ранее опубликованными сводками и статьями 
практически не содержит никаких изменений в составе и системе раннетри-
асовых темноспондильных амфибий, которые представлены в этом регио-
не семью семействами: Tupilakosauridae (Tupilakosaurus sp.), Benthosuchidae 
(Benthosuchus uralensis, B. cf. sushkini, B. bashkirikus), Capitosauridae 
(Wetlugasaurus angustifrons, W. kzilsajensis, Parotosuchus orenburgensis, 
P. orientalis), Yarengiidae (Yarengia sp.), Brachyopidae (Batrachosuchoides sp.), 
Plagiosauridae (Melanopelta sp.) и Rhytidosteidae (Rhytidosteus uralensis).

В 1997 г. выходит очередная сводка по тетраподам Восточной Европы, 
подготовленная коллективом авторов из Палеонтологического института 
РАН (Ивахненко и др., 1997). Причиной, побудившей к ее подготовке, по-
служило большое количество устаревших данных, неверных определений 
и ошибок по отдельным формам, группам и локальным фаунам Восточной 
Европы, накопившееся в литературе за более чем 150-летнию историю из-
учения пермских и триасовых тетрапод этого региона. Разделы по ранне-
триасовым амфибиям и биостратиграфии триаса в этой монографии были 
написаны Новиковым. Подсемейство Thoosuchinae в ней было включено 
в состав трематозаврид, род Luzocephalus, согласно изменившемуся мне-
нию Шишкина (Shishkin, Rubidge, Kitching, 1996), отнесен к лидеккери-
нидам, а также подтверждено присутствие рода Trematosaurus в бассейне 
р. Дон. Биостратиграфический очерк пермских и триасовых отложений был 
сопровожден ревизованным списком состава встреченных в них фаунисти-
ческих комплексов, а также каталогом типовых и наиболее значимых ме-
стонахождений. 

В 2000 г. выходят две новые сводки, содержащие данные по ранне-
триасовым амфибиям Восточной Европы. В первой из них, посвященной 
стереоспондильным лабиринтодонтам (Schoch, Milner, 2000), приведе-
ны результаты таксономической ревизии и представлен новый вариант их 
системы. Совершенно неожиданно семейство Wetlugasauridae (в составе 
Wetlugasaurus и Sassenisaurus) отнесено к трематозавроидам, причем в со-
став Wetlugasaurus, помимо видов, указанных нами (Новиков, 1994), был 
включен и W. vjatkensis (Губин, 1987). Еще большее возражение вызыва-
ло включение рода Inflectosaurus совместно со шпицбергенской Platystega 
в особое, новое семейство трематозавроидов Platystegidae, так как некото-
рые приведенные Р. Шохом и А. Милнером признаки, явившиеся основа-



Глава 1. История изучения раннетриасовых амфибий Восточной Европы

27

нием для такого объединения, по нашему мнению, не выходят за пределы 
возрастных изменений (например, маленькие и узкие орбиты (и, соответ-
ственно, широкие заднелобные кости), вогнутые края черепа в районе хоан, 
округлый передний конец морды, сильно вогнутые очертания птериго-па-
расфеноидного шва). В состав семейства Benthosuchidae, помимо типового 
рода и Vyborosaurus, был включен и род Yarengia. Род Benthosuchus рассма-
тривался в составе четырех видов – B sushkini, B. bystrowi, B. korobkovi. 
и B. uralensis, в то время как B. bashkirikus вслед за Гетмановым (1989) от-
несен к этому роду предположительно. Ранг тоозухин в объеме, принятом 
ранее Гетмановым (1989), был повышен до уровня семейства, причем роды 
Thoosuchus и Prothoosuchus признаны монотипичными (только в составе 
типовых видов). Род Parotosuchus вместе с южноафриканским Kestrosaurus 
включены в семейство Parotosuchidae, выделенное ранее Р. Шохом 
и Р. Вернебургом (Schoch, Werneburg, 1998). Среди восточноевропейских 
видов Parotosuchus валидными признаны только два – P. orenburgensis 
и P. orientalis, а единственный описанный восточноевропейский ритидосте-
ид Rhytidosteus uralensis сведен в синонимику типового вида рода.

В другой сводке, также вышедшей на английском языке, приводятся 
краткие сведения (диагнозы надсемейств, семейств и родов) всех известных 
с территории России пермских и триасовых темноспондильных амфибий 
(Shishkin et al., 2000a). В этой сводке, в отличие от двух предыдущих, тоозу-
хины рассматриваются в составе семейства Benthosuchidae. Родовой состав 
бентозухид и видовой состав родов Thoosuchus, Prothoosuchus, Parotosuchus 
и Rhytidosteus сохранены в объемах, предложенных в работах российских 
исследователей (Гетманов, 1989; Новиков, 1990, 1994; Ивахненко и др., 
1997; Шишкин, 1994). Также были подтверждены принадлежность рода 
Inflectosaurus к трематозавридам и валидность семейства Yarengiidae.

Параллельно с этими сводками в 2000 г. выходят еще три статьи с резуль-
татами изучения раннетриасовых амфибий Восточной Европы. В первой 
из них (Gubin, Novikov, Morales, 2000) приводится обзор данных по раз-
витию дополнительных окостенений в черепной крыше темноспондиль-
ных амфибий эриопоидной линии развития (эриопоиды, капитозавроиды 
и трематозавроиды), а также бранхиозавров. Изученные в этом отношении 
образцы включали массовый материал по раннетриасовым темпоспонди-
лам – Wetlugasaurus angustifrons (14 образцов), Benthosuchus sushkini (16), 
Benthosuchus korobkovi (56), Thoosuchus yakovlevi (91). В результате этих 
исследований было отмечено, что большинство дополнительных окостене-
ний имеет место у относительно небольших (молодых) особей и приуроче-
но к срединной линии черепа между носовыми, лобными, теменными и за-
днетеменными костями и среди группировок этих костей. 

В двух других публикациях (Novikov, Shishkin, 2000; Novikov, Shishkin, 
Golubev, 2000) приводятся новые данные по морфологии и систематическо-
му составу триасовых хрониозухий Восточной Европы. По типу строения 
туловищных щитков, наличию шовного соединения их с невральными ду-
гами и присутствию на торцовых поверхностях последних параневраль-
ных ямок и каналов все они были включены в семейство Bystrowianidae. 
Строение наиболее значимых в систематическом отношении и наиболее ча-
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сто встречаемых элементов скелета – туловищных щитков и характер их 
сочленения между собой стали основой для выделения нескольких таксо-
нов триасовых быстровианид. Для этих целей была выработана стандарт-
ная терминология для главных структурных элементов щитков быстро-
вианид, которая впоследствии была принята и другими исследователями 
(Witzmann, Schoch, Maisch, 2008), а также выделено три типа межщитко-
вых сочленений. В итоге были описаны новые монотипичные роды триа-
совых хрониозухий – раннетриасовый Dromotectum (D. spinosum) и сред-
нетриасовый Synesuchus (S. muravjevi), каждый из которых ранее (Novikov, 
Shishkin, 1995) был упомянут в качестве nomen nudum, а также установ-
лена синонимичность ранее выделенных (Шишкин, Новиков, 1992) видов 
рода Axitectum (A. vjushkovi и A. blomi) и описан новый его вид A. georgi 
(Novikov, Shishkin, 2000). Проведенная нами совместно с Шишкиным го-
мологизация элементов дермальных окостенений у быстровианид и хрони-
озухид показала, что: 1) осевое сочленение между щитками в обеих линиях 
построено однотипно и 2) быстровианидный тип щитка легко выводится 
из хрониозухидного, соответствуя лишь его центральной части (Novikov, 
Shishkin, 2000). Последний вывод противоречит мнению В.К. Голубева 
(1998) о независимом возникновении дермального панциря в этих двух се-
мействах хрониозухий. 

Новые данные в пользу преемственности планов строения остеодерм 
у хрониозухид и быстровианид были приведены в новой статье Шишкина 
и автора, написанной совместно с Ж. Фортуни (Шишкин, Новиков, Фортуни, 
2014). В этой публикации также были описаны две новые формы быстро-
вианид (Vjushkoviana operta и Dromotectum abditum), приуроченные к гам-
скому горизонту бассейнов р. Малая Северная Двина и Дон. По характеру 
и особенностям межщиткового сочленения быстровианиды были разделе-
ны на три подсемейства – Bystrowianinae (восточноевропейские Bystrowiana, 
Vjushkoviana, Synesuchus и западноевропейский род Bystrowiella) и моно-
типичные Dromotectinae и Axitectinae. Проведенный авторами анализ путей 
эволюционных преобразований в строении быстровианидных остеодерм и их 
межщиткового сочленения показал, что в историческом развитии быстрови-
анид выделяются два альтернативных направления. Первое, представлен-
ное подсемейством Bystrowianinae, в основном сохраняет консервативный 
тип остеодерм с расширенными передними крыльями (т. е. характеризует-
ся широкой параксиальной зоной межщиткового сочленения), а для второго, 
документируемого подсемействами Dromotectinae и Axitectinae, характерна 
тенденция к утрате параксиальной зоны сочленения и сужению остеодерм 
на фоне нарастающей редукции их передних крыльев.

В результате очередных исследований раннетриасовых отложений бас-
сейна р. Лузы, проведенных геологом И.В. Морковиным в конце XX в., 
было открыто несколько новых местонахождений тетрапод (Морковин, 
1999). Собранный из них массовых материал по темноспондильным ам-
фибиям позволил автору  описать новый монотипичный род капитозаврид 
Vladlenosaurus (V. alexeyevi), приуроченный к самым верхам ветлужского 
надгоризонта (устьмыльскому горизонту) (Морковин, Новиков, 2000).

В конце ХХ и начале ХХI в. вопрос систематического положения и род-
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ственных связей семейства Benthosuchidae sensu lato (включая Thoosuchinae) 
неоднократно затрагивался в работах многих зарубежных исследователей 
(Morales, Kamphausen, 1984; Warren, Black, 1985; Kamphausen, 1989; Milner, 
1990; Schoch, 2000; Schoch, Milner, 2000; Yates, Warren, 2000; Steyer, 2002; 
Damiani, Yates, 2003) в связи с вопросом происхождения трематозаврид. 
В большинстве случаев (особенно в последних публикациях) это семей-
ство рассматривают как базальную группу трематозавроидов. Краткий об-
зор результатов этих исследований приведен в статье Р. Дамиани и М. Ятеса 
(Dаmiani, Yates, 2003). В этой же статье (впервые в англоязычной литера-
туре) приводится описание черепа Thoosuchus yakovlevi на основании 
двух образцов, хранящихся в Австралийском музее (Australian Museum, 
Сидней) и Музее Западной Австралии (Western Australian Museum, Перт). 
Проведенный этими авторами кладистический анализ не подтвердил выска-
занную ранее (Быстров, Ефремов, 1940; Шишкин, 1964, 1980; Welles, 1993) 
гипотезу дифилетического происхождения трематозаврид, но показал при-
надлежность Benthosuchus к базальным трематозавроидам. 

Также следует отметить результаты кладистического анализа тремато-
заврид, проведенного С. Стейером (Steyer, 2002). Они, с одной стороны, 
не подтвердили принадлежность Inflectosaurus к этому семейству, а с дру-
гой – позволили отнести Luzocephalus к трематозавринам. Новое обоснова-
ние принадлежности Inflectosaurus к трематозавридам приведено в нашей 
статье (Новиков, 2007), в которой к этому роду отнесены все краниаль-
ные остатки трематозаврид из типового местонахождения (в том числе 
описанные ранее Сушкиным (Sushkin, 1927) как Trematosaurus sp.), а так-
же отмечено промежуточное положение Inflectosaurus между Angusaurus 
и Trematosaurus. 

Уникальная сохранность и тонкое химическое препарирование череп-
ных остатков представителей некоторых групп раннетриасовых темноспон-
дильных амфибий Восточной Европы (капитозавриды, трематозавроиды) 
позволили реконструировать хрящевые структуры их этмоидального отде-
ла эндокрания (Roček, 1991) и даже описать один из древнейших случаев 
злокачественной опухоли у тетрапод (Губин и др., 2001). 

В начале 2000-х гг. выходит несколько публикаций (Новиков и др., 2002; 
Сенников, Новиков, 2002; Novikov, Sennikov, 2004, 2006; Шишкин и др., 
2006) с результатами изучения особенностей пространственного распре-
деление раннетриасовых тетрапод на территории Восточной Европы. 
Шишкиным, Сенниковым и автором (Шишкин и др., 2006) было показано, 
что в Восточной Европе восстановление фауны тетрапод (в том числе сооб-
щества амфибий) после пермского вымирания характеризовалось внутри-
региональной неоднородностью. Местные различия, наблюдаемые среди 
одновозрастных тетраподных комплексов, позволили им выделить на этой 
территории три зоогеографических региона (подробнее см. гл. 5).

Долговременные раскопки на уникальном местонахождении раннетри-
асовых тетрапод Донская Лука (Новиков и др., 2001, 2002; Novikov, 2006) 
в итоге позволили подтвердить присутствие на территории Восточной 
Европы западноевропейского рода Trematosaurus и описать по фрагментар-
ным остаткам черепа его новый вид – Trematosaurus galae (Новиков, 2010б). 
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Особый импульс изучению раннетриасовых амфибий придали экспеди-
ции ПИН РАН по комплексному изучению триасовых отложений Общего 
Сырта и Южного Приуралья, организованные при поддержке различных 
ведомственных организаций (прежде всего ОАО «Оренбургэнерго» и ОАО 
«Самараэнерго») и проводившиеся периодически совместно с Самарским 
областным историко-краеведческим музеем им. П.В. Алабина начиная 
с 1995 г. В результате этих исследований из ранее известных или впервые 
открытых местонахождений тетрапод был получен обширный материал 
по раннетриасовым темноспондильным амфибиям, который позволил уточ-
нить их систематический состав для каждого из этих регионов и интервалы 
стратиграфического распространения отдельных таксонов (Новиков, 2011а, 
2012а, б, в, 2013, 2016; Новиков и др., 2012; Новиков, Сенников, 2012а, б; 
2014а, б; Козинцева и др., 2013; Сенников, Новиков, 2012, 2014, 2015). 

Полученные новые сведения о составе раннетриасовых темноспонди-
лов Общего Сырта в первую очередь касаются капитозаврид и их дерива-
тов – трематозавроидов. Так, по остаткам преимущественно нижних челю-
стей был описан новый род и вид последних – Qantas samarensis (Новиков, 
2012а). Эта форма характеризуется уникальным мозаичным сочетанием ти-
пично бентозухидных и трематозавридных признаков, что позволило выде-
лить новое монтипичное подсемейство Qantasinae, характеризующее обосо-
бленную ветвь развития бентозухид.

Новые находки представителей Benthosuchus выявили необходимость 
ревизии этого рода, которая и была проведена автором (Новиков, 2012б). 
В результате ревизии был уточнен диагноз рода, в составе которого выделя-
ются ранее установленные B. sushkini, B. korobkovi, B. bashkiricus, а также 
описывается новый архаичный вид B. gusevae, вероятно структурно наи-
более близкий к исходному капитозавроидному морфотипу. Переизучение 
типового материала по B. uralensis показало, что он является младшим си-
нонимом B. sushkini, характеризующего рыбинский горизонт Восточной 
Европы. При этом была аргументирована наиболее вероятная приурочен-
ность голотипа B. uralensis именно к этому стратиграфическому интер-
валу, а не к более древнему вохминскому уровню, как полагалось ранее 
(Шишкин, 1995). 

Позднее автором (Новиков, 2016а) был ревизован весь материал по широ-
ко известной из базального триаса Общего Сырта форме, ранее (Сенников, 
1981) описанной как Wetlugasaurus samarensis. В результате ревизии было 
установлено, что эта форма включает представителей трех разных и отлич-
ных от Wetlugasaurus родов: гренландского рода Selenocara и двух новых – 
Samarabatrachus и Syrtosuchus. Роды Selenocara и Samarabatrachus, стоящие, 
по мнению автора статьи, в основании радиации триасовых капитозаврид, 
были объединены в новое подсемейство последних Selenocarinae, в то время 
как род Syrtosuchus, показывающий некоторые типичные черты бентозухид, 
был выделен в отдельное их подсемейство Syrtosuchinae (Новиков, 2016а). 
В этой же публикации Новиковым впервые описывается особый комплекс 
раннетриасовых тетрапод (фауна Selenocara-Syrtosuchus) позднеиндско-
го возраста, в качестве ведущих элементов которого рассматриваются все 
три вышеперечисленных рода. В дальнейшем (Новиков, Твердохлебов, 
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Лозовский, 2016) фауна Selenocara-Syrtosuchus стала одним из основных 
критериев для выделения в нижнем триасе Восточно-Европейской плат-
формы нового, заплавненского горизонта, промежуточного между вохмин-
ским (с фауной Tupilakosaurus) и рыбинским (с фауной Benthosuchus). 

В целом новые данные по темноспондилам Общего Сырта позволи-
ли скорректировать представления о путях диверсификации этой группы 
в раннем триасе, а также о становлении и распространении основных ее 
линий в начале мезозоя. Учитывая географию наиболее древних находок 
и тот факт, что максимум структурной диверсификации бентозухид и тре-
матозаврид приходится на территорию Общего Сырта, автор высказывает 
мнение, что именно этот регион может рассматриваться в качестве центра 
происхождения этих двух близкородственных доминантных ветвей ранне-
триасовых темноспондилов (Новиков, 2011, 2016а).

В конце 2000-х гг. выходит серия публикаций Шишкина, посвященных 
начальной диверсификации амфибийных сообществ после пермотриасо-
вого кризиса (Шишкин, 2010, 2017; Shishkin, 2007, 2009). В этих статьях 
им впервые высказывается предположение о лавразийском происхожде-
нии тупилакозаврид, а также вновь подчеркивается сходное географиче-
ское происхождение для трематозаврид. Тем самым была показана несосто-
ятельность высказанной ранее Милнером (Milner, 1990) гипотезы, согласно 
которой главным источником раннемезозойской радиации темноспондиль-
ных амфибий являлась гондванская суша.

В двух других публикациях, вышедших несколько позднее, Шишкин 
рассматривает происхождение и родственные связи тупилакозаврид, 
а также вопрос об их месте формирования (Шишкин, 2011; Shishkin, 
2013). Это семейство он относит к тримерорахоморфам (вместе с палео-
зойскими тримерорахидами, эобрахиопидами, двинозавридами и мезозо-
йскими брахиопидами и метопозавридами) и при этом допускает прямые 
родственные связи между тупилакозавридами и восточноевропейским бра-
хиопоидом Batrachosuchoides. Последний род совместно с североамерикан-
ским Hadrokkosaurus и азиатскими Sinobrachyops и Gobiops был включен 
в неформальную группу «лавразиатских брахиопоидов», представляющих 
обособленную ветвь потомков евроамериканских тримерорахоидов, беру-
щую начало от близких к позднепермскому Dvinosaurus форм, и противопо-
ставляющихся «типичным» гондванским брахиопидам.

Изучением индивидуального развития, симметрией черепных структур, 
преобразования покровного орнамента, возрастной и индивидуальной из-
менчивости у раннетриасовых капитозавроморф в последние несколько лет 
активно занимается Б.И. Морковин. Этим вопросам посвящена серия работ 
(Морковин, 2011а, б, 2012, 2015а, б, 2016а, б и др.), материалами для кото-
рых послужили как старые, так и недавние сборы остатков капитозаврид 
(Wetlugasaurus, Vladlenosaurus), бентозухид (Benthosuchus) и трематозаврид 
(Thoosuchus). 

Подводя итоги почти 100-летнего изучения раннетриасовых амфи-
бий Восточной Европы, следует отметить, что данные по ним разбросаны 
по многочисленным статьям и монографиям, посвященным, как правило, 
отдельным таксономическим единицам. В то же время объем этих таксонов 
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и филогенетические связи между отдельными группами различными авто-
рами понимались неодинаково, что вместе с дефицитом информации по их 
стратиграфическому распространению порой приводило к противоречиям 
в датировках вмещающих отложений. В связи с этим возникла необходи-
мость суммирования и ревизии всех современных данных по таксономиче-
скому разнообразию, происхождению, путям диверсификации, стратигра-
фическому и географическому распространению представленных на этой 
территории групп раннетриасовых амфибий, а также детализации на этой 
основе ранних событий в восстановлении тетраподной фауны Восточной 
Европы после позднепермского вымирания.
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Глава 2. СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ

В нижеприведенных диагнозах используются следующие характеристи-
ки-индексы (рис. 1): chl – удлинение хоаны (v/w); cta – выраженность сornua 
tabularia (r/s); fmpl – удлинение заднего меккелева отверстия (A/B); io – ме-
жорбитальное расстояние (t/u); ipv – удлинение межптеригоидных ям (x/y); 
ll – удлинение lacrimale (n/o); lw – удлинение черепа (a/b); оr – удлинение ор-
биты (l/m); po – посторбитальное удлинение крыши черепа (c/d); por – удли-
нение postorbitale (e/f); pra – удлинение ретроартикулярного отростка (E/H); 
prn – пренариальное удлинение крыши черепа (g/h); pro – преорбитальное 
удлинение крыши черепа (k/a); ps – расширенность тела parasphenoideum 
(i/z); sl – симфизеальное удлинение (G/R), stl – удлинение supratemporale 
(p/q); t – удлинение cornua tabularia (r/b).

Подкласс Batrachomorpha
Надотряд Temnospondyli

Отряд Capitosauromorpha
Надсемейство Capitosauroidea Watson, 1919

Cемейство Capitosauridae Watson, 1919
Подсемейство Wetlugasaurinae Säve-Söderbergh, 1935

Типовой род – Wetlugasaurus Riabinin, 1930.
Диагноз. Череп длиной до 30 см. Индексы: pro – 0.72–0.74; ipv –  

2.8–3.4. Межорбитальная впадина относительно глубокая. Frontale не уча-
ствует в крае орбиты. Шов supratemporale и tabulare располагается на уров-
не вершины ушной вырезки. Постфенестральные зубные ряды сходят-
ся под прямым или тупым углом. Хоаны удлиненно овальные. Вершины 
межптеригоидных окон располагаются несколько позади уровня задних 
краев хоан. Fodina vomeralis, как правило, не выражена. Зубы на эктопте-
ригоидах увеличены незначительно. В зубных рядах на palatinum около 
12 (включая клыки), а на ectopterygoideum – 21–23 (включая 2–3 увели-
ченных) зуба. Шагрень на небе развита слабо; небольшое ее поле посто-
янно имеется на теле парасфеноида и на его мечевидном отростке. Crista 
obliqua круто ориентирована в затылочном плане, с заостренным верхним 
краем. Депрессорная часть восходящей пластины поперечно выпуклая. 
Crista falciformis на quadratojugale хорошо выражена. Basioccipitale окосте-
невает слабо. Желобки сенсорных органов отчетливые. Flexura lacrimalis 
Z-образная. Скульптура дорсальной поверхности крыши черепа и нижней 
челюсти ямчато-бороздчатая, с гладкими разделяющими гребнями.

Нижняя челюсть без дополнительного ряда зубов в области симфиза; ин-
декс pra – 1.0–1.6. Зубы на coronoideum отсутствуют.

Родовой состав. Кроме типового рода, Vladlenosaurus Novikov, 2000 
и, вероятно, Sassenisaurus Nilsson, 1942. 

Замечание. К семейству Capitosauridae мы вслед за Т. Марианьской 
и Шишкиным (Maryańska, Shishkin, 1996) относим только представите-
лей лавразиатской линии капитозаврид и включаем в него, помимо вет-
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а

лугазаврин, Parotosuchinae Schoch et Werneburg и Selenocarinae Novikov  
(см. ниже). 

Распространение. Нижний триас, нижнеоленекский подъярус архи-
пелага Шпицберген, рыбинский, слудкинский и устьмыльский горизонты 
Восточной Европы.
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Рис. 1. Схема измерений систематически значимых параметров для вычисления 
характеристик-индексов: а, б – черепа, в, г – нижней челюсти

б

в

г
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Род Wetlugasaurus Riabinin, 1930
Rhinesuchus: Яковлев, 1916 (part.), c. 158.
Wetlugasaurus: Рябинин, 1930, с. 49; Шишкин, 1964, с. 91; 1995, с. 61; 

Очев, 1966, c. 116; 1972, c. 5; Сенников, 1981 (part.), с. 144; Новиков, 1994 
(part.), с. 33; Новиков в: Ивахненко и др., 1997 (part.), с. 10; Shishkin, Novikov, 
Gubin, 2000 (part.), с. 45; Schoch, Milner, 2000 (part.), с. 100; Damiani, 2001 
(part.), c. 433; Новиков, 2016а, с. 89.

Volgasaurus: Kusmin, 1937, с. 622.
Wetlugosaurus: Быстров, Ефремов, 1940, с. 104; Ефремов, 1940, с. 16.
Volgosuchus: Ефремов, 1940, с. 16.
Parotosaurus: Welles, Cosgriff, 1965 (part.), с. 85.
Типовой вид – Wetlugasaurus angustifrons Riabinin, 1930; нижний триас, 

рыбинский и слудкинский горизонты; Восточная Европа.
Диагноз. Череп параболических очертаний, с почти прямыми боковы-

ми краями. Слезная кость относительно широкая (индекс ll – менее 3.0). 
«Рога» tabularia удлиненные (индекс t – 0.21–0.22). Переднее небное отвер-
стие обычно сердцевидное. Индекс chl – около 2.5. Постфенестральные зуб-
ные ряды сходятся под углом от 90 до 130°. Парахоанальные зубные ряды 
прерываются на незначительном промежутке (менее четверти длины хоа-
ны) у контакта vomer и palatinum. Задние отростки сошников хорошо раз-
виты. Мечевидный отросток парасфеноида сильно уплощенный в передней 
части и наиболее узкий на уровне задней трети длины межптеригоидного 
окна. Тело парасфеноида прямоугольных очертаний. Степень развития ша-
грени на небных ветвях птеригоидов варьирует (вплоть до полного ее от-
сутствия). Crista obliqua хорошо обособлена. Flexura lacrimalis сглаженная.

Ангулярный изгиб нижней челюсти сильный. Индекс pra – 1.0–1.2. 
Crista arcuata в боковом плане почти горизонтальная. На intercoronoideum 
и praecoronoideum зубы, как правило, присутствуют (в количестве 2–3). 

Видовой состав. Кроме типового вида, W. malachovi Novikov, 1990.
Сравнение. Отличается от Sassenisaurus более удлиненными хоанами, 

прерывистостью парахоанальных зубных рядов и наличием задних отрост-
ков у сошников.

Замечание. Ревизия оригинального материала, описанного Губиным 
(1987) как Wetlugasaurus vjatkensis, подтвердила его принадлежность к рас-
сматриваемому роду. Однако видовая обособленность этой формы вызыва-
ет сомнение (см. Новиков, 1994).

Распространение. Нижний триас (рыбинский, слудкинский и устьмыль-
ский горизонты) Восточной Европы.

Wetlugasaurus angustifrons Riabinin, 1930
Табл. I, фиг. 1

Wetlugasaurus angustifrons: Рябинин, 1930, с. 51, рис. 1–8, табл. V–IX; 
Очев, 1966, c. 121; Сенников, 1981 (part.), c. 144, рис. 1а; Шишкин, 1995, 
с. 61, рис. 24в, г; Новиков в: Ивахненко и др., 1997 (part.), с. 10, табл. 15, 
рис. 1; Shishkin, Novikov, Gubin, 2000 (part.), с. 46, рис. 3.6; Milner, Schoch, 
2000 (part.), с. 100, рис. 73; Damiani, 2001, c. 433, рис. 7В, 31.

Volgasaurus kalajevi: Kusmin, 1937, с. 622.
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Wetlugasaurus latirostris: Кузьмин, 1938, с. 10, табл. 1.
Volgosuchus cornutus: Ефремов, 1940, с. 20, рис. 8, 9.
Wetlugasaurus kzilsajensis: Очев, 1966, с. 123, 1972, с. 5, рис. 2, 3, табл. I, 

фиг. 1–4, табл. II, фиг. 1–4.
Parotosaurus angustifrons: Welles, Cosgriff, 1965 (part.), p. 85.
Голотип – ЦНИГР, № 3417/1, неполный череп; Костромская обл., 

Шарьинский р-н, местонахождение Зубовское; нижний триас, слудкинский 
горизонт, слудкинская свита.

Диагноз. «Рога» таблитчатых костей умеренно утолщенные, уплощен-
ные. Небная ветвь pterygoideum с узкой полоской шагрени (вдоль края 
межптеригоидного окна). Crista ascendens на задней поверхности восхо-
дящей пластины птеригоида плохо развита. Ретроартикулярный отросток 
нижней челюсти в плане сужается каудально. 

Замечание. Ранее (Сенников, 1981; Новиков, Сенников, 2010; Gubin, 
Novikov, Morales, 2000) к рассматриваемому виду были отнесены формы, 
первоначально описанные из нижнего триаса окрестностей с. Семигорье 
(Верхнее Поволжье) как Capitosaurus volgensis и Volgasaurus kalajevi 
(Hartmann-Weinberg, Kusmin, 1936; Kusmin, 1937). Переизучение оригиналь-
ного материала по этим формам показало, что из-за сохранности они мо-
гут быть определены только до уровня подсемейства (Wetlugasaurinae gen. 
indet.).

Распространение. Нижний триас, рыбинский и слудкинский горизонты, 
Европейская Россия.

Материал. Кроме голотипа, затылочная часть черепа (экз. ПИН, 
№ 3997/2), передняя половина левой ветви нижней челюсти (экз. ПИН, 
№ 3997/3), неполная левая ветвь нижней челюсти (экз. ПИН, № 3997/4) 
и фрагмент основания черепа (экз. ПИН, № 3997/6) из местонахождения 
Корнеевка I; задняя часть черепа (экз. ПИН, № 3581/115), задняя полови-
на черепа (экз. ПИН, № 3581/124), задний отдел правой ветви нижней че-
люсти (экз. ПИН, № 3581/52), задний отдел левой ветви нижней челюсти 
(экз. ПИН, № 3581/101), три фрагмента крыловидных костей (экз. ПИН, 
№ 3581/29, 31, 33) из местонахождения Терюхан; неполный череп (экз. 
ПИН, № 4362/1) из местонахождения Терновый; полный череп (экз. ПИН, 
№ 3200/237), преорбитальная часть черепа (экз. ПИН, № 3200/243), задняя 
половина черепа (экз. ПИН, № 3200/435) из местонахождения Тихвинское; 
задняя часть черепа в сочленении с передней частью посткраниального ске-
лета (экз. ЦНИГР, № 3417/2), левый птеригоид (экз. ПИН, № 2253/19), три 
неполные правые ветви нижней челюсти (экз. ПИН, № 2253/46–48), задний 
отдел правой ветви нижней челюсти (экз. ПИН, № 2253/54), неполная левая 
ветвь нижней челюсти (экз. ПИН, № 2244/42) и неполный череп (экз. ПИН, 
№ 2253/6) из местонахождения Большая Слудка; неполный череп (экз. ПИН, 
№ 3818/1) из местонахождения Орсъю; преорбитальная часть черепа (экз. 
ПИН, № 3819/1) из местонахождения Лукинка; посторбитальная часть чере-
па (экз. ПИН, № 155/2) из местонахождения Плес; левое tabulare (экз. ПИН, 
№ 4339/2) и фрагмент правого птеригоида (экз. ПИН, № 4339/3) из место-
нахождения Низьма I; фрагмент левого птеригоида (экз. ПИН, № 3705/12) 
из местонахождения Кула II; правое tabulare (экз. ПИН, № 4224/11) и фраг-
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мент левого птеригоида (экз. ПИН, № 4224/13) из местонахождения Дремов 
II; фрагмент правого птеригоида (экз. ПИН, № 4536/5) из местонахождения 
Великая Охта; посторбитальная часть черепа (экз. ПИН, № 4196/3) из ме-
стонахождения Павельев Яр и череп (экз. ПИН, № 2394/59) из местонахож-
дения Кзыл-Оба II. 

Wetlugasaurus malachovi Novikov, 1990
Рис. 2

Wetlugasaurus malachovi: Новиков, 1990, с. 87, рис. 1, 1994, с. 34, рис. 2; 
Новиков в: Ивахненко и др., 1997, с. 10, табл. 14, рис. 1; Shishkin, Novikov, 
Gubin, 2000, с. 46; Milner, Schoch, 2000, с. 102; Damiani, 2001, c. 435.

Голотип – ПИН, № 4333/1, задняя часть черепа; Республика Коми, Усть-
Цилемский р-н, местонахождение Цильма I; нижний триас, устьмыльский 
горизонт, верхняя часть чаркабожской свиты.

Диагноз. «Рога» tabularia сильно утолщены; большая часть выпуклой 
скульптированной поверхности рога наклонена под углом 60° в сторо-
ну ушной вырезки. На птеригоидах шагрень отсутствует. Crista ascendens 
на задней поверхности восходящей пластины птеригоида хорошо развита. 
Ретроартикулярный отросток нижней челюсти в плане слегка расширен ка-
удально.

Сравнение. Отличается от типового вида полным отсутствием шагрени 
на птеригоидах, формой «рогов» tabularia, сильно развитой crista ascendens 
и формой ретроартикулярного отростка нижней челюсти.

Замечание. Некоторые из признаков, указанных в качестве диагностич-
ных для W. malachovi, не являются у него вполне стабилизированными. Так, 
утрата шагрени на птеригоидах, характерная для взрослых особей (и вооб-
ще типичная для более поздних капитозаврид), по-видимому, могла проис-
ходить в индивидуальном развитии с разной скоростью, на что указывают 
вариации по этому признаку (наличие или отсутствие шагрени) у относи-
тельно молодых особей.

Распространение. Нижний триас, ветлужский надгоризонт, устьмыль-
ский горизонт; верхи чаркабожской и пижмомезенской свит; Среднее 
Притиманье (бассейны р. Мезени и Цильмы), о. Колгуев.

Материал. Кроме голотипа, правый и левый pterygoidea (экз. ПИН, 
№ 4333/2, 3), два фрагмента задних отделов левых ветвей нижних челюстей 
(экз. ПИН, № 4333/11, 12), правое tabulare (экз. ВНИГРИ, № 843/8) из ти-
пового местонахождения; фрагмент крыши черепа, включающий tabulare 
и supratemporale (экз. ВНИГРИ, № 843/1) из местонахождения Черепанка 
III; левое tabulare и правый pterygoideum (экз. ВНИГРИ, № 843/2, 3) из ме-
стонахождения Цильма V; правое tabulare и фрагмент левого pterygoideum 
(экз. ПИН, № 3360/6, 7) из местонахождения Выбор II; левый pterygoideum 
и фрагмент левого tabulare (экз. ВНИГРИ, № 842/1, 2) из местонахожде-
ния Колгуев III; левое tabulare и фрагмент правого pterygoideum (экз. ПИН, 
№ 3359/18, 19) из местонахождения Нижняя Сямженьга V; два фрагмен-
та pterygoidea (экз. ПИН, № 3359/20, 21) из местонахождения Нижняя 
Сямженьга X; левое tabulare (экз. ПИН, № 3359/28) из местонахождения 
Нижняя Сямженьга IV; два фрагмента заднего отдела правой ветви ниж-
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Рис. 2. Wetlugasaurus malаchovi Novikov, 1990; реконструкция задней части черепа 
по голотипу ПИН, № 4333/1: а – сверху, б – снизу, в – сзади; Республика Коми, бассейн 
р. Цильмы, местонахождение Цильма-I; нижний триас, устьмыльский горизонт, верхняя 
часть верхнечаркабожской подсвиты (Новиков, 1990)

ней челюсти (ПИН, № 4364/14, 34) и неполный левый птеригоид (ПИН, 
№ 4364/29) из местонахождения Пижма I; левое tabulare (ПИН, № 2424/73) 
из местонахождения Новая Таволжанка.



Раннетриасовые амфибии Восточной Европы: эволюция доминантных групп  
и особенности смены сообществ

40

Род Vladlenosaurus Novikov, 2000
Vladlenosaurus: Новиков в: Морковин, Новиков, 2000, с. 31.
Типовой вид – Vladlenosaurus alexeyevi Novikov, 2000; нижний триас, 

устьмыльский горизонт; бассейны р. Лузы и Вятки.
Диагноз. Череп клиновидной формы, с относительно узким преорбиталь-

ным отделом и прямыми боковыми краями. Слезная кость сильно сужена 
(индекс ll – более 3.0). Может присутствовать septomaxillare. «Рога» tabularia 
относительно короткие (индекс t – 0,16–0.19). Переднее небное отверстие 
поперечно овальное, с направленным назад срединным выступом предче-
люстных костей. Индекс chl – 2.6–3.0. Постфенестральные зубные ряды об-
разуют острый угол (70–85°). Fodina vomeralis отсутствует. Парахоанальные 
зубные ряды прерываются на незначительном промежутке у контакта vomer 
и palatinum. Задние отростки сошников присутствуют. Мечевидный отро-
сток парасфеноида на всем протяжении выпуклый вентрально, незначи-
тельно суженный на уровне средней части межптеригоидных окон. Тело 
парасфеноида трапециевидных очертаний. Шагрень на птеригоидах отсут-
ствует. Crista obliqua слабо обособлена (особенно в проксимальной части). 
Flexura lacrimalis резко выражена.

Нижняя челюсть с относительно слабым ангулярным изгибом и дугооб-
разно изогнутой вверх crista arcuata. Индекс pra – 1.3–1.6. Зубы на всех ко-
стях короноидной серии, как правило, отсутствуют.

Видовой состав. Типовой вид.
Сравнение. Отличается от Sassenisaurus и Wetlugasaurus формой перед-

него небного отверстия, более удлиненными хоанами и меньшим углом 
схождения постфенестральных зубных рядов. Дополнительными отличия-
ми от Wetlugasaurus являются: форма черепа, менее удлиненные «рога» та-
блитчатых костей; более узкие lacrimalia, форма тела парасфеноида и его 
мечевидного отростка, более резко выраженная flexura lacrimalis, более сла-
бый ангулярный изгиб нижней челюсти, более вытянутый ретроартикуляр-
ный отросток, более высокая crista arcuata, отсутствие зубов на передних 
короноидах и спорадическое присутствие septomaxillare. От Sassenisaurus: 
отсутствие fodina vomeralis, прерывистость парахоанальных зубных рядов 
и наличие задних отростков сошников.

Замечания. Для разграничения родов Wetlugasaurus и Vladlenosaurus 
могут быть дополнительно использованы результаты изучения асимме-
трии черепных структур их типовых видов, полученные Б.И. Морковиным 
(2012). Им установлено, что для Wetlugasaurus angustifrons характер-
но выдвижение вперед левого parietale относительно правого, в то время 
как для Vladlenosaurus alexeyevi установлена обратная закономерность. 

Помимо материала, по типовому виду остатки Vladlenosaurus sp. извест-
ны из бассейна Верхней Волги (местонахождения Решемка, Коростылево, 
Шохонка, Клиновец). 

Распространение. Нижний триас, устьмыльский горизонт; бассейны рр. 
Лузы, Вятки и Верхней Волги.
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Vladlenosaurus alexeyevi Novikov, 2000
Рис. 3; табл. II, фиг. 1

Vladlenosaurus alexeyevi: Новиков в: Морковин, Новиков, 2000, с. 33, 
рис. 1.

Голотип – ПИН, № 4831/10, череп; Республика Коми, р. Луза, местона-
хождение Скоба (Микуш); нижний триас, устьмыльский горизонт.

Диагноз. Совпадает с диагнозом рода.
Распространение. Нижний триас, устьмыльский горизонт; бассейны 

р. Лузы и Вятки.
Материал. Кроме голотипа, неполные черепа (экз. ПИН, № 4831/1,  

11–14); фрагмент посторбитальной части крыши черепа (экз. ПИН, 
№ 4831/3), фрагмент левой половины черепа (экз. ПИН, № 4831/2), фраг-
мент основания черепа (экз. ПИН, № 4831/7), левый pterygoideum (экз. ПИН, 
№ 4831/28) и фрагменты ветвей нижней челюсти (экз. ПИН, № 4831/4–6, 
15–17, 30, 33, 44) из типового местонахождения; полный череп (экз. ПИН, 
№ 3583/21) из местонахождения Коржа и неполный череп (экз. ПИН, 
№ 4865/1) из местонахождения Малое Выдрицкое I. 

Подсемейство Selenocarinae Novikov, 2016
Типовой род – Selenocara Bjerring, 1997.
Диагноз. Череп средних размеров (длиной до 17 см), параболических 

очертаний. Индексы: pro – 0.68–0.69; ipv – 2.3–2.75. Межорбитальная впади-
на слабо выражена. Задний край supratemporale располагается позади уров-
ня вершины ушной вырезки. На дорсальной поверхности quadratojugale 
имеется продольная впадина. Затылочные фланги postparietalia образуют 
каудально ориентированные скульптированные выросты треугольной фор-
мы. «Рога» таблитчатых костей с сильно выпуклой дорсальной поверхно-
стью, тупо заостренными и слегка загнутыми вентромедиально концами; 
латеральная часть дорсальной поверхности «рога» сильно скошена в сторо-
ну ушной вырезки. Постфенестральные зубные ряды сходятся под прямым 
или тупым углом. Хоаны относительно широкие. Парахоанальные зубные 
ряды у контакта vomer и palatinum прерываются на значительном проме-
жутке (от одной трети до половины длины хоаны). Вершины межптери-
гоидных окон располагаются на уровне задних краев хоан или несколько 
впереди. Количество зубов: на palatinum – не более 8 (включая клыки) зу-
бов, на ectopterygoideum – не более 15 (включая несколько увеличенных). 
Шагрень на небе сильно развита, грубая; на мечевидном отростке она рас-
пространяется до уровня середины длины межптеригоидных окон. Crista 
obliqua птеригоида низко расположена и полого ориентирована в затылоч-
ном плане, с округлым в сечении верхним краем. Тело парасфеноида прямо-
угольное. Поверхность депрессорной части восходящей пластины птериго-
ида уплощенная. Костное дно полости среднего уха поперечно расширено. 
Crista tympanica, разделяющая тимпанальную и депрессорную поверхности 
затылка, резко выражена; тимпанальная часть squamosum составляет око-
ло 1/6 длины затылочного фланга этой кости. Crista falciformis в пределах 
quadratojugale и примыкающей части squamosum не развита. Basioccipitale 
хорошо окостеневает. Желобки сенсорных органов плохо выражены. 
Дорсальная поверхность крыши черепа неровная, бугристая, с хорошо раз-
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витыми пре- и посторбитальными продольными валиками. Скульптура дор-
сальной поверхности черепа и нижней челюсти мелкоячеистая, с хорошо 
выраженными бугорками в местах пересечения гребней.

Родовой состав. Кроме типового рода, Samarabatrachus Novikov,  
2016.

Сравнение. Отличается от других подсемейств Capitosauridae более ка-
удальным положением заднего края supratemporale, строением и положе-
нием crista obliqua, более коротким преорбитальным отделом (и, соответ-
ственно, более расширенными межптеригоидными окнами), меньшим 
количеством зубов на palatinum и ectopterygoideum, сильным развитием по-
лей шагрени на небной поверхности, более передним положением вершин 
межптеригоидных окон, наличием продольной депрессии на quadratojugale, 
длинным разрывом парахоанального зубного ряда, более четкой грани-
цей тимпанальной и депрессорной поверхностей затылка, более длинной 
тимпанальной частью затылочного фланга squamosum, отсутствием crista 
falciformis на латеральном крае депрессорной поверхности затылка, расши-
ренным поперечно костным дном полости среднего уха, сильным окостене-
нием basioccipitale, наличием на дорсальной поверхности черепной крыши 
бугров и продольных валиков, а также характером скульптуры дорсальной 
поверхности. Дополнительным отличием от Wetlugasaurinae является сла-
бая прогнутость крыши черепа между орбитами.

Род Selenocara Bjerring, 1997
Wetlugasaurus: Säve-Söderbergh, 1935 (part.), p. 122; Шишкин, 1964 (part.), 

с. 91; Сенников, 1981 (part.), с. 144; Губин, 1987 (part.), с. 97; Новиков, 1990 
(part.), с. 87, 1994 (part.), с. 33; Новиков в: Ивахненко, 1997 (part.), с. 10; 
Shishkin, Novikov, Gubin, 2000 (part.), с. 45; Schoch, Milner, 2000 (part.), 
с. 100; Damiani, 2001 (part.), c. 433.

Selenocara: Bjerring, 1997, с. 3; Новиков, 2016а, с. 90.
Типовой вид – Wetlugasaurus groenlandicus Säve-Söderbergh, 1935; 

нижний триас, верхний подъярус индского яруса, миалиновый гори-
зонт слоев с Anodontophora fassaensis, формация Уорди Крик; Восточная 
Гренландия.

Диагноз. Череп уплощенный, с выпуклыми боковыми краями и сла-
бо прогнутым основанием. Шов между nasale и maxillare относительно 
длинный, превышает половину длины ноздри. Frontale не входит в край 
орбиты. Переднее небное отверстие расширено поперечно, бобовидное. 
Постфенестральные зубные ряды образуют угол в 130°. Индексы: chl – 3.4; 
ipv – 2.3; ps – 2.5. Вершины межптеригоидных окон простираются в меж-
хоанальное пространство. Fodina vomeralis не выражена. Помимо птериго-
идов и парасфеноида, небольшие поля шагрени имеются на небной кости 
(вдоль латерального края межптеригоидного окна) и эктоптеригоиде; в пе-
редней части небной ветви птеригоида шагрень организована в продольные 
ряды. Депрессорная часть восходящей пластины птеригоида расширена 
и наклонена под углом 40° к горизонтальной плоскости. Basioccipitale уча-
ствует в образовании затылочного мыщелка. Передняя комиссура каналов 
сенсорной системы не выражена.
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Ветви нижней челюсти выпуклые в плане, с относительно маленьким, 
но сильно удлиненным задним меккелевым отверстием (индекс fmpl – 4.0). 
Ретроартикулярный отросток слабо развит (индекс pra – около 0.8); дор-
сальная поверхность отростка скошена лингвально. Депрессорный желобок 
на лабиальной стороне нижней челюсти отчетливый, относительно узкий. 
В дорсальном плане foramen chordae tympani располагается близко к уров-
ню наружного супраангулярного отверстия. На coronoideum зубы отсут-
ствуют; praecoronoideum и intercoronoideum несут по два укрупненных зуба. 
Поверхность костей короноидной серии ориентирована дорсолингвально. 
Вентральный контур нижней челюсти позади ангулярного изгиба почти 
прямолинейный.

Видовой состав. Кроме типового вида, S. rossica Novikov, 2016.
Замечания. Несмотря на разную степень сохранности, основанием для объ-

единения гренландских и российских находок в один род являются такие их 
общие черты, как форма черепа, слабая прогнутость его основания, сильная по-
перечная вытянутость тела парасфеноида, значительная расширенность межп-
теригоидных окон, линейный характер распределения шагрени на небных вет-
вях птеригоидов и присутствие ее на небных костях. Перечисленные родовые 
характеристики отмечены на фоне других общих особенностей гренландской 
и российской форм, принимаемых нами за признаки подсемейственного ран-
га внутри капитозаврид: строение и положение crista obliqua, укороченность 
преорбитального отдела, форма рогов таблитчатых костей, положение заднего 
края supratemporale позади уровня вершины ушной вырезки, сильное развитие 
полей шагрени на небе, расширенное поперечно костное дно полости среднего 
уха, наличие продольных посторбитальных валиков на дорсальной поверхно-
сти черепной крыши и характер ее скульптуры. 

Другие приведенные в родовом диагнозе характеристики выявлены от-
дельно на гренландском (вхождение лобной кости в край орбиты) и россий-
ском материалах (строение нижней челюсти, затылка и неба). 

Распространение. Нижний триас, верхний подъярус индского яруса 
Восточной Гренландии и заплавненский горизонт (верхняя подсвита сухо-
реченской свиты) юго-востока (Общий Сырт) Европейской России.

Selenocara rossica Novikov, 2016
Табл. III, фиг. 1, табл. IV, фиг. 1

Wetlugasaurus samarensis: Сенников, 1981, с. 144 (part.); Новиков в: 
Ивахненко, 1997, с. 10 (part.); Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, с. 46 (part.); 
Schoch, Milner, 2000, с. 102 (part.); Damiani, 2001, c. 435 (part.).

Selenocara rossica: Новиков, 2016а, с. 91, рис. 1.
Голотип – ПИН, № 5496/6, неполный череп; Оренбургская обл., 

Бузулукский р-н, местонахождение Староалександровка II; нижний триас, 
заплавненский горизонт, верхняя подсвита сухореченской свиты. 

Диагноз. Заглазничная кость укороченная (индекс por – около 0.5). Шов 
tabulare и squamosum на дорсальной поверхности крыши черепа короткий 
(его длина менее половины таковой шва tabulare и postparietale), ориентиро-
ван продольно. Выросты на затылочных флангах postparietalia хорошо раз-
виты. Sulcus temporalis не выражен.
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Сравнение. В пределах черт, доступных для сравнения, вид отлича-
ется от S. gröenlandica (Säve-Söderbergh, 1935) более короткой заглазнич-
ной костью, более коротким и продольно ориентированным швом tabulare 
и squamosum, хорошо развитыми выростами на postparietalia и отсутствием 
sulcus temporalis.

Замечание. Впервые схожесть этой формы с гренландской была отмече-
на М.А. Шишкиным, что нашло отражение в его первоначальных определе-
ниях находок из местонахождения Заплавное-Сосновое II как Wetlugasaurus 
cf. groenlandicus (Блом, 1968). 

Распространение. Нижний триас, заплавненский горизонт, верхняя под-
свита сухореченской свиты; Общий Сырт.

Материал. Кроме голотипа, фрагмент левой половины черепа (экз. ПИН, 
№ 2426/1), фрагмент основания черепа (экз. ПИН, № 2426/15), фрагмент 
правой половины черепа (экз. СОИКМ ВРХ 4008) и левая ветвь нижней 
челюсти (экз. ПИН, № 2426/12) из местонахождения Заплавное-Сосновое 
II; фрагмент посторбитальной части левой половины черепа (экз. ПИН, 
№ 2426/4) из местонахождения Заплавное-Сосновое III; затылочная часть 
черепа (экз. ПИН, № 2426/20) из местонахождения Заплавное-Березовое; 
неполная правая ветвь нижней челюсти (экз. ПИН, № 2426/14) из местона-
хождения Заплавное I; задняя часть правой половины черепа (экз. СОИКМ 
ВРХ 4007) из местонахождения Ветляновский II; щечная область правой по-
ловины черепа (экз. ПИН, № 4665/9) из местонахождения Бузулукское III; 
фрагмент правой ветви нижней челюсти (экз. ПИН, № 4522/64) из местона-
хождения Ветляновский I.

Род Samarabatrachus Novikov, 2016
Wetlugasaurus: Сенников, 1981 (part.) с. 144; Губин, 1987 (part.), с. 97; 

Новиков, 1990 (part.), с. 87, 1994 (part.), с. 33; Новиков в: Ивахненко, 1997 
(part.), с. 10; Shishkin et al., 2000 (part.), с. 45; Schoch, Milner, 2000 (part.), 
с. 100; Damiani, 2001 (part.), c. 433.

Samarabatrachus: Новиков, 2016а, с. 92.
Типовой вид – Samarabatrachus bjerringi Novikov, 2016; нижний триас, за-

плавненский горизонт, верхняя подсвита сухореченской свиты; Общий Сырт.
Диагноз. Череп относительно высокий, с почти прямыми боковыми кра-

ями и сводчатым основанием. Индексы: chl – 3.0; ipv– 2.75; ps – не более 2.0. 
Контакт nasale и maxillare короткий, не более трети длины ноздри. Frontale 
входит в край орбиты. Переднее небное отверстие продольно вытянутое, 
сердцевидное в плане. Постфенестральные зубные ряды сходятся под почти 
прямым углом. Вершины межптеригоидных окон располагаются на уров-
не задних краев хоан. Fodina vomeralis простирается вперед в межхоаналь-
ное пространство. Распределение шагрени по площади на небных ветвях 
птеригоидов и на парасфеноиде равномерное; шагрень на эктоптеригои-
дах и небных костях отсутствует. Депрессорная часть восходящей пласти-
ны птеригоида относительно узкая поперечно, ее поверхность ориентиро-
вана под углом 60° к горизонтальной плоскости. Basioccipitale не участвует 
в образовании затылочного мыщелка. Flexura lacrimalis коленообразная. 
Commissura anterior хорошо выражена. 
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Видовой состав. Типовой вид.
Сравнение. Отличается от Selenocara более высоким черепом, очерта-

нием его боковых краев, большей прогнутостью неба в основании, более 
коротким швом между nasalia и maxillaria, вхождением лобной кости в край 
орбиты, формой переднего небного отверстия, очертанием межхоанального 
зубного ряда, менее удлиненными хоанами, более вытянутыми межптери-
гоидными окнами и более задним положением их вершин, наличием fodina 
vomeralis, равномерным по площади распределением шагрени на небных 
ветвях птеригоидов и отсутствием ее на небных костях и эктоптеригоидах, 
более узкой и круто ориентированной депрессорной частью восходящей 
пластины птеригоида, менее вытянутым поперечно телом парасфеноида, 
строением затылочного мыщелка, а также наличием передней комиссуры 
каналов сенсорной системы.

Samarabatrachus bjerringi Novikov, 2016
Табл.V, фиг. 1

Wetlugasaurus samarensis: Сенников, 1981 (part.), с. 144; Новиков в: 
Ивахненко, 1997 (part.), с. 10; Shishkin et al., 2000 (part.), с. 46; Schoch, Milner, 
2000 (part.), с. 102; Damiani, 2001(part.), c. 435.

Samarabatrachus bjerringi: Новиков, 2016а, с. 93, рис. 2.

Голотип – ПИН, № 2426/16, череп; Самарская обл., Борский р-н, меcто-
нахождение Заплавное-Сосновое II; нижний триас, заплавненский гори-
зонт, верхняя подсвита сухореченской свиты.

Диагноз. Совпадает с диагнозом рода.
Распространение. Нижний триас, заплавненский горизонт, верхняя под-

свита сухореченской свиты; Общий Сырт.
Материал. Кроме голотипа, передний конец морды (экз. ПИН, № 2426/2) 

из типового местонахождения; фрагмент правой половины черепа (экз. 
ПИН, № 4522/1), передний конец морды (экз. ПИН, № 4522/51) и левая по-
ловина черепа (экз. ПИН, № 4522/63) из местонахождения Ветляновский I.

Подсемейство Parotosuchinae Schoch et Werneburg, 1998
(nom. trans. ex Parotosuchidae Schoch et Werneburg, 1998)

Типовой род – Parotosuchus Otschev et Shishkin, 1968.
Диагноз. Череп средних и крупных (до 60 см длиной) размеров, пара-

болических очертаний. Индексы: pro – 0.70–0.78; ipv – 2.6–3.4. Frontale 
входит в край орбиты. Переднее небное отверстие поперечно оваль-
ное, с направленным назад срединным выступом предчелюстных костей. 
Постфенестральные зубные ряды образуют прямой поперечный или сла-
бо дугообразно изогнутый ряд. Вершины межптеригоидных окон распо-
лагаются позади уровня задних краев хоан. Fodina vomeralis распростра-
няется далеко вперед до уровня хоан. Парахоанальные зубные ряды 
непрерывные. В зубных рядах на palatinum не менее 14 (включая клы-
ки), а на ectopterygoideum – не менее 30 (одинаковых по размеру) зубов. 
Шагрень на небе отсутствует. Crista obliqua круто ориентирована в заты-
лочном плане, с заостренным верхним краем. Тело парасфеноида трапеци-
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евидное. Crista tympanica плохо выражена. Депрессорная часть восходящей 
пластины птеригоида выпуклая. Костное дно полости среднего уха слабо 
удлинено продольно. Crista falciformis на латеральном крае депрессорной 
части затылочных флангов squamosum и quadratojugale хорошо развита. 
Basioccipitale окостеневает слабо. Желобки сенсорных органов отчетливые. 
Flexura lacrimalis Z-образная. Скульптура дорсальной поверхности крыши 
черепа и нижней челюсти ямчато-бороздчатая, с гладкими разделяющими 
гребнями.

Родовой состав. Кроме типового рода, Eryosuchus Otschev, 1966 
и Poryolosuchus Novikov et Shishkin, gen. nov. 

Сравнение. Отличается от других подсемейств отсутствием шагре-
ни на небной поверхности черепа, большим количеством зубов на небных 
и наружных крыловидных костях и одинаковым их размером на последних. 
Дополнительно отличается от Wetlugasaurinae вхождением frontale в край 
орбиты и наличием в норме fodina vomeralis, от Selenocarinae – более раз-
витым преорбитальным отделом (и, соответственно, более удлиненными 
межптеригоидными окнами), более каудальным положением вершин межп-
теригоидных окон, заостренной и высоко расположенной crista obliqua, 
трапециевидной формой тела парасфеноида, отсутствием продольной де-
прессии на quadratojugale, менее выраженной границей между тимпаналь-
ной и депрессорной поверхностями затылка, наличием crista falciformis 
на латеральном крае депрессорной поверхности, слабым окостенением 
basioccipitale, более отчетливыми желобками сенсорных органов и характе-
ром покровной скульптуры черепа.

Замечание. Среди паротозухин нижняя челюсть известна только у не-
которых видов Parotosuchus и Eryosuchus. Во всех этих случаях она харак-
теризуется: 1) хорошо развитым медиальным отростком supraangulare, 
2) дополнительным рядом зубов позади симфизеальных клыков и 3) отсут-
ствием зубов на всех костях короноидной серии. По признакам 1 и 2 ука-
занные два рода паротозухин отличаются от ветлугазаврин Wetlugasaurus 
и Vladlenosaurus, а также селенокарина Selenocara, а по признаку 3 – 
от Wetlugasaurus и Selenocara.

Распространение. Верхи нижнего триаса Европы и Северной Америки, 
нижняя часть среднего триаса Южного Приуралья.

Род Parotosuchus Otschev et Shishkin, 1968
Capitosaurus: Meyer, 1858, с. 221.
Parotosaurus: Jackel, 1922, с. 1; Шишкин, 1964, с. 95; Конжукова, 1965, 

с. 97; Очев, 1966, с. 127; 1972; c. 38; Welles, Cosgriff, 1965 (part.), с. 46. 
Parotosuchus: Очев, Шишкин в: Каландадзе и др., 1968, с. 78; Шишкин 

в: Лозовский, Шишкин, 1974, c. 170; Новиков, 1986, с. 130, 1994, с. 37; 
Шишкин, 1995, с. 62; Новиков в: Ивахненко и др., 1997, с. 10; Shishkin, 
Novikov, Gubin, 2000, с. 46; Schoch, Milner, 2000 (part.), с. 139; Damiani, 2001 
(part.), c. 414; Shishkin, Sulej, 2009, с. 34.

Archotosaurus: Paton, 1976, с. 415.
Типовой вид – Capitosaurus nasutus Meyer, 1858; нижний триас, средний 

пестрый песчаник Центральной Европы.
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Диагноз. Индексы: pro – 0.74–0.78; chl – не менее 4.0; ipv – 2.6–3.4; ps – 
1.4–1.7; pra – 1.4–1.8. Орбиты относительно маленькие. Межорбитальная 
впадина глубокая. Затылочные мыщелки располагаются впереди челюст-
ных. Ушные вырезки широко открыты сзади. «Рога» таблитчатых костей 
сужены на концах. Шов supratemporale и tabulare располагается на уровне 
вершины ушной вырезки. Межхоанальный зубной ряд прямой, скобообраз-
ный или слабо дугообразно изогнутый. Crista terminalis таблитчатой кости 
обычно высокая. 

Видовой состав. Кроме типового вида, включает P. helgolandicus 
(Schroeder, 1913) из среднего пестрого песчаника Центральной Европы, 
а также P. orenburgensis (Konzhukova, 1965), P. orientalis (Otschev, 1966), 
P. panteleevi (Otschev, 1966), P. komiensis Novikov, 1986 из яренского над-
горизонта Европейской России и Южного Приуралья, P. sequester Shishkin, 
1974 из верхнеоленекского подъяруса Прикаспия и P. speleus Shishkin et 
Sulej, 2009 из позднеоленекских карстовых заполнений Польши.

Сравнение. Отличается от Eryosuchus более вытянутым преорбиталь-
ным отделом, меньшими размерами орбит, большей прогнутостью крыши 
черепа между орбитами, более передним положением затылочных мыщел-
ков относительно челюстных, широко открытыми ушными вырезками, от-
сутствием латерального расширения на концах «рогов» таблитчатых ко-
стей, высокой crista terminalis, более узкими хоанами, более короткими 
птериго-парасфеноидными швами, более расширенным телом парасфено-
ида, сильно выраженным ангулярным изгибом нижней челюсти и менее уд-
линенным ее ретроартикулярным отростком.

Замечания. Принадлежность к Parotosuchus формы из формации Вюры 
(Wióry) Польши, описанной как новый вид P. ptaszynskii (Sulej, Niedzwiedzki, 
2013), по нашему мнению, далеко не очевидна из-за невозможности уста-
новления у этой формы практически ни одного из апоморфных признаков 
рода вследствие сохранности оригинального материала. Даже в случае со-
гласия с таким родовым определением, достоверность некоторых при-
знаков, указанных для этой формы в качестве видовых (например, более 
вертикальное положение torus arcuatus, треугольная форма ретроартику-
лярного отростка, реконструированная форма черепа и межптеригоидных 
окон и др.), по этой же причине (характер сохранности) опять-таки вызы-
вает сомнение. Единственной особенностью, отличающей польскую форму 
от видов Parotosuchus с хорошо известным строением задней части нижней 
челюсти (P. orenburgensis, P. komiensis и P. panteleevi), является необычно 
короткий ретроартикулярный отросток. 

Ревизия материала по Parotosuchus из верхнеоленекского подъяруса 
г. Большое Богдо (мозговая коробка (экз. ПИН, № 2246/1) и фрагмент че-
репа (экз. ПИН, № 2246/23)) показала отсутствие у этих образцов каких- 
либо диагностических особенностей, позволяющих говорить об их видовой 
обособленности. Поэтому выделение богдинского Parotosuchus в самостоя-
тельный вид P. bogdoanus (см. Очев, 1966, 1972) также представляется нео-
правданным.

Мнение о принадлежности к рассматриваемому роду форм из среднего 
триаса Замбии и Индии (см. Chernin, Cosgriff, 1975; Mukherjee, Sengupta, 
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1998; Schoch, Milner, 2002) нами вслед за Шишкиным и Сулеем (Shishkin, 
Sulej, 2009; Sulej, Niedzwiedzki, 2013) не поддерживается.

Неописанный вид Parotosuchus известен из формации Мэнкопи Северной 
Америки (Schoch, Milner, 2000; личные наблюдения).

Распространение. Нижний триас, верхнеоленекский подъярус и его 
аналоги; Центральная и Восточная Европа, Южное Приуралье, Прикаспий 
и Северная Америка.

Parotosuchus orenburgensis (Konzhukova, 1965)
Рис. 4; табл., VI, фиг. 1; табл. VII, фиг. 1

Parotosaurus orenburgensis: Конжукова, 1965, с. 98, рис. 1–5; Очев, 1966, 
с. 129.

Parotosuchus orenburgensis: Шишкин, 1995, с. 62, рис. 25а, б; Новиков в: 
Ивахненко и др., 1997, с. 10, табл. 15, рис. 2; Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, 
с. 46, рис. 3, 7; Schoch, Milner, 2000, с. 139, рис. 93; Damiani, 2001, c. 420, 
рис. 24.

Голотип – ПИН, № 951/42, череп с нижней челюстью; Оренбургская 
обл., Илекский р-н, местонахождение Рассыпная; нижний триас, яренский 
надгоризонт, гамский горизонт, верхняя подсвита петропавловской свиты.

Диагноз. Индексы: pro – 0.74; or – около 1.4; ipv – 2.6; ps – 1.7; pra – 
около 1.6. Ноздри удлиненные (отношение их длины к максимальной ши-
рине составляет около 2.5). Frontale составляет 1/8 длины края орбиты. 
Антеролатеральный выступ postorbitale хорошо развит. «Рога» таблитча-
тых костей прямые, расширенные (их ширина значительно превосходит та-
ковую ушных вырезок), уплощенные, с округлыми вершинами и высокой 
crista terminalis. Fodina vomeralis распространяется вперед до уровня задних 
краев хоан. Постфенестральные зубы образуют прямой поперечный меж-
хоанальный ряд, который отделен от парахоанальных зубных рядов значи-
тельным промежутком и образует с ними тупой угол. Шов между сошником 
и небной костью относительно длинный (вершина межптеригоидного окна 
располагается на уровне заднего края второго палатинного клыка). Небные 
ветви птеригоидов расширенные (их ширина в основании в 1.5 раза превы-
шает длину птериго-парасфеноидного шва). Затылочные мыщелки сближе-
ны. Скульптура дорсальной поверхности черепной крыши преимуществен-
но мелкоячеистая. Sulcus temporalis присутствует.

Ретроартикулярный отросток нижней челюсти относительно широкий 
(его длина в полтора раза превосходит ширину), прямоугольный в плане; 
crista muscularis и c. medialis на его дорсальной поверхности сильно дивер-
гируют. Angulare распространяется каудально в область ретроартикулярно-
го отростка приблизительно до уровня середины его длины. Ангулярный 
изгиб сильный. Короноидный отросток хорошо развит. 

Сравнение. Отличается от P. nasutus и P. helgolandicus более каудаль-
ным положением вершин межптеригоидных окон (и, соответственно, более 
длинным швом между небной костью и сошником, а также менее вытяну-
той формой межптеригоидных окон), а от P. nasutus и P. sequester – прямыми 
«рогами» таблитчатых костей. Дополнительными отличиями от P. nasutus 
являются меньшее вхождение frontale в край орбиты, сильно расширенные 
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и прямые «рога» tabularia, более широкие небные ветви птеригоидов и сбли-
женные затылочные мыщелки, от P. helgolandicus – менее удлиненные ор-
биты, форма и уплощенность «рогов» tabularia и четкая обособленность 
постфенестрального зубного ряда от парахоанальных, а от P. sequester – ме-
нее удлиненная форма черепа и более развитый антеролатеральный выступ 
postorbitale. От P. speleus отличается формой межхоанального зубного ряда, 
его резкой обособленностью от парахоанальных зубных рядов и положени-
ем относительно них.

Распространение. Нижний триас, яренский надгоризонт, гамский гори-
зонт, верхи петропавловской свиты; Общий Сырт и Южное Приуралье.

Замечание. Очевым (1972) к рассматриваемому виду были отнесены 
остатки темноспондильных амфибий из местонахождения Донгуз IX. В ре-
зультате переизучения этого материала нами было установлено, что один 
из образцов (экз. ПИН № 4187/8 (= СГУ № 104/3235)) на самом деле при-
надлежит трематозавриду (скорее всего, Trematosaurus), а среди остальных 
только пять фрагментов черепа и нижней челюсти могут быть с уверенно-
стью отнесены к Parotosuchus, причем два из них обнаруживают большое 
сходство с P. komiensis (см. ниже).

Материал. Кроме голотипа, скапулокоракоид (экз. ПИН, № 951/66) 
и плечевая кость (экз. ПИН, № 951/67) из типового местонахождения.

Parotosuchus orientalis (Otschev, 1966)
Табл. VIII, фиг. 1

Parotosaurus orientalis: Очев, 1966, c. 129; 1972, c. 62, рис. 10–15, табл. 
VIII–XI. Parotosuchus orientalis: Шишкин, 1995, с. 63, рис. 25в; Новиков в: 
Ивахненко и др., 1997, с. 10, табл. 16, рис. 3; Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, 
с. 47; Schoch, Milner, 2000, с. 139; Damiani, 2001, c. 420.

Голотип – ПИН, № 4172/1, неполный череп; Оренбургская обл., 
Беляевский р-н, местонахождение Кзыл-Сай III; нижний триас, яренский 
надгоризонт, федоровский горизонт, низы петропавловской свиты.

Диагноз. Индексы: or – 1.1; ps – 1.5. Лобные кости составляют около 
1/5 длины их края. Антеролатеральный выступ postorbitale хорошо развит. 
«Рога» таблитчатых костей относительно узкие (их ширина значительно 
уступает таковой ушной вырезки), заострены и отогнуты вентромедиаль-
но; их дорсальная поверхность сильно выпуклая, а сrista terminalis высокая. 
Небные ветви птеригоидов относительно узкие (их ширина в основании 
меньше длины птериго-парасфеноидного шва). Затылочные мыщелки сбли-
жены. Sulcus temporalis слабо выражен. Скульптура дорсальной поверхно-
сти черепной крыши преимущественно мелкоячеистая.

Сравнение. Отличается от P. nasutus, P. orenburgensis, P. sequester 
и P. helgolandicus округлыми орбитами, от первых трех видов – также фор-
мой и сильной дорсальной выпуклостью «рогов» таблитчатых костей, 
а от P. helgolandicus и P. orenburgensis – менее расширенным телом парас-
феноида. Дополнительными отличиями от P. nasutus являются меньшая 
степень вхождения frontale в край орбиты, отсутствие fissura paraquadrata 
и сближенность затылочных мыщелков, от P. helgolandicus – более узкие 
рога таблитчатых костей и небные ветви птеригоидов, от P. sequester – бо-
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лее развитый антеролатеральный выступ postorbitale, а от P. orenburgensis – 
большая степень вхождения frontale в край орбиты.

Распространение. Нижний триас, яренский надгоризонт, федоровский 
горизонт, низы петропавловской свиты; Южное Приуралье.

Материал. Голотип.

Parotosuchus panteleevi (Otschev, 1966)
Табл. IX, фиг. 1; табл. X, фиг. 1

Parotosaurus panteleevi: Очев, 1966, с. 130; 1972, c. 95, рис. 16, 17, 
табл. XII–XV. 

Parotosuchus panteleevi: Новиков в: Ивахненко и др., 1997, с. 10; Shishkin, 
Novikov, Gubin, 2000, с. 47.

Parotosuchus sp. indet.: Damiani, 2001, c. 422.
Голотип – ПИН, № 4173/54, таблитчатая кость; Волгоградская обл., 

Иловлинский р-н, местонахождение Донская Лука; нижний триас, яренский 
надгоризонт, гамский горизонт, липовская свита.

Диагноз. Индексы: pro – 0.78; or – 1.3; ps – 1.4; ipv – 3.0; pra – 1.8. Ноздри 
овальные (их длина в два раза превышает максимальную ширину). Лобные 
кости составляют около 1/10 длины их краев. Антеролатеральный выступ 
postorbitale развит умеренно. «Рога» таблитчатых костей слабо отогнуты 
медиально, относительно узкие (их ширина меньше таковой ушных выре-
зок), уплощенные; crista terminalis низкая. Fodina vomeralis распространяет-
ся вперед до уровня переднего края хоан. Межхоанальный зубной ряд ско-
бообразный и отделен от парахоанальных небольшим промежутком. Шов 
между сошником и небной костью относительно короткий (вершина межп-
теригоидного окна располагается на уровне заднего края первого палатин-
ного клыка). Небные ветви птеригоидов относительно узкие (их ширина 
в основании меньше длины птериго-парасфеноидного шва). Затылочные 
мыщелки сближены. Скульптура дорсальной поверхности черепной кры-
ши в виде крупных, местами радиально вытянутых ячей и широких борозд. 
Sulcus temporalis слабо выражен.

Ретроартикулярный отросток нижней челюсти относительно широкий 
(его длина в полтора раза превосходит ширину); crista muscularis и c. medialis 
низкие и слабо дивергируют каудально. Angulare распространяется каудаль-
но до уровня ретроартикулярного отростка. Ангулярный изгиб относитель-
но слабый. Короноидный отросток плохо развит.

Сравнение. Отличается от других видов рода низкой crista terminalis та-
блитчатой кости (неизвестно для P. speleus и P. sequester). Дополнительными 
отличиями от P. helgolandicus, P. nasutus, P. orenburgensis и P. orientalis яв-
ляются слабое развитие антеролатерального выступа postorbitale и ха-
рактер скульптуры крыши черепа, от P. helgolandicus и P. orientalis – фор-
ма «рогов» таблитчатых костей и их уплощенность, от P. helgolandicus 
и P. orenburgensis – более вытянутое продольно тело парасфеноида 
и более узкие «рога» tabularia, а от P. orenburgensis и P. nasutus – тенден-
ция к соединению постфенестральных и парахоанальных зубных рядов. 
От P. orenburgensis также отличается более короткими ноздрями, более вы-
тянутым преорбитальным отделом черепа, более передними положени-
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ем вершины межптеригоидных окон (и, соответственно, более коротким 
швом между palanum и vomer, а также более вытянутой формой межпте-
ригоидных окон), более передним распространением fodina vomeralis, бо-
лее вытянутым ретроартикулярным отростком, слабой дивергенцией crista 
muscularis и c. medialis на его дорсальной поверхности, более каудальным 
распространением angulare, меньшим ангулярным изгибом и слабым разви-
тием короноидного отростка. Дополнительно отличается от плохо извест-
ного P. sequester отсутствием латерального изгиба «рогов» tabularia и менее 
удлиненным черепом, а от описанного по изолированным костям ювениль-
ных форм P. speleus – формой межхоанального зубного ряда.

Распространение. Нижний триас, яренский надгоризонт, гамский гори-
зонт, липовская свита; бассейн р. Дон.

Материал. Кроме голотипа, череп (экз. ПИН, № 1043/1581), левая ветвь 
нижней челюсти (экз. ПИН, № 1043/1582), три фрагмента посторбитальной 
части черепа (экз. ПИН, № 1043/689, 690, 789), фрагмент основания черепа 
(экз. ПИН, № 1043/994), два фрагмента переднего конца морды (экз. ПИН, 
№ 1043/777, 982), семь фрагментов черепа (экз. ПИН, № 1043/817; 4173/1, 
18–21, 23), 37 tabularia (экз. ПИН, № 4173/22, 24, 93, 96, 99–102, 106–113, 
115–120;1043/691, 693–695, 798, 800–803, 805, 917, 1190, 1256, 1407, 1408, 
1410); два praemaxillaria (экз. ПИН, № 1043/43, 1550), девять неполных сош-
ников (экз. ПИН, № 1043/780, 816, 1186, 1280, 1551; 4173/42–44, 65), восемь 
неполных птеригоидов (экз. ПИН, № 4173/34–38; 1043/818, 981, 1189), одно 
postorbitale (№ 1043/703), два postparietalia (экз. ПИН, № 4173/4, 5), один 
фрагмент squamosum (экз. ПИН, № 4173/3), семь exoccipitalia (экз. ПИН, 
№ 4173/10–16), левая ветвь нижней челюсти (экз. ПИН, № 1043/41), шесть 
фрагментов supraangularia (экз. ПИН, № 4173/67, 75–77, 79, 80), фрагмент 
praearticulare (экз. ПИН, № 4173/85), семь фрагментов нижних челюстей 
(экз. ПИН, № 4173/70–72, 74, 125, 1043/1191, 1576), фрагмент dentale (экз. 
ПИН, № 4173/73) из типового местонахождения. 

Parotosuchus komiensis Novikov, 1986
Рис. 5; табл.VIII, фиг. 2

Parotosuchus komiensis: Новиков, 1986, с. 130, рис. 1; 1994, c. 37, рис. 3; 
Новиков в: Ивахненко и др., 1997, с. 10, табл. 16, рис. 2; Shishkin, Novikov, 
Gubin, 2000, c. 47; Damiani, 2001, c. 419.

Голотип – ПИН, № 3361/18, фрагмент правой половины черепной кры-
ши; Республика Коми, Усть-Вымьский р-н, местонахождение Жешарт; ниж-
ний триас, яренский надгоризонт, гамский горизонт, гамская свита.

Диагноз. Индексы: or – 1.4; pra – около 1.8. Frontalia составляют около 
1/8 длины их окружностей орбит. Антеролатеральный выступ postorbitale 
слабо развит. «Рога» tabularia слабо отогнуты вентромедиально, уплощены 
дорсально и закруглены на концах; crista terminalis высокая. Межхоанальный 
зубной ряд скобообразный, отделен от парахоанальных рядов незначитель-
ным промежутком. Шов между небной костью и сошником относительно 
короткий (межптеригоидные ямы распространяются вперед дальше уровня 
первого палатинного клыка). Sulcus temporalis отсутствует. Скульптура дор-
сальной поверхности черепа преимущественно мелкоячеистая.
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Рис. 5. Parotosuchus komiensis Novikov, 1986; экз. ПИН, № 3361/103, задний отдел левой 
ветви нижней челюсти: а – сбоку, б – сверху; Республика Коми, Усть-Вымский р-н, 
местонахождение Жешарт; нижний триас, гамский горизонт, гамская свита (Новиков, 1994)

Рис. 4. Parotosuchus orenburgensis (Konzhukova, 1965); экз. ПИН, № 951/42, 
ретроартикулярный отросток правой ветви нижней челюсти сверху; Оренбургская обл., 
Илекский р-н, местонахождение Рассыпная; нижний триас, гамский горизонт, верхняя 
подсвита петропавловской свиты (Новиков, Шишкин, 1992)
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Ретроартикулярный отросток нижней челюсти относительно узкий 
(его длина почти в два раза превосходит ширину), слегка расширяется на-
зад; каудальная дивергенция crista muscularis и c. medialis на его дорсаль-
ной поверхности слабая. Angulare распространяется каудально в область 
ретроартикулярного отростка приблизительно до середины его длины. 
Короноидный отросток высокий. 

Сравнение. Отличается от P. helgolandicus, P. nasutus, P. orenburgensis 
и P. orientalis слабым развитием антеролатерального выступа postorbitale. 
Кроме того, от P. helgolandicus и P. orientalis отличается формой и дор-
сальной уплощенностью «рогов» tabularia, от P. nasutus, P. orenburgensis 
и P. orientalis – отсутствием sulcus temporalis, от P. nasutus и P. orenburgensis – 
тенденцией к соединению парахоанальных и постфенестрального зубных 
рядов, а от P. nasutus и P. sequester – отсутствием латерального изгиба «рогов» 
tabularia. Дополнительными отличиями от P. orenburgensis являются боль-
шая удлиненность ретроартикулярного отростка и слабая дивергенция crista 
muscularis и c. medialis на его дорсальной поверхности, а от P. orientalis – 
меньшее вхождение лобной кости в край орбиты. От P. panteleevi сравни-
ваемый вид отличается более сильно развитой crista terminalis таблитчатой 
кости, характером скульптуры дорсальной поверхности черепа, меньшей 
степенью каудального распространения angulare и развитым короноидным 
отростком, от P. sequester – формой «рогов» tabularia, а от P. speleus – фор-
мой межхоанального зубного ряда.

Замечания. По степени удлинения ретроартикулярного отростка, не-
которым особенностям его дорсальной поверхности (слабое расшире-
ние назад, слабая каудальная дивергенция crista muscularis и с. medialis) 
к описываемому виду очень близки фрагменты задних отделов нижних че-
люстей Parotosuchus из местонахождений Хей-Яга II (экз. ПИН, № 4370/16) 
и Донгуз IX (экз. ПИН, № 2649/4). Из последнего местонахождения еще 
два фрагмента, первоначально отнесенные к Parotosuchus orenburgensis 
(Очев, 1972), по строению рогов таблитчатых костей (экз. ПИН, № 4187/30 
(= СГУ № 104/3253)) и форме постфенестрального зубного ряда (экз. ПИН, 
№ 4187/2 (= СГУ № 104/3269)) очень схожи с P. komiensis. Однако характер 
сохранности всех указанных образцов не позволяет с уверенностью отнести 
их к P. komiensis. 

Распространение. Нижний триас, яренский надгоризонт, гамский го-
ризонт; северо-восток европейской части России и, возможно, Южное 
Приуралье.

Материал. Кроме голотипа, три tabularia (ПИН, № 3361/19, 20, 165), 
фрагмент jugale (ПИН, № 3361/21), фрагмент frontale (ПИН, № 3361/22), 
левое postorbitale (ПИН, № 3361/30), фрагмент правого palatinum (ПИН, 
№ 3361/151), фрагмент нариальной области левой половины черепа (ПИН, 
№ 3361/44) и пять фрагментов ветвей нижней челюсти (ПИН, № 3361/50, 
52, 103, 154, 156) из типового местонахождения; задний отдел правой вет-
ви нижней челюсти (экз. ПИН, № 1584/21) из местонахождения Яренга; за-
дний отдел левой ветви нижней челюсти (ПИН, № 3361/166) из местона-
хождения Гам; задняя половина левой ветви нижней челюсти (экз. ПИН, 
№ 4383/2) из местонахождения Межог I.
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Род Poryolosuchus Novikov et Shishkin, gen. nov.
Название рода от ручья Пор-Йоль и греч. suchos – «крокодил».
Типовой вид – Poryolosuchus longicornis sp. nov.; нижний триас, (?) cлуд-

кинский горизонт, (?) слудкинская свита; бассейн р. Лузы.
Диагноз. Череп средней длины (до 25 см). Индексы: or – 1.3; t – 0.27; 

chl – не более 3.0; ipv – около 2.5; ps – 2.0. Орбиты относительно малень-
кие. Межорбитальная впадина глубокая. Затылочные мыщелки располага-
ются впереди челюстных. Ушные вырезки широко открыты сзади. «Рога» 
таблитчатых костей узкие, длинные, далеко оттянуты назад за уровень че-
люстных мыщелков, с выпуклой дорсальной поверхностью и отогнутыми 
вентромедиально и тупо заостренными концами; латеральная часть скуль-
птированной поверхности рога ориентирована вертикально; crista terminalis 
высокая. Задний край supratemporale располагается позади уровня вершины 
ушной вырезки. На дорсальной поверхности черепной крыши хорошо раз-
виты пре- и посторбитальные продольные валики; поверхность крыши че-
репа неровная, бугристая. Скульптура дорсальной поверхности крыши че-
репа грубая, преимущественно мелкоячеистая.

Видовой состав. Типовой вид.
Сравнение. Отличается от других родов подсемейства наличием вали-

ков и бугров на дорсальной поверхности крыши черепа, грубым характе-
ром ее скульптуры, а также более каудальным положением заднего края 
supratemporale, более расширенным телом парасфеноида (и, соответствен-
но, более короткими птеригопарасфеноидными швами), сильно удлиненны-
ми рогами tabularia и, вероятно, меньшими размерами. От Parotosuchus так-
же отличается более широкими хоанами, а от Eryosuchus – формой «рогов» 
tabularia (и, соответственно, более открытыми сзади ушными вырезками), 
относительно меньшими размерами орбит, большей прогнутостью крыши 
черепа между орбитами и более передним положением затылочных мыщел-
ков относительно челюстных.

Poryolosuchus longicornis Novikov et Shishkin, sp. nov.
Табл. XI, фиг. 1

Название вида от лат. longicornis – «длиннорогий».
Голотип – ПИН, № 4123/13, задняя половина черепа; Республика Коми, 

бассейн р. Лузы, местонахождение Пор-Йоль; нижний триас, (?) слудкин-
ский горизонт, (?) слудкинская свита.

Диагноз. Совпадает с диагнозом рода.
Распространение. Нижний триас, (?) слудкинский горизонт, (?) слуд-

кинская свита; северо-восток европейской части России, бассейн р. Лузы.
Материал. Кроме голотипа, левое nasale (экз. ПИН, № 4123/14), фраг-

мент левой половины преорбитальной части черепа (экз. ПИН, № 4123/17), 
фрагмент задней половины черепа (экз. ПИН, № 4123/15) из типового ме-
стонахождения.
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Семейство Lydekkerinidae Watson, 1919
Род Luzocephalus Shishkin, 1980

Lyrocephalus: Säve-Söderbergh, 1935, с. 150, 164, 170, 177; Lehman, 1966, 
с. 15.

«Lyrocephalus»: Шишкин, 1964, с. 103, 109. 
Luzocephalus: Шишкин, 1980, c. 105; Новиков в: Ивахненко и др., 1997, 

с. 10; Shishkin, Rubidge, Kitching, 1996, с. 1656; Shishkin, Novikov, Gubin, 
2000, с. 45; Milner, Schoch, 2000, с. 78.

Aquiloniferus: Bjerring, 1999, c. 7.
Типовой вид – Luzocephalus blomi Shishkin, 1980; нижний триас, вохмин-

ский горизонт, вохминская свита; бассейн р. Лузы.
Диагноз.см. Шишкин, 1980; Shishkin et al., 1996.
Видовой состав. Кроме типового вида, L. kochi (Säve-Söderbergh, 1935) 

из нижнего триаса (нижнеиндский подъярус) Восточной Гренландии. 
Сравнение.см. Шишкин, 1980; Hewison, 2007. 
Замечания. Первоначально из индского яруса Восточной Гренландии 

было описано три вида рода Lyrocephalus – L. kochi, L. johannsoni и L. rapax 
(Säve-Söderbergh, 1935). Позднее Шишкиным эти формы были включены 
в состав нового рода Luzocephalus (вместе с типовым видом Luzocephalus 
blomi) при выделении нового монотипичного семейства Luzocephalidae 
(Шишкин, 1980). В дальнейшем большинством исследователей род 
Luzocephalus был отнесен к лидеккеринидам (Shishkin, Rubidge, Kitching, 
1996; Shishkin, Novikov, Gubin, 2000; Milner, Schoch, 2000; Jeannot, Damiani, 
Rubidge, 2006), причем в его составе выделялось либо два (L. blomi 
и L. kochi: Shishkin, Rubidge, Kitching, 1996; Jeannot, Damiani, Rubidge, 
2006), либо три (L. blomi, L. kochi, L. johannsoni: Milner, Schoch, 2000) вида. 
Альтернативная точка зрения на систематическое положение гренландских 
форм была высказана Г. Бьеррингом (Bjerring, 1999), который выделил на их 
основе новый монотипичный род Aquiloniferus (с видом A. kochi), отрицая 
принадлежность его к лидеккеринидам. Последнее мнение было поддержа-
но Р. Хевисоном (Hewison, 2007).

Вероятно, к лидеккеринидам относятся также фрагмент правого птериго-
ида (экз. ПИН, № 2891/4: Luzocephalus (?) sp.) из местонахождения Канаки 
и фрагмент нижней челюсти (экз. ПИН, № 4507/ 12: Lydekkerinidae (?) gen. 
indet.) из местонахождения Волчий II.

Распространение. Нижний триас, нижнеиндский подъярус Восточной 
Гренландии и вохминский горизонт Вятско-Камской впадины (бассейн 
рр. Лузы и, возможно, Вятки).

Luzocephalus blomi Shishkin, 1980
Рис. 6

Luzocephalus blomi: Шишкин, 1980, c. 106, рис. 1, 2; Новиков в: Ивахненко 
и др., 1997, с. 10, табл. 13, рис. 2; Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, с. 45, 
рис. 3.5; Milner, Schoch, 2000, с. 78, рис. 58; Hewison, 2007, с. 56, рис. 46.

Голотип – ПИН, № 3784/1, неполный череп; Кировская обл., Лузский р-н, 
местонахождение Луза; нижний триас, ветлужский надгоризонт, вохмин-
ский горизонт.
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Диагноз. Длина крыши черепа по осевой линии 17.2 см. Индексы: po – 
2.0; pro – 0.59. Носовые отверстия относительно широкие (их длина в пол-
тора раза превышает ширину). Параквадратное отверстие располагается 
в центре затылочного фланга quadratojugale. Передняя комиссура прямая. 
Инфраорбитальный желобок на lacrimale образует хорошо выраженную 
дугу. Скуловой желобок в своем заднем отделе слабо дугообразно изогнут, 
располагается на squamosum вдоль шва с quadratojugale. 

Сравнение. Отличается от гренландского вида более крупными разме-
рами, более удлиненными преорбитальным и орбитопинеальным отделами 
черепной крыши, более широкими ноздрями, более латеральным располо-
жением параквадратного отверстия, прямолинейным очертанием передней 
сенсорной комиссуры, более отчетливым лакримальным изгибом инфраор-
битального желобка и более пологим изгибом скулового желобка.

Распространение. Нижний триас, ветлужский надгоризонт, вохминский 
горизонт, вохминская свита; Кировская обл., бассейн р. Лузы.

Материал. Голотип.

Надсемейство Trematosauroidea Watson, 1919
Семейство Benthosuchidae Efremov, 1937

Типовой род – Benthosuchus Efremov, 1937.
Диагноз. Череп средних и крупных (до 40 см) размеров, низкий в затылке, 

с прямыми или слегка выпуклыми боковыми краями и слабым или умерен-
ным пренариальным удлинением (индекс prn – 0.3–0.6). Имеется зачаточ-
ная посторбитальная зона роста (индекс po – 1.75–2.0). Орбиты относитель-
но сближены и расположены в задней половине черепа. Межорбитальная 
впадина хорошо выражена. Ушные вырезки с почти параллельными боко-
выми краями и широко округлыми вершинами. «Рога» таблитчатых костей 
развиты умеренно. Челюстные мыщелки располагаются несколько позади 
затылочных. Затылок почти вертикальный. Антеролатеральный выступ за-
глазничной кости хорошо развит. Перегородка в переднем небном отвер-
стии, как правило, неполная. Постфенестральные зубные ряды длинные. 
Хоаны овальные, умеренно вытянутые (индекс chl – 2.0–3.0), приближе-
ны к уровню вершин относительно широких межптеригоидных окон (ин-
декс ipv – 2.7–4.0). Небные кости контактируют с птеригоидами. Клыки 
на ectopterygoideum слабо развиты. Шагрень на небных ветвях птеригоидов 
и парасфеноиде, как правило, сильно развита; на небных ветвях и теле пте-
ригоида латерально от шагреневых полей – ямчато-бороздчатая скульпту-
ра. Передняя часть восходящей пластины птеригоида плавно изгибается ме-
диально, образуя lamina praeotica, ограничивающую спереди относительно 
широкую ушную полость. Lamina anterior pterygoidei слабо развита, с глу-
бокой и широкой дорсальной вырезкой, не отделяет основание эпиптериго-
ида от базисфеноида; crista posterior на квадратной ветви птеригоида не вы-
ражена. Костное дно полости среднего уха имеет незначительную длину 
(менее половины длины птеригопарасфеноидного шва). Тело парасфеноида 
поперечно вытянуто, трапециевидных или прямоугольных очертаний; его 
мускульные гребни и lamina posterior хорошо развиты, а мечевидный отро-
сток относительно широкий. Видиев канал не врастал в тело парасфеноида. 
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Exoccipitale c хорошо развитым и отогнутым латерально нижнеушным от-
ростком, значительно выступает позади тела парасфеноида. Слезная кость 
удалена от глазницы на расстояние более трети своей длины. Система сен-
сорных желобков развита в различной степени; слезная и скуловая флексу-
ра подглазничного желобка отчетливые; cупраорбитальный желобок пере-
секает lacrimale, а скуловой желобок, как правило, располагается вдоль шва 
squamosum и quadratojugale. Скульптура крыши черепа ячеистая и (в зонах 
интенсивного роста у бентозухин) гребнисто-бороздчатая. Зубы сильно 
продольно сжаты; на praemaxillare и maxillare они приблизительно одного 
размера.

Нижняя челюсть с хорошо выраженным ангулярным изгибом, малень-
ким и слегка удлиненным задним меккелевым отверстием и относительно 
слабо удлиненными ретроартикулярным отростком (индекс pra – 1.6–1.8) 
и симфизеальным отделом (индекс sl – 1.0–1.4). Дорсальная поверхность 
ретроартикулярного отростка субпараллельна оси челюсти и слабо ско-
шена вентролингвально; в ее строении, помимо supraangulare, принима-
ет участие и quadratum. Foramen chordae tympani располагается на шве 
praearticulare и articulare. Praearticulare не распространяется каудально 
в область ретроартикулярного отростка. Crista arcuata относительно низ-
кая. Медиальный отросток supraangulare не развит. Каждая из ветвей ниж-
ней челюсти несет на dentale не менее 60–65 зубов. На coronoideum по-
стоянно имеются зубы, в то время как их присутствие на передних двух 
короноидах варьирует.

Межключица с округлым задним краем и узким передним отростком. 
Восходящий отросток ilium массивный.

Состав. Два подсемейства: Benthosuchinae Efremov, 1937 и Syrtosuchinae 
Novikov, 2016.

Замечания. О широком распространении бентозухид на территории 
Лавразии могут свидетельствовать находки в нижнем оленеке Сибири 
(руч. Кыра-Хос-Терюттэх) и Южного Приморья (о-в Русский). В первом 
из этих местонахождений, приуроченном к региональной аммонитовой зоне 
Hedenstroemia hedenstroemi (низы нижнего оленека), известен фрагмент 
неба бентозухидного облика (экз. ПИН, № 4115/7), сохранившиеся детали 
строения которого могут указывать на присутствие двойного переднего неб-
ного отверстия и схождение постфенестральных зубных рядов под острым 
углом. Ранее этот образец был предположительно отнесен к капитозав-
риду Sassenisaurus (Шишкин, Лозовский, Очев, 1986). Из местонахожде-
ния на о-ве Русский (местная аммонитовая зона Anasibirites nevolini, вер-
хи нижнего оленека) описан бентозухин Benthosphenus lozovskii (Шишкин, 
Лозовский, 1979).

С другой стороны, указание на присутствие бентозухид в триасе Гондваны 
вызывает сомнение. Так, к этому семейству была отнесена передняя по-
ловина правой ветви нижней челюсти из формации Фремоу Антарктиды 
(Hammer, 1990). Основанием для такого определения послужило отсутствие 
у антарктического образца переднего меккелева отверстия – признака, оши-
бочно указанного некоторыми исследователями в качестве уникального 
для бентозухид (Jupp, Warren, 1986).
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Распространение. Нижний триас, заплавненский, рыбинский, слудкин-
ский и устьмыльский горизонты Европейской России, нижнеоленекский 
подъярус Сибири и Южного Приморья.

Подсемейство Benthosuchinae Efremov, 1937
Типовой род – Benthosuchus Efremov, 1937.
Диагноз. Переднее небное отверстие слегка вытянуто поперечно; разде-

ляющие его медиальные отростки предчелюстных костей развиты хорошо, 
а сошников – в различной степени. Вершины межптеригоидных окон распо-
лагаются существенно позади уровня заднего края хоан. Может присутство-
вать septomaxillare. Постфенестральные зубные ряды сходятся под острым 
углом или параллельны. Crista obliqua слабо выражена, круто ориентиро-
вана в затылочном плане, заостренная в своей дистальной части. Степень 
расширенности и поперечной выпуклости мечевидного отростка варьирует. 
Желобки сенсорных каналов развиты хорошо; супраорбитальный желобок 
далеко заходит на lacrimale, дугообразно и плавно изгибаясь. Скульптура 
дорсальной поверхности покровных костей в виде относительно крупных, 
полигональных или округлых в плане ямок, вытянутых в отдельных обла-
стях (предглазничной, щечной и нариальной) по периферии костей в же-
лобки.

Ветви нижней челюсти в плане слегка дугообразно изогнуты или пря-
мые. Индексы: sl – 1.0–1.4, pra – 1.6–1.8). Депрессорный желобок на лаби-
альной стороне нижней челюсти слабо выражен. На передних двух короно-
идах присутствие зубов варьирует.

Родовой состав. Кроме типового рода, Benthosphenus Shishkin, 1979 
из нижнеоленекского подъяруса (зона Anasibirites nevolini) Южного 
Приморья.

Замечание. Вышеуказанные характеристики подсемейства основаны 
главным образом на строении представителей типового рода, у которого хо-
рошо известно строение как черепа, так и нижней челюсти. 

Род Benthosuchus Efremov, 1937
Rhinesuchus: Яковлев, 1916, c. 158 (part.).
Benthosaurus: Efremov, 1929, c. 757; Hartmann-Weinberg, Kusmin, 1936, 

с. 56.
Benthosuchus: Ефремов, 1937, с. 131; Быстров, Ефремов, 1940, с. 12; 

Шишкин, 1964, с. 90; Шишкин,1995, c. 57; Очев, 1972, c. 155; Каландадзе 
и др., 1968, c. 77; Ивахненко, 1972, с. 93; Гетманов, 1989, с. 8; Новиков в: 
Ивахненко и др., 1997, с. 11; Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, с. 49; Schoch, 
Milner, 2000, с. 103; Damiani, 2001, c. 386; Новиков, 2012б, с. 70.

Rasaurus: Кузьмин, 1938, с. 14 (part.).
Parabenthosuchus: Очев, 1958, с. 486; Шишкин, 1964, с. 91.
Типовой вид – Benthosaurus sushkini Efremov, 1929; нижний триас, ры-

бинский горизонт Восточной Европы.
Диагноз. Передний конец морды закруглен или притуплен, боковые края 

черепа несколько вогнутые в области ноздрей. Индекс prn – 0.4–0.6. Хоаны 
заметно вытянутые (индекс chl – не менее 2.3), их продольные оси конвер-
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гируют вперед. Постфенестральные зубные ряды протягиваются в межхоа-
нальное пространство не более чем на одну треть длины хоаны.

Видовой состав. Кроме типового вида, B. korobkovi Ivachnenko, 1972, 
B. bashkiricus Otschev, 1972 и B. gusevae Novikov, 2012.

Сравнение. Отличается от Benthosphenus Shishkin, 1979 более удлинен-
ными хоанами, конвергенцией их осей и слабым внедрением постфене-
стральных зубных рядов между хоанами.

Замечания. Родовое название Benthosuchus было предложено Ефремовым 
(1937) вместо преоккупированного Benthosaurus для формы, первоначально 
(Efremov, 1929) описанной как Benthosaurus sushkini. 

Наиболее поздние и неопределимые до вида фрагментарные остатки 
рода отмечены в местонахождении Нижняя Сямженьга V, приуроченном 
к пижмомезенской свите устьмыльского горизонта Мезенской синеклизы 
(см. Приложение).

Распространение. Нижний триас, ветлужский надгоризонт, рыбинский, 
слудкинский и, возможно, устьмыльский горизонты; Европейская Россия.

Benthosuchus sushkini (Efremov, 1929)
Рис. 7, 8

Benthosaurus sushkini: Efremov, 1929, c. 757; Hartmann-Weinberg, Kusmin 
1936, c. 56, табл. II, прав. фиг.

Benthosuchus sushkini: Быстров, Ефремов, 1940, рис. 1–9 А, 10–34,  
36–59, 60 B, 61– 81, 82 А–I, L, M, 83, 85 А, 86 А, табл. I, II; Шишкин, 1964, 
с. 90, рис. 49, 50; 1995, c. 59, рис. 24а, б; Каландадзе и др., 1968, с. 77; Очев; 
1972, с. 155, табл. XXXIV, фиг. 1–3; Гетманов, 1989, с. 9, рис. 2; Новиков в: 
Ивахненко и др., 1997, с. 11, табл. 18; Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, с. 49, 
рис. 3.9; Schoch, Milner, 2000, p. 103, рис. 74, табл. 5 a, b; Damiani, 2001, 
c. 389, рис. 5, 8 А, 9 А, 10 А, 11, 12; Новиков, 2012б, с. 71.

Rasaurus sp.: Кузьмин, 1938, с. 14, табл. 3, фиг. 1, 2.
Parabenthosuchus uralensis: Очев, 1958, с. 487, рис. 1; Шишкин, 1964, 

с. 91, рис. 51.
Benthosuchus uralensis: Каландадзе и др., 1968, с. 77; Очев, 1972, c. 158, 

рис. 26, 27, табл. XXXIV, фиг. 4, XXXV, фиг. 1; Гетманов, 1989, с. 11, рис. 3; 
Шишкин, 1995, с. 59, рис. 23е; Новиков в: Ивахненко и др., 1997, с. 12, табл. 
20, рис. 1; Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, с. 49; Schoch, Milner, 2000, с. 104; 
Damiani, 2001, c. 391.

Benthosuchus bystrowi: Гетманов, 1989, с. 14, рис. 5; Новиков в: Ивахненко 
и др., 1997, с. 12, табл. 19, рис. 2; Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, с. 49; 
Schoch, Milner, 2000, с. 103; Damiani, 2001, c. 388.

Голотип – ПИН, № 2243/1, череп; Вологодская обл., Никольский р-н, 
местонахождение Вахнево; нижний триас, рыбинский горизонт, шилихин-
ская свита.

Диагноз. Череп длиной до 40 см, с прямыми боковыми краями и хорошо 
выраженным пережимом на уровне ноздрей. Индексы: lw – 1.35–1.43; prn – 
0.55–0.6; po – 1.85–2.0; ipv – 3.5–4.0. Ноздри, слезная кость и хоаны замет-
но вытянуты; их длина в три и более раз превышает ширину. Septomaxillare 
на дорсальной поверхности черепа отсутствует. Crista falciformis развита 
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умеренно у небольших экземпляров и сильно сглажена у крупных. Желобки 
каналов боковой линии хорошо развиты, непрерывные и относительно ши-
рокие; sulcus supraorbitalis, как правило, с плавным изгибом на praefrontale; 
затылочная комиссура прерывистая. Мускульные гребни парасфеноида, 
как правило, не соединяются у средней линии. Шагрень на птеригоиде 
и парасфеноиде хорошо развита; на парасфеноиде шагреневое поле зани-
мает, как правило, более половины длины поверхности тела, а на птериго-
иде протягивается широкой полосой вдоль заднелатерального края межп-
теригоидного окна и птериго-парасфеноидного шва. Желобки для небных 
вен на парасфеноиде глубокие. Мечевидный отросток относительно узкий, 
вентрально на всем протяжении несет киль. Заднемедиальные отростки 
сошников в сечении высокие, заметно сжаты с боков; их переднемедиаль-
ные отростки хорошо развиты и могут соединяться с медиальными от-
ростками praemaxillaria, формируя тонкую перегородку в переднем небном 
окне. Постфенестральные зубные ряды непрерывные, сходятся под очень 
острым углом (не более 20°) или параллельны. Степень окостенения мозго-
вой коробки варьирует. Скульптура дорсальной поверхности черепа и ла-
биальной поверхности нижней челюсти относительно крупная, ямчато-бо-
роздчатая.

Ветви нижней челюсти имеют в плане прямолинейные очерта-
ния. Симфизеальный отдел удлиненный (индекс sl – 1.25–1.4), его за-
дний край утолщенный и округлый в сечении. Зубы на praecoronoideum 
и intercoronoideum, как правило, отсутствуют. В дорсальном плане foramen 
chordae tympani заметно отстоит каудально от уровня расположения наруж-
ного супраангулярного отверстия.

Замечания. Еще до опубликования Ефремовым описания Benthosaurus 
sushkini образец из типового местонахождения этого вида, представляю-
щий собой фрагмент преорбитальной части черепа (сборы Хименкова нача-
ла 1900-х гг.), был использован Яковлевым в числе остатков, послуживших 
основой для выделения нового вида рода Rhinesuchus – R. wolgo-dwinensis 
Yakowlev (Яковлев, 1916). Этот образец (как и другие указанные Яковлевым 
в этой статье остатки темноспондильных амфибий), с одной стороны, несо-
мненно, не принадлежит указанному южноафриканскому пермскому роду 
(Шишкин, 1964; Очев, 1966), а с другой – практически не отличим от со-
ответствующей части скелета Benthosuchus sushkini, показывая ее харак-
терные диагностические особенности (например, почти параллельные по-
стфенестральные зубные ряды и отчетливую вогнутость боковых контуров 
черепа на уровне ноздрей). Однако в целях сохранения видового названия, 
предложенного Ефремовым для вахневского бентозуха, и с учетом того фак-
та, что голотип для Rhinesuchus wolgo-dwinensis Яковлевым указан не был, 
нами (Новиков, 2012б) на правах первого ревизующего в качестве лектоти-
па Rhinesuchus wolgo-dwinensis был обозначен фрагмент правой половины 
черепа из местонахождения Большая Слудка (Яковлев, 1916, текст-фиг. 1).

Представители описываемого вида из южного триасового поля 
(Бузулукская впадина, Южное Приуралье) отличаются от таковых север-
ных регионов (Московская и Мезенская синеклизы) значительно более пол-
ным окостенением первичного черепа (см. Гетманов, 1989). Однако, на наш 
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взгляд, это обстоятельство при отсутствии других существенных отличий 
не может служить поводом для видового разграничения этих форм, хотя по-
зволяет говорить о «южной» и «северной» расах типового вида (Шишкин 
и др., 2006).

Изображенныe и отнесенные Быстровым и Ефремовым к роду 
Wetlugasaurus три ilia из типового местонахождения (Быстров, Ефремов, 
1940, рис. 82 К, L, M), по нашему мнению, скорее всего, принадлежат 
Benthosuchus sushkini (Быстров, Ефремов, 1940, риc. 82 L, M) и трематозав-
риду Thoosuchus (Быстров, Ефремов, 1940, риc. 82 К).

Распространение. Нижний триас; верхняя часть рыбинского горизонта, 
Европейская Россия.

Материал. Кроме голотипа, более 130 образцов (кол. ПИН, № 2243) 
из типового местонахождения, 24 образца (кол. ПИН, № 2355) из местона-
хождения Кудрино, один образец (экз. ПИН, № 5410/1) из местонахождения 
Большое Аксилово, три образца (экз. ПИН, № 3783/1, 2, 65) из местонахож-
дения Макарьев, более 10 образцов (кол. ПИН, № 2424) из группы место-
нахождений Мечеть, шесть образцов (кол. ПИН, № 4419 и СОИКМ ВРХ-
5031) из местонахождения Каменный Дол, более 15 образцов (кол. ПИН, 
№ 4197) из местонахождения Каменный Яр-Сухушка и группы местонахож-
дений Каменный Яр, три образца (экз. ПИН, № 4195/1, 9, 12) из местона-
хождения Каменный II, один образец (экз. ПИН, № 2484/1) из местонахож-
дения Шилиха II, один образец (экз. ПИН, № 3998/1) из местонахождения 
Елва Вымская, два образца (экз. ПИН, № 4167/1, 2) из местонахождения 
Блюменталь, один образец (экз. ПИН, № 4663/15) из местонахождения 
Уральский Дол, один образец (экз. СОИКМ ВРХ-5032) из местонахожде-
ния Алексеевка II, три образца (экз. ПИН, № 3890/2-4) из местонахожде-
ния Мойка II и неполный череп (экз. ПИН, № 3362/28) из местонахождения 
Безымянный.

Benthosuchus korobkovi Ivachnenko, 1972
Рис. 9

Benthosuchus korobkovi: Ивахненко, 1972, с. 93, рис. 1, 2; Гетманов, 1989, 
с. 12, рис. 4, 16а, 18, 29, 30; Новиков в: Ивахненко и др., 1997, с. 12, табл. 
19, рис. 1; Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, с. 49; Schoch, Milner, 2000, с. 103; 
Damiani, 2001, c. 389, рис. 6 А; Новиков, 2012б, с. 71.

Голотип – ПИН, № 3200/1, череп; Ярославская обл., Рыбинский р-н, ме-
стонахождение Тихвинское; нижний триас, рыбинский горизонт, рыбинская 
свита (паршинская подсвита).

Диагноз. Череп длиной до 30 см, с прямыми или слабо выпуклыми 
боковыми краями и плохо выраженным пережимом на уровне ноздрей. 
Индексы: lw – около 1.3; prn – 0.5; po – 1.75–1.9; ipv – 3.1–3.6. Ноздри и хо-
аны удлинены умеренно; отношение их длины к ширине равно 2.5. Как пра-
вило, присутствует septomaxillare. Длина слезной кости более чем в три раза 
превосходит ее ширину. Crista falciformis сильно развита у молодых форм 
и сглаживается по мере роста. Желобки каналов боковой линии хорошо раз-
виты, широкие, непрерывные; коленообразный изгиб sulcus supraorbitalis 
на praefrontale, как правило, отсутствует; затылочная комиссура не выра-
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жена. Мускульные гребни парасфеноида не соединяются. Шагрень на небе 
хорошо развита; на парасфеноиде длина ее поля составляет половину дли-
ны кости, полоса шагрени на птеригоиде относительно широкая. Желобки 
для небных вен на птериго-парасфеноидных швах неглубокие. Мечевидный 
отросток парасфеноида относительно широкий, со слегка выпуклой вен-
тральной поверхностью, несет киль только в основании. Задние отростки 
сошников вентрально выпуклые, а передние не соединяются с медиаль-
ными отростками предчелюстных костей, оставляя разделяющую перед-
ние небные отверстия перегородку неполной. Постфенестральные зубные 
ряды образуют острый угол в 20–60°, а парахоанальные разорваны в рай-
оне шва сошника и небной кости. В мозговой коробке окостеневает только 
exoccipitale. 

Ветви нижней челюсти в плане слегка дугообразно изогнуты или пря-
мые. Симфизеальный отдел слабо удлиненный (индекс sl – 1.1–1.2) c утол-
щенным и округлым в сечении задним краем. Зубы на praecoronoideum 
и intercoronoideum могут присутствовать в количестве 1–3. В дорсальном 
плане foramen chordae tympani располагается заметно позади уровня наруж-
ного супраангулярного отверстия.

Сравнение. Отличается от B. sushkini очертанием боковых краев черепа 
(и, соответственно, ветвей нижней челюсти), слабой степенью вытянутости 
хоан и ноздрей, меньшим удлинением пренариальной области (и, соответ-
ственно, слабой вытянутостью симфизеального отдела), наличием в норме 
septomaxillare, более расширенным мечевидным отростком, расплывчато-
стью границ желобков для небных вен, большей расставленностью пост-
фенестральных зубных рядов и прерывистостью парахоанальных, а также, 
вероятно, более частым присутствием зубов на praecoronoideum. 

Распространение. Нижний триас, рыбинский горизонт, рыбинская сви-
та; Ярославское Поволжье.

Материал. Кроме голотипа, около 100 образцов (кол. ПИН № 3200) 
из типового местонахождения, один образец (экз. ПИН, № 5400/1) из место-
нахождения Яковка и четыре образца (кол. ПИН № 4260) из местонахожде-
ния Тутаев.

Benthosuchus bashkiricus Otschev, 1972
Табл. XII, фиг. 1

Benthosuchus bashkyricus (nom. nud.): Каландадзе и др., 1968, с. 77. 
Benthosuchus bashkirikus: Очев, 1972, с. 172, табл. XXXV, фиг. 2а, б.
Benthosuchus bashkiricus: Гетманов, 1989, с. 17; Шишкин в: Шишкин 

и др., 1995, с. 61; Новиков в: Ивахненко и др., 1997, с. 12; Shishkin, Novikov, 
Gubin, 2000, c. 49; Schoch, Milner, 2000, c. 105; Новиков, 2012б, с. 72.

Benthosuchus sp. indet.: Damiani, 2001, c. 392.
Голотип – ПИН, № 4168/1; правая половина основания черепа; 

Башкортостан, Куюргазинский р-н, местонахождение Якутово; нижний 
триас, кзылсайская свита.

Диагноз. Длина черепа около 25 см. Мускульные гребни парасфенои-
да не соединяются. Шагрень развита слабо. На парасфеноиде поле шагре-
ни небольшое, расположено в основании мечевидного отростка; латерально 
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от шагрени тело парасфеноида несет ямчатую скульптуру. На птеригоиде 
шагреневое поле в виде узкой линзовидной полоски протягивается только 
вдоль заднелатерального края межптеригоидного окна. Желобки для неб-
ных вен слабо выражены. 

Сравнение. Отличается от B. sushkini и В. korobkovi слабым развитием 
шагрени на вентральной поверхности неба и присутствием ямчатой скуль-
птуры на теле парасфеноида. Дополнительно отличается от B. sushkini сла-
бой выраженностью желобков для небных вен.

Распространение. Нижний триас, слудкинский горизонт, кзылсайская 
свита; Башкирское Приуралье.

Материал. Кроме голотипа, правый птеригоид (экз. ПИН, № 4168/2) 
из типового местонахождения. 

Benthosuchus gusevae Novikov, 2012
Табл. XIII, фиг. 1, табл. XIV, фиг. 1

Benthosuchus gusevae: Новиков, 2012б, с. 72, табл. XIII, фиг. 1, табл. XIV, 
фиг. 1.

Голотип – СОИКМ, № КМК КП-23420, неполный череп; Общий Сырт, 
бассейн р. Таволжанки, местонахождение Алексеевка I; нижний триас, низы 
рыбинского горизонта, нижняя подсвита каменноярской свиты.

Диагноз. Череп средних размеров (до 20 см длиной), cлабо вытянутый, 
параболических очертаний со слабо выпуклыми боковыми краями и плохо 
выраженным пережимом на уровне ноздрей. Индексы: lw – 1.2; ll – около 
2.5; po – 1.8; ipv – 2.7; prn – 0.4. Ноздри и хоаны продольно-овальные, укоро-
ченные (индекс chl – 2.3). Может присутствовать маленькое septomaxillare. 
Crista falciformis сильно развита. Система боковой линии развита неполно; 
передняя и затылочная комиссуры не выражены. Желобки каналов боковой 
линии относительно узкие, прерывистые; sulcus supraorbitalis в центре око-
стенения praefrontale образует хорошо выраженный коленообразный изгиб 
в сторону осевой линии, flexura lacrimalis Z-образная. Шагрень на птери-
гоиде и парасфеноиде хорошо развита; на парасфеноиде шагреневое поле 
занимает более половины поверхности тела, а на птеригоиде протягивается 
широкой полосой вдоль межптеригоидных окон и птеригопарасфеноидного 
шва. Мускульные гребни парасфеноида соединяется в медиальной части. 
Желобки для небных вен отчетливые. Заднемедиальные отростки сошников 
сильно уплощены дорсовентрально и слегка расширены, а переднемедиаль-
ные слабо развиты и разделены глубокой вырезкой. Парахоанальные зуб-
ные ряды разорваны у контакта сошника и небной кости, а постфенестраль-
ные образуют угол в 75° или дугу. Преобладающая скульптура дорсальной 
поверхности черепа состоит из мелких изометричных ячей. В мозговой ко-
робке окостеневают только exoccipitale и basioccipitale.

Ветви нижней челюсти в плане слегка дугообразно изогнуты 
в соответствии со слегка выпуклыми очертаниями боковых краев черепа. 
Симфизеальный отдел короткий (индекс sl не превышает 1.0); задний край 
симфизеальной пластинки в сечении заострен. Foramen chordae tympani не-
сколько сдвинуто вперед, располагается близко к уровню наружного супраан-
гулярного отверстия. Преобладающая скульптура латеральной поверхности 
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supraangulare и angulare мелкоячеистая, с хорошо выраженными бугорками 
на местах пересечения гребней. Зубы на praecoronoideum и intercoronoideum 
постоянно присутствуют в количестве 2–3 (на intercoronoideum) или 1–2 (на 
praecoronoideum). 

Сравнение. Отличается от B. sushkini и B. korobkovi укороченным (за 
счет преорбитального отдела) черепом (и, соответственно, слабо вытянутой 
формой lacrimalia, межптеригоидных окон и хоан), его формой и слабым 
пренариальным удлинением, более слабо выраженной вогнутостью кра-
ев черепа на уровне ноздрей, мелкоячеистым характером скульптуры дор-
сальной поверхности черепа и латеральной поверхности нижней челюсти, 
плохой выраженностью желобков системы боковой линии, наличием коле-
нообразного изгиба супраорбитального желобка на praefrontale, сильным 
развитием crista falciformis, редукцией переднемедиальных и уплощенной 
формой заднемедиальных отростков сошников, формой переднего небно-
го отверстия, более широким углом между постфенестральными зубны-
ми рядами и более передним их каудальным окончанием, более расширен-
ным симфизеальным отделом нижней челюсти и заостренным в сечении 
его задним краем, сближенностью уровней расположения foramen chordae 
tympani и наружного супраангулярного отверстия и, вероятно, постоянным 
присутствием зубов на двух передних короноидах. Дополнительными от-
личиями от B. korobkovi является соединение мускульных гребней парас-
феноида, от B. sushkini – прерывистость парахоанального зубного ряда, 
выпуклые очертания ветвей нижней челюсти и черепа в плане, а также 
спорадическое присутствие septomaxillare. От B. bashkirikus отличия сво-
дятся к более сильному развитию шагрени на небной поверхности, отсут-
ствию ямчатой скульптуры на теле парасфеноида и схождению мускульных 
гребней в медиальной его части, а также отчетливо выраженным желобкам 
для небных вен.

Распространение. Нижний триас, низы рыбинского горизонта, нижняя 
подсвита каменноярской свиты; Общий Сырт.

Материал. Кроме голотипа, задний отдел левой ветви нижней че-
люсти (экз. ПИН, № 4513/6, 54) и правое supraangulare (экз. ПИН, 
№ 4513/47) из типового местонахождения; левая ветвь нижней челю-
сти (экз. ПИН, № 4495/11) из местонахождения Красная Яруга II; непол-
ная правая ветвь нижней челюсти (экз. ПИН, № 4534/ 1) из местонахож-
дения Родниковый Дол; передний конец правой ветви нижней челюсти 
(экз. ПИН, № 4419/49), задние половины правой (экз. ПИН, № 4419/56) 
и левой (экз. ПИН, № 4419/60) ветвей нижней челюсти из местонахожде-
ния Каменный Дол; передний конец правой ветви нижней челюсти (экз. 
ПИН, № 4513/42) и средняя часть правой ветви нижней челюсти (экз. 
ПИН, № 4513/43) из местонахождения Алексеевка II; левая ветвь нижней 
челюсти (экз. ПИН, № 3362/19), задняя часть правой ветви нижней челю-
сти (экз. ПИН, № 3362/20) из местонахождения Безымянный; фрагмент ле-
вого сошника (экз. ПИН, № 3362/25) из местонахождения Репный, задняя 
часть левой ветви нижней челюсти (экз. ПИН, № 1531/31) из местонахож-
дения Глинный II; задняя часть правой ветви нижней челюсти (экз. ПИН, 
№ 4195/31) из местонахождения Каменный II.
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Подсемейство Syrtosuchinae Novikov, 2016
Типовой род – Syrtosuchus Novikov, 2016.
Диагноз. Череп средних размеров (до 25 см длиной), слабо удлиненный 

(индекс lw – около 1.2), с прямыми боковыми краями, слабо вогнутыми кон-
турами в нариальной области, сильно притупленным передним концом и сла-
бо удлиненным пренариальным отделом (индекс prn – 0.3). Переднее небное 
отверстие вытянуто продольно; подразделяющие его заднемедиальные от-
ростки praemaxillaria и переднемедиальные отростки сошников развиты сла-
бо. Постфенестральные зубные ряды образуют глубокую дугу. Crista obliqua 
низко расположена и полого ориентирована в затылочном плане, с округлым 
(как правило) в сечении верхним краем. Мечевидный отросток и заднемеди-
альные отростки сошников плоские. Желобки сенсорных органов плохо вы-
ражены, относительно узкие и прерывистые; затылочная комиссура не раз-
вита, cупраорбитальный желобок слегка заходит на lacrimale, образуя тупой 
угол. Скульптура дорсальной поверхности крыши черепа и нижней челюсти 
состоит из мелких изометричных или слегка удлиненных ячей с хорошо вы-
раженными бугорками в местах пересечения гребней. 

Нижняя челюсть с прямолинейными в плане ветвями. Индексы: sl – 1.0, 
pra – 1.8, fmpl – около 3.5. Депрессорный желобок хорошо выражен и относи-
тельно широкий. В дорсальном плане foramen chordae tympani располагается 
близко к уровню наружного супраангулярного отверстия. Praecoronoideum 
и intercoronoideum постоянно несут по 2–3 зуба. Вентральный контур ниж-
ней челюсти позади ангулярного изгиба почти прямолинейный.

Родовой состав. Типовой род.
Сравнение. Отличается от Benthosuchinae положением и строением crista 

obliquа, более вытянутой продольно формой и слабой степенью подразде-
ленности переднего небного отверстия, дугообразно изогнутым межхоа-
нальным зубным рядом, незначительным протяжением супраорбитального 
желобка в пределах lacrimale, хорошо развитым депрессорным желобком 
нижней челюсти и прямолинейным очертанием ее вентрального контура 
позади ангулярного изгиба.

Замечания. Типовой род этого монотипичного подсемейства морфоло-
гически очень близок к сопутствующим капитозавридам-селенокаринам 
и явно имеет с ними общие эволюционные корни (см. гл. 3). Вместе с тем 
такие его особенности, как наличие посторбитальной зоны роста череп-
ной крыши, пересечение супраорбитальным желобком lacrimale, тенденция 
к разделению переднего небного отверстия, удлиненные ретроартикуляр-
ный отросток и заднее меккелево отверстие, относятся к генерализованным 
трематозавроидным признакам, а незначительная степень выраженности 
некоторых из них является типичной для бентозухид. 

Данные по строению нижней челюсти и передней части неба пред-
ставителей рассматриваемого подсемейства основаны на материалах 
по типовому роду (S. sp.) из местонахождений Заплавное-Сосновое IV (экз. 
ПИН, № 2427/4: табл. IV, фиг. 2), Глиняный Овраг (экз. ПИН, № 1531/12) 
и Алексеевка I (экз. ПИН, № 4513/3).

Наиболее поздние (раннеоленекские) сыртозухины известны по фраг-
ментарным и ближе неопределимым остаткам из четырех местонахожде-
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ний (Алексеевка I, Репный, Каменный Дол и Глинный II), приуроченным 
к низам рыбинского горизонта (нижнекаменноярская подсвита). Эти фор-
мы характеризуются слабым развитием шагрени на парасфеноиде и небных 
ветвях птеригоидов (экз. ПИН, № 4419/12; 4513/30), а также тенденцией 
к заострению верхнего края crista obliqua при сохранении ее низкого поло-
жения и пологой ориентировке.

Распространение. Нижний триас, заплавненский горизонт и низы ры-
бинского горизонта Общего Сырта.

Род Syrtosuchus Novikov, 2016
Wetlugasaurus: Сенников, 1981, с. 144 (part.); Губин, 1987, с. 97 (part.); 

Новиков, 1990, с. 87 (part.), 1994, с. 33 (part.); Новиков в: Ивахненко и др., 
1997, с. 10 (part.); Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, с. 45 (part.); Schoch, Milner, 
2000, с. 100 (part.); Damiani, 2001, c. 433 (part.).

Syrtosuchus: Новиков, 2016а, с. 94.
Типовой вид – Wetlugasaurus samarensis Sennikov, 1981; нижний триас, 

заплавненский горизонт, верхняя подсвита сухореченской свиты; Общий 
Сырт.

Диагноз. Совпадает с диагнозом подсемейства. 
Видовой состав. Кроме типового вида, S. morkovini Novikov, sp. nov.
Распространение. Нижний триас, заплавненский горизонт, верхняя под-

свита сухореченской свиты; Общий Сырт.

Syrtosuchus samarensis (Sennikov, 1981)
Табл. XV, фиг. 1

Wetlugasaurus samarensis: Сенников, 1981, с. 144, рис. 1б (part.); Губин, 
1987, с. 99 (part.); Новиков, 1990, с. 89 (part.), 1994, с. 33 (part.); Новиков в: 
Ивахненко и др., 1997, с. 10, табл. 14, рис. 2 (part.); Shishkin, Novikov, Gubin, 
2000, с. 46 (part.); Schoch, Milner, 2000, с. 102 (part.); Damiani, 2001, c. 435 
(part.).

Syrtosuchus samarensis: Новиков, 2016а, с. 94, табл.XIII, фиг. 1, 2.
Голотип – ПИН, № 4627/1, неполный череп; Оренбургская обл., 

Курманаевский р-н, с. Шулаевка; нижний триас, заплавненский горизонт, 
верхняя подсвита сухореченской свиты.

Диагноз. Индексы: po – 2.0; stl – 1.2. Вершины межптеригоидных окон 
несколько отстоят от уровня задних краев хоан. Шагрень на парасфеноиде 
и птеригоидах развита относительно слабо; на небных ветвях птеригоидов 
ширина полосы шагрени составляет не более трети таковой ветви; на мече-
видном отростке шагрень в виде тонкой полоски распространяется вперед 
до уровня передней трети длины межптеригоидного окна. Тело парасфенои-
да прямоугольных очертаний с вогнутыми боковыми краями. Депрессорная 
часть восходящей пластины птеригоида уплощенная. Tuberculum hyoideum 
сильно оттянуто назад. Sulcus temporalis не выражен. 

Распространение. Нижний триас, заплавненский горизонт, верхняя под-
свита сухореченской свиты; Общий Сырт.

Материал. Кроме голотипа, затылочная часть черепа (экз. ПИН, 
№4195/2) из местонахождения Каменный II.
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Syrtosuchus morkovini Novikov, 2016.
Табл. XVI, фиг. 1

Syrtosuchus morkovini: Новиков, 2016а, с. 95, табл. XIV, фиг. 1, 2.
Голотип – ПИН, № 4513/36, задняя половина черепа; Самарская обл., 

Борский р-н, местонахождение Алексеевка I; нижний триас, верхняя под-
свита сухореченской свиты.

Диагноз. Индексы: po – 1.67–1.75; stl – 1.45–1.7. Вершины межптери-
гоидных окон располагаются на уровне задних краев хоан. Шагрень на па-
расфеноиде и птеригоидах развита сильно; на небных ветвях птеригоидов 
ширина полосы шагрени составляет не менее половины таковой ветви. 
Тело парасфеноида трапециевидных очертаний. Депрессорная часть lamina 
ascendens выпуклая. Tuberculum hyoideum относительно слабо развито. 
Sulcus temporalis присутствует. 

Сравнение. Отличается от типового вида меньшим посторбитальным 
удлинением черепной крыши, более вытянутой формой supratemporale, бо-
лее передним положением вершин межптеригоидных окон, более сильным 
развитием шагрени на небе, формой тела парасфеноида, выпуклостью де-
прессорной части lamina ascendens, слабым развитием tuberculum hyoideum 
и наличием sulcus temporalis. 

Распространение. Нижний триас, заплавненский горизонт, верхняя под-
свита сухореченской свиты; Общий Сырт.

Материал. Кроме голотипа, задняя часть левой половины крыши чере-
па (экз. ПИН, № 4513/52) из типового местонахождения; задняя часть кры-
ши черепа и отпечаток его передней части (экз. ПИН, № 4197/160) из ме-
стонахождения Троицкое II; фрагмент левой половины черепа (экз. ПИН, 
№ 4522/33) из местонахождения Ветляновский III.

Семейство Qantasidae Novikov, 2012
(nom. trans. ex Qantasinae Novikov, 2012)

Типовой род – Qantas Novikov, 2012.
Диагноз. Череп узкоклиновидный, с прямыми боковыми краями и силь-

ным пренариальным удлинением (индекс prn – около 1.0). В плане nasalia 
распространяются в пренариальный отдел на расстояние 1/3 его длины. 
Желобки сенсорной системы в пределах praemaxillare относительно узкие 
и глубокие; передняя комиссура заметно сдвинута назад от края морды. 
Передние небные отверстия вытянуты продольно, заметно смещены назад 
от переднего конца морды и разделены широкой перегородкой. Передние 
зубы на praemaxillare увеличены; их основания продольно вытянутые, 
а у задних – округлые в сечении.

Нижняя челюсть с хорошо выраженным ангулярным изгибом 
и прямолинейными в плане ветвями. Индексы: sl – 2.0; pra – 1.4; fmpl –  
4.1–7.0. Дорсальная поверхность ретроартикулярного отростка образована 
supraangulare, сильно скошена каудально и отчетливо отделена от лингваль-
ной. Foramen chordae tympani располагается в пределах praearticulare, кото-
рое каудально не заходит на лингвальную сторону ретроартикулярного от-
ростка. Медиальный отросток supraangulare не развит. Все короноиды несут 
шагрень из мелких зубчиков и отдельные более крупные зубы. Количество 
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зубов на dentale не более 46; зубы крупные, c округлыми или слегка расши-
ренными поперечно основаниями и прямыми вершинами. 

Состав. Типовой род.
Сравнение. Отличается от Benthosuchidae большим пренариальным уд-

линением черепа, широко разделенными передненебными отверстиями, 
дифференциацией зубов на praemaxillare, сильно вытянутым симфизеаль-
ным отделом нижней челюсти, наличием полей шагрени на всех костях 
короноидной серии, строением ретроартикулярного отростка нижней че-
люсти (сильной каудальной скошенностью его дорсальной поверхности, 
сформированной только за счет supraangulare, а также четким разграниче-
нием дорсальной и лингвальной поверхностей) и меньшей удлиненностью 
этого отростка, сокращенным количеством зубов на dentale, их увеличенны-
ми размерами и формой.

Замечания. Типовой род семейства обнаруживает наибольшее сходство 
с плохо известным монотипичным Tirraturhinus Nield, Damiani et Warren 
из раннетриасовой формации Аркадия Восточной Австралии, отнесенным 
при первоописании к трематозавринам (Nield, Damiani, Warren, 2006). Это 
сходство проявляется в таких чертах, как (1) сильное удлинение пренари-
ального отдела и заметное участие носовых костей в его строении, (2) силь-
но вытянутая форма передних небных отверстий и наличие широкой пе-
регородки между ними, (3) дифференцияция зубов на praemaxillare и (4) 
округлая форма основания задних из них. Среди «короткомордных» трема-
тозавроидов первые три признака являются типичными как для трематозав-
рид, так и квонтасид, в то время как признак 4 характеризует только послед-
них. Учитывая этот факт, а также близкую датировку Tirraturhinus (ранний 
скифий) и Qantas (конец инда – начало раннего оленека), мы не исключаем 
принадлежности австралийского рода к квонтасидам. Однако окончатель-
ное решение вопроса о семейственной принадлежности Tirraturhinus следу-
ет отложить до получения новых и более полных материалов по этому роду. 

Нижняя челюсть Qantas также схожа с таковой из верхней части фор-
мации Катберг зоны Lystrosaurus Южной Африки, характеризующей-
ся мозаичностью типичных бентозуховых и трематозавровых признаков 
и описанной как Trematosauridae gen. indet. (Damiani et al., 2000). Сомнения 
по поводу принадлежности этой находки к трематозавридам были высказа-
ны Шишкиным, который отметил ее более примитивное строение и отнес 
к бентозухидам (Shishkin, 2005). Основанием для этого послужили следую-
щие типично бентозуховые признаки: (1) отсутствие дорсальной вогнутости 
ретроартикулярного отростка, (2) нечеткое разделение между его дорсаль-
ной и лингвальной поверхностями и (3) слабое каудальное распростране-
ние praearticulare (Shishkin, 2005). К указанным признакам можно добавить 
и другие особенности рассматриваемой нижней челюсти: (4) хорошо вы-
раженный ангулярный изгиб и (5) расположение foramen chordae tympani 
на границе praerticulare и articulare, а также (6) почти прямолинейный вен-
тральный контур нижней челюсти позади ангулярного изгиба – признак, от-
меченный среди трематозавроидов только у примитивных бентозухид – сы-
ртозухин. С другой стороны, отсутствие зубов на двух передних короноидах 
(7) и значительное удлиненное заднее меккелево отверстие (8) сближают 
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южноафриканскую находку с трематозавридами. Ее сходство с Qantas про-
является по признакам 3, 4 и 8, а также по округлой в сечении форме осно-
вания зубов – признаку, не известному ни у бентозухид, ни у трематозаврид 
(в принимаемом нами объеме).

Род Qantas Novikov, 2012
Qantas: Новиков, 2012а, с. 70.
Типовой вид – Qantas samarensis Novikov, 2012.
Диагноз. Совпадает с диагнозом семейства.
Видовой состав. Типовой вид.
Замечание. Помимо материала по типовому виду, описанному из верх-

ней части рыбинского горизонта и низов слудкинского горизонта (см. ниже), 
к рассматриваемому роду мы также относим два образца из более древних 
отложений: фрагмент нижней челюсти (экз. ПИН, № 4522/ 34) из место-
нахождения Заплавное-Сосновое IV (заплавненский горизонт) и отпеча-
ток переднего конца морды (экз. ПИН, № 3362/ 21) из местонахождения 
Безымянный (низы рыбинского горизонта).

Распространение. Нижний триас, заплавненский и рыбинский горизон-
ты, низы слудкинского горизонта; Общий Сырт.

Qantas samarensis Novikov, 2012
Рис. 10

Qantas samarensis: Новиков, 2012а, с. 70, рис. 1.
Голотип – ПИН, № 4419/1, неполная правая ветвь нижней челюсти; 

Самарская обл., Борский р-н, местонахождение Каменный Дол; нижний 
триас, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская под- 
свита.

Диагноз. См. диагноз семейства.
Распространение. Нижний триас, верхи рыбинского горизонта и низы 

слудкинского горизонта; Общий Сырт.
Материал. Кроме голотипа, левое praemaxillare (экз. ПИН, № 4419/2) 

из типового местонахождения; левая ветвь нижней челюсти (экз. ПИН, 
№ 2429/7) из местонахождения Съезжая; симфизеальная часть правой ветви 
нижней челюсти (экз. ПИН, № 4687/ 1) из местонахождения Краснояр; фраг-
менты передней части левой ветви нижней челюсти (экз. ПИН, № 2423/7, 
8) из меcтонахождения Новая Таволжанка; неполная левая ветвь нижней 
челюсти (экз. ПИН, № 5396/1) с территории Общего Сырта, точное место 
находки неизвестно.

Семейство Yarengiidae Shishkin, 1960
Типовой род – Yarengia Shishkin, 1960.
Диагноз. Крупные формы с черепом до 40 см длиной. Депрессорная 

часть восходящей пластины птеригоида уплощена; lamina praeotica хоро-
шо выражена; lamina anterior с глубокой и широкой дорсальной вырезкой. 
Crista posterior на квадратной ветви птеригоида хорошо развита. Тело па-
расфеноида прямоугольных очертаний, с вогнутыми боковыми краями. 
Lamina posterior парасфеноида полностью редуцирована. Костное дно по-
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лости среднего уха удлиненное (его длина составляет около половины дли-
ны птеригопарасфеноидного шва). Fovea ovalis присутствует. Exoccipitale 
вентрально полностью прикрыто телом парасфеноида; нижнеушной отро-
сток редуцирован и ориентирован субпродольно. Зубы нижней и верхней 
челюстей сильно продольно сжаты; их количество на dentale – более 60.

Состав. Кроме типового рода, Vyborosaurus Novikov, 1990.
Сравнение. Отличается от Benthosuchidae более удлиненным костным 

дном полости среднего уха, выраженностью crista posterior, более вытяну-
тыми телом парасфеноида, полной редукцией lamina posterior, уплощен-
ностью латеральной поверхности боковой затылочной кости, редукцией 
и ориентировкой ее нижнеушного отростка. От Qantasidae отличается фор-
мой зубов и большим их количеством на зубной кости.

Замечание. В опубликованной сводке по пермотриасовым темноспон-
дильным амфибиям Восточной Европы (Shishkin, Novikov, Gubin, 2000) 
диагноз рассматриваемого семейства также содержит такие признаки, 
как слитые в средней части передние небные отверстия и схождение по-
стфенестральных зубных рядов под острым углом. Основанием для вклю-
чения в диагноз семейства этих особенностей, характерных для бентозу-
хид (и, вероятно, их дериватов), явилось предположение о принадлежности 
к типовому роду образца (фрагмент неба; экз. ПИН, № 953/150) из место-
нахождения Окуневское (федоровский горизонт Вятско-Камской впадины), 
обладающего вышеуказанными признаками. Более того, из этого же ме-
стонахождения (экз. ПИН, № 953/147, 152, 154) и одновозрастного место-
нахождения Трепоздин (экз. ПИН, № 4122/50, 51) происходят фрагменты 
нижних челюстей, которые вполне могут быть ассоциированы с вышеука-
занным фрагментом неба на основании присутствия у них других харак-
терных для бентозухид (и, вероятно, их потомков) признаков (или наличие 
зубов на переднем короноиде, или отсутствие дополнительного ряда зубов 
позади симфизеальных клыков, или сочетание обеих этих особенностей 
при сильно продольно сжатой форме оснований зубов на dentale). В случае 
принадлежности этих челюстных фрагментов к яренгиидам в качестве до-
полнительных отличий последних от квонтасид могут быть указаны менее 
удлиненный симфизеальный отдел и отсутствие полей шагрени на перед-
нем короноиде.

Однако отнесение всех вышеуказанных образцов к яренгиидам является 
далеко не очевидным. 

Род Yarengia Shishkin, 1960
Yarengia: Шишкин, 1960а, с. 102; 1964, с. 99; 1995, с. 63; Каландадзе 

и др., 1968, с. 77; Новиков в: Ивахненко и др., 1997, с. 13; Shishkin, Novikov, 
Gubin, 2000, с. 52; Schoch, Milner, 2000, с. 105 (part.).

Типовой вид – Yarengia perplexa Shishkin, 1960; нижний триас, яренский 
надгоризонт, гамский горизонт; северо-восток Европейской России.

Диагноз. Скульптура на птеригоиде преобладает над шагренью, которая 
присутствует только на небной ветви. Парасфеноид с существенно удли-
ненным продольно и скульптурованным телом; мускульные гребни отчет-
ливые, в плане дугообразно изгибаются постеролатерально. Видиев канал 
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частично врастает в тело парасфеноида. Основание exoccipitale сильно вы-
тянуто вперед, достигает вершины параптеригоидного гребня. Медиальный 
край гиоидной фасетки располагается близко к костному дну полости сред-
него уха.

Видовой состав. Типовой вид.
Замечания. Шох и Милнер (Schoch, Milner, 2000, с. 105) к роду Yarengia 

также отнесли материал из местонахождения Жешарт, ссылаясь на упоми-
нание его в моей статье (Новиков, 1986). На самом деле этот образец (экз. 
ПИН, № 3361/ 41) был позднее переопределен как относящийся к роду 
Trematosaurus (Новиков, 2010б).

Описанный Шишкиным (Shishkin, 1968) как принадлежащий роду 
Yarengia парасфеноид из местонахождения Астрахановка II, по нашему 
мнению, принадлежит трематозавриду (Trematosaurus (?) sp.).

Yarengia perplexa Shishkin, 1960
Табл. XVII, фиг. 3

Yarengia perplexa: Шишкин, 1960а, с. 102, рис. 1, 2; 1964, с. 99, рис. 63; 
1995, с. 63, рис. 25г; Каландадзе и др., 1968, с. 77; Новиков в: Ивахненко 
и др., 1997, с. 13, табл. 27, рис. 2; Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, с. 52; 
Milner, Schoch, 2000, с. 105.

Голотип – ПИН, № 1584/5; фрагмент основания черепа; Архангельская 
обл., Ленский р-н, местонахождение Яренга; нижний триас, яренский над-
горизонт, гамский горизонт, гамская свита.

Диагноз. См. диагноз рода.
Распространение. Нижний триас, гамский горизонт; северо-восток 

Европейской России.
Материал. Голотип. 

Род Vyborosaurus Novikov, 1990
Vyborosaurus: Новиков, 1990, с. 91; 1994, с. 42; Новиков в: Ивахненко 

и др., 1997, с. 12; Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, с. 49; Schoch, Milner, 2000, 
с. 105

Типовой вид – Vyborosaurus mirus Novikov, 1990; нижний триас, 
устьмыльский горизонт; Среднее Притиманье.

Диагноз. Ушные вырезки треугольной формы. «Рога» tabularia относи-
тельно короткие, треугольные в плане. Затылок почти вертикальный. Длина 
тела парасфеноида почти равна его ширине. Exoccipitale сильно укорочено, 
его основание не достигает параптеригоидного гребня. Задняя часть sulcus 
jugalis расположена на squamosum и образует крутой изгиб, обращенный 
к центру окостенения этой кости. Медиальный край гиоидной фасетки за-
метно отдален от костного дна полости среднего уха.

Нижняя челюсть со слабым ангулярным изгибом и сильно продольно 
вытянутым задним меккелевым отверстием. Ретроартикулярный отросток 
значительно удлинен (индекс pra – 2.5); его дорсальная поверхность слабо 
скошена вентролингвально и образована supraangulare и quadratum. Crista 
arcuata высокая. Зубной ряд на coronoideum короткий. Медиальный отро-
сток supraangulare развит. Praearticulare протягивается каудально в преде-
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лы лингвальной стороны ретроартикулярного отростка; foramen chordae 
tympani целиком находится в его пределах. 

Видовой состав. Типовой вид.
Сравнение. Отличается от типового рода менее удлиненными exoccipitale 

и телом парасфеноида, а также более латеральным положением гиоидной 
фасетки (что, вероятно, связано с большей длиной квадратной ветви птери-
гоида).

Vyborosaurus mirus Novikov, 1990
Рис. 11, 12

Vyborosaurus mirus: Новиков, 1990, с. 91, рис. 2 (part.); 1994, с. 43, 
рис. 6 (part.); Новиков в: Ивахненко и др., 1997, с. 12, табл. 20, рис. 2 (part.); 
Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, с. 49 (part.); Schoch, Milner, 2000, с. 105 
(part.).

Голотип – ПИН, № 3360/9; задняя половина левой ветви нижней челю-
сти; Архангельская обл., Лешуконский р-н, левый берег р. Выбор, местона-
хождение Выбор II; нижний триас, устьмыльский горизонт, пижмомезен-
ская свита.

Диагноз. См. диагноз рода.
Замечание. При первоописании (Новиков, 1990), а также в последних 

сводках по раннетриасовым темноспондильным амфибиям (Новиков, 1994; 
Ивахненко и др., 1997; Shishkin, Novikov, Gubin, 2000; Schoch , Milner, 2000) 
к рассматриваемому виду также был отнесен фрагмент правой половины 
черепа (экз. ПИН, № 4333/8) из местонахождения Цильма I. При переизуче-
нии этого образца нами была установлена его принадлежность к неопреде-
лимым до рода капитозавридам.

Распространение. Нижний триас, устьмыльский горизонт; Среднее 
Притиманье (бассейны р. Мезени и Цильмы).

Материал. Кроме голотипа, правое jugale (экз. ПИН, № 3360/11) из ти-
пового местонахождения; затылочная часть левой половины черепа и пра-
вое lacrimale (экз. ПИН, № 4364/1, 2) из местонахождения Пижма I; задний 
отдел левой ветви нижней челюсти (экз. ПИН, № 4363/1) из местонахож-
дения Низьма III; задний отдел правой ветви нижней челюсти (экз. ПИН, 
№ 3359/27) из местонахождения Нижняя Сямуньга XII; правое exoccipitale 
(экз. ВНИГРИ, № 843/8) из местонахождения Черепанка III; задний отдел 
левой ветви нижней челюсти (экз. ИГ КНЦ, № 135/20) из местонахождения 
Цильма I.

Семейство Trematosauridae Watson, 1919
Типовой род – Trematosaurus Burmeister, 1849.
Диагноз. Череп с удлиненными в различной степени пре- и постор-

битальными отделами, высокий в затылке, с прямыми или слегка вогну-
тыми боковыми краями и заметным пренариальным удлинением (индекс 
prn – 0.3–1.0). Орбиты широко расставлены, расположены в средней части 
черепа. Межорбитальная впадина слабо выражена. Посторбитальная зона 
роста, как правило, хорошо развита. Ушные вырезки и треугольные в плане 
«рога» таблитчатых костей имеют тенденцию к укорочению. Затылок на-
клонен вперед. Антеролатеральный выступ postorbitale слабо развит или от-
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триас, устьмыльский горизонт, пижмомезенская свита (Новиков, 1990)

сутствует (у большинства форм). Передние небные отверстия разделены 
широкой перегородкой. Хоаны, вытянутые в различной степени (индекс chl –  
1.2–3.0), располагаются несколько позади уровня вершин межптеригоидных 
окон; индекс ipv – 2.8–4.4. Небные кости не контактируют с птеригоидами 
на вентральной поверхности. Эктоптеригоиды несут хорошо выраженные 
клыки. Lamina anterior pterygoidei хорошо развита, размеры и форма ее дор-
сальной вырезки варьируют. Костное дно полости среднего уха удлинено 
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в различной степени. Тело парасфеноида, как правило, вытянуто продольно. 
Шагрень на птеригоиде и парасфеноиде хорошо развита. Мускульные греб-
ни на парасфеноиде слабо развиты или отсутствуют; processus cultriformis, 
как правило, узкий, лезвиевидный. Основание exoccipitale вытянуто про-
дольно в различной степени. Система боковой линии развита полно, желоб-
ки, как правило, глубокие и широкие; супраорбитальный желобок обычно 
пересекает lacrimale. Преобладающая скульптура крыши черепа у большин-
ства форм гребнисто-бороздчатая. Зубы на верхней и нижней челюсти силь-
но сжаты спереди назад, а на praemaxillare – сильно увеличены. 

Нижняя челюсть с пологим ангулярным изгибом, сильно вытянутым 
задним меккелевым отверстием и умеренно удлиненным симфизеальным 
отделом (индекс sl – 1.2–1.8). Ретроартикулярный отросток заметно удли-
ненный (индекс pra, как правило, не менее 2.0), с четким разграничением 
дорсальной и лингвальной сторон; praearticulare участвует в строении его 
лингвальной поверхности; дорсальная поверхность отростка субпарал-
лельна оси челюсти и образована только supraangulare. Foramen chordae 
tympani целиком лежит в пределах praearticulare. Медиальный отросток 
supraangulare, как правило, хорошо развит. Каждая из ветвей нижней челю-
сти несет на dentale не менее 60–65 зубов. Crista arcuata заострена и дуго-
образно изогнута вверх. Из костей короноидной серии, как правило, только 
на coronoideum имеются зубы.

Межключица крестообразной формы, с узкими передним и задним от-
ростками. Восходящий отросток ilium тонкий, палочковидный.

Состав. Подсемейства Thoosuchinae Getmanov, 1982, Trematosaurinae 
Watson, 1919; Lyrocephaliscinae Kuhn, 1961, Bukobajinae Otschev, 1966, 
Tertreminae Schoch et Milner, 2000; Platysteginae Schoch et Milner, 2000 
и Tertremoidinae Novikov, subfam. nov.

Сравнение. Отличается от семейств Benthosuchidae и Qantasidae поло-
гим ангулярным изгибом нижней челюсти, более удлиненным ретроартику-
лярным отростком, каудальным распространением praearticulare в его пре-
делы, более развитым processus medialis надугловой кости и отсутствием 
озубления на передних двух короноидах.

Дополнительными отличиями от Benthosuchidae являются: более высо-
кий череп, наличие увеличенных зубов на praemaxillare, большая латераль-
ная расставленность орбит и более переднее их положение, менее выра-
женная межорбитальная впадина, наклоненная вперед плоскость затылка, 
менее выраженный антеролатеральный выступ заглазничной кости, более 
сильно развитая перегородка в переднем небном отверстии, отсутствие кон-
такта palatinum и pterygoideum на небной поверхности, уплощенная lamina 
ascendens, более узкая полость среднего уха, более сильно развитая lamina 
anterior, удлиненная продольно форма тела парасфеноида и меньшая раз-
витость на нем мускульных гребней, более узкий мечевидный отросток, 
четкое разграничение дорсальной и лингвальной поверхностей ретроарти-
кулярного отростка, участие только supraangulare в строении его дорсаль-
ной поверхности, более вытянутое заднее меккелево отверстие, положение 
foramen chordae tympani в пределах praearticulare, форма межключицы и бо-
лее тонкий восходящий отросток ilium.



Раннетриасовые амфибии Восточной Европы: эволюция доминантных групп  
и особенности смены сообществ

82

От Qantasidae дополнительно отличается продольно сжатыми основани-
ями зубов, большим их количеством на зубной кости, более удлиненным 
симфизеальным отделом и ориентировкой дорсальной поверхности ретро-
артикулярного отростка.

Отличия от плохо известного семейства Yarengiidae заключаются в более 
развитой lamina anterior, более узкой полости среднего уха и наклоненной 
вперед затылочной плоскости. 

Замечания. В случае принадлежности к яренгиидам вышеобсужденного 
материала из местонахождений Окуневское и Трепоздин к перечисленным 
в сравнении отличиям трематозаврид от этого семейства можно добавить 
отсутствие зубов на передних двух короноидах и более полное развитие 
перегородки в переднем небном отверстии. Более того, к этим же отличи-
ям можно отнести и некоторые другие детали строения нижней челюсти, 
учитывая данные по Vyborosaurus и вполне закономерно ожидая их присут-
ствие и у другого представителя яренгиид – рода Yarengia, соответствующая 
часть скелета которого пока остается неизвестной. Это – отсутствие у тре-
матозаврид вентролингвальной скошенности дорсальной поверхности ре-
троартикулярного отростка и образование этой поверхности только за счет 
supraangulare.

Выделяемое нами новое монотипичное подсемейство Tertremoidinae 
Novikov, subfam. nov. (с монотипичным родом Tertremoides Lehman, 1979) 
отличается от всех других подсемейств трематозаврид отсутствием lacrimale 
на дорсальной поверхности черепа (Lehman, 1966, 1979; Schoch, Milner, 
2000).

Недавно из средней юры (келловейский ярус, формация Тоутуне) Северо-
Западного Китая описан ilium темноспондильной амфибии, который был 
отнесен к трематозавроидам (Maisch, Matzke, Sun, 2004). По мнению 
Шишкина (устное сообщение), которое мы поддерживаем, наиболее веро-
ятна принадлежность этого образца к брахиопидам, остатки которых неод-
нократно отмечались ранее в юрских отложениях Азии (Шишкин, 1991).

Распространение. Нижний триас Мадагаскара и Южной Африки, триас 
Европы.

Подсемейство Thoosuchinae Getmanov, 1982
Типовой род – Thoosuchus Efremov, 1940.
Диагноз. Формы мелкого и среднего размеров. Удлинение черепной кры-

ши варьирует (индекс lw – 1.0–1.45). Посторбитальная зона роста слабо вы-
ражена (индекс po – не более 2.0). Орбиты располагаются в задней полови-
не крыши черепа. Лобные кости не простираются каудально дальше уровня 
заднего края орбит. Заглазничная кость удлинена в различной степени (ин-
декс por – 0.8–1.5), без антеролатерального выступа. Слезные кости не вхо-
дят в края орбит. Слезная и скуловая флексуры инфраорбитального желоб-
ка выражены. Супраорбитальный желобок образует относительно крутой 
изгиб впереди орбиты. Постфенестральные зубные ряды образуют острый 
угол или параллельны; число зубов в них более 8. Парахоанальные зубные 
ряды присутствуют. Между эктоптеригоидными и палатинными клыками 
до 12 мелких зубов. Контакт сошника и небной кости относительно ко-
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роткий. Шагрень на небной ветви птеригоида распространяется медиаль-
но до края межптеригоидного окна. Lamina anterior pterygoidei с глубокой 
и широкой дорсальной вырезкой. Депрессорная часть lamina ascendens вы-
пуклая. Тело парасфеноида и птериго-парасфеноидный шов слабо удлинен-
ные; lamina posterior парасфеноида хорошо выражена, мускульные гребни 
впереди нее развиты слабо. Видиев канал врастает в тело парасфеноида ча-
стично. Lamina ascendens pterygoidei в плане несколько изогнутая, образует 
в передней части lamina praeotica. Ушная полость относительно широкая; 
костное дно полости имеет незначительную длину (менее половины длины 
птериго-парасфеноидного шва). Crista posterior на квадратной ветви птери-
гоида слабо выражена. Боковые затылочные кости с относительно хорошо 
развитыми нижнеушными отростками, отогнутыми латерально и не дости-
гающими основания параптеригоидного гребня.

Медиальный отросток надугловой кости нижней челюсти в зачаточном 
состоянии. Индекс pra – 2.0. Praearticulare простирается каудально в преде-
лы ретроартикулярного отростка не более чем на треть его длины.

Состав. Кроме типового рода, Prothoosuchus Getmanov, 1989.
Сравнение. Отличается от подсемейств Lyrocephaliscinae (включаю-

щим только род Lyrocephaliscus Kuhn, 1961), Bukobajinae (Bukobaja Otschev, 
1966 и Trematolestes Schoch, 2006) и Tertremoidinae менее развитой постор-
битальной зоной роста (и, соответственно, более каудальным положением 
орбит). От первых двух подсемейств и Tertreminae (Tertrema Wiman, 1914 
и Hyperokynodon Plieninger, 1852) также отличается наличием постфене-
стральных зубных рядов и менее каудальным распространением лобной 
кости, от Lyrocephaliscinae и Tertremoidinae – выпуклостью депрессорной 
части lamina ascendens, от Bukobajinae и Tertreminae – наличием парахоа-
нальных зубных рядов, а от Tertreminae и Tertremoidinae – более коротким 
швом между сошником и небной костью. Дополнительными отличиями 
от Lyrocephaliscinae являются более удлиненные хоаны, врастание види-
ева канала в тело парасфеноида, менее удлиненные костное дно полости 
среднего уха и тело парасфеноида, отсутствие crista posterior, большее ко-
личество зубов между палатинными и эктоптеригоидными клыками и бо-
лее удлиненная lamina posterior парасфеноида, от Tertreminae – меньшие 
размеры и меньшее удлинение заглазничной кости, от Bukobajinae – нали-
чие пренариальной зоны роста, положение слезной кости и присутствие 
septomaxillare, а от Tertremoidinae – присутствие lacrimale на дорсальной 
поверхности черепа и более длинные постфенестральные зубные ряды.

Распространение. Нижний триас, рыбинский и слудкинский горизонты 
Восточно-Европейской платформы и Предуральского прогиба.

Род Thoosuchus Efremov, 1940
Trematosuchus: Рябинин, 1927, с. 519; Кузьмин, 1935, с. 39.
Lyrocephalus: Гартман-Вейнберг и Кузьмин, 1936, с. 63 (part.).
Thoosuchus: Ефремов, 1940,с. 13; Шишкин, 1964, с. 91; Шишкин, 

Лозовский, 1979, с. 202; Каландадзе и др., 1968, с. 85; Ивахненко, 1971, 
с. 45; Гетманов, 1989, с. 20; Новиков в: Ивахненко и др., 1997, с. 12; Shishkin, 
Novikov, Gubin, 2000, c. 50; Schoch, Milner, 2000, c. 107.
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Volgasaurus: Romer, 1947, c. 211; Huene, 1956, c. 84.
Типовой вид – Lyrocephalus acutirostris Hartmann–Weinberg et Kuzmin, 

1936; нижний триас, ветлужский надгоризонт, рыбинский горизонт; Верхнее 
Поволжье.

Диагноз. Череп мелких и средних размеров (до 30 см длиной), удлинен-
ный (индекс lw – более 1.45), относительно высокий. Щечная поверхность 
выпуклая. Индекс io – 0.62–0.7. Septomaxillare присутствует. Заглазничная 
кость с антеролатеральным выступом в виде тупого угла. Посторбитальное 
удлинение черепа умеренное (индекс po – 1.7–2.0). «Рога» таблитчатых ко-
стей несколько укорочены, индекс cta – 0.65–0,77. Хоаны удлиненные (ин-
декс chl – не менее 2.0). Между эктоптеригоидными и палатинными клыка-
ми от 5 до 10–12 мелких зубов. Тело парасфеноида слегка удлиненное (его 
максимальная ширина и длина приблизительно одинаковы), с вогнутыми 
боковыми краями. На теле и небной ветви птеригоида шагрень вдоль края 
субтемпорального окна замещена покровной скульптурой. Мечевидный от-
росток парасфеноида лезвиевидный; шагреневое поле заходит на его ос-
нование не более чем на длину тела парасфеноида. Вершина межптериго-
идного окна приближена к хоане, располагаясь на уровне ее заднего края 
или середины первого палатинного клыка. Наклон crista obliqua в затылоч-
ном плане варьирует. Флексура подглазничного желобка на слезной кости, 
как правило, хорошо выражена. Скуловой желобок в своей задней части ду-
гообразно изгибается вверх и переходит на чешуйчатую кость. Степень вы-
раженности затылочной комиссуры варьирует. Скульптура покровных ко-
стей меняется от бугорчато-ячеистого типа до гребнисто-желобкового.

Симфизеальный отдел нижней челюсти слабо удлинен (индекс sl – 1.2). 
Задний отросток межключицы суженный.

Видовой состав. Кроме типового вида, T. tardus Getmanov, 1989 из ры-
бинского горизонта Общего Сырта и T. tuberculatus Getmanov, 1989 из ры-
бинского горизонта Общего Сырта и Верхнего Поволжья.

Замечания. Ефремов (1940) выделил род Thoosuchus по неполно-
му черепу, описанному Гартман-Вейнберг и Кузьминым как Lyrocephalus 
acutirostris (Гартман-Вейнберг, Кузьмин, 1936). Точные географическая 
и стратиграфическая привязки этой находки неизвестны. Ефремов указыва-
ет, что она была сделана В.А. Теряевым «не в коренном залегании» в «рай-
оне г. Устюжны близ с. Мышкино» (Ефремов, 1940, с. 6). Гартман-Вейнберг 
и Кузьмин также не приводят точные данные по местонахождению: «мате-
риал… был открыт… в районе Устюжна – Рыбинск, в конкреции плотного 
известкового мергеля розового цвета» (Гартман-Вейнберг, Кузьмин, 1936, 
с. 75–76). Учитывая вышесказанное, представляется вполне очевидным, 
что указанный череп происходил из рыбинского горизонта (нижний три-
ас), широко распространенного в Ярославском Поволжье и на прилегаю-
щих территориях. К сожалению, впоследствии типовой образец Thoosuchus 
(«Lyrocephalus») acutirostris был утерян. Однако собранные за последние 
десятилетия в рыбинских отложения Ярославского Поволжья материалы 
позволили сделать вывод о синонимичности этой формы с описанным ра-
нее Рябининым (1927) из окрестностей г. Рыбинска Trematosuchus yakovlevi 
(Ивахненко, 1971; Каландадзе и др., 1968; Гетманов, 1989).
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Распространение. Нижний триас, ветлужский надгоризонт, рыбинский 
горизонт; Восточная Европа. 

Thoosuchus yakovlevi (Riabinin, 1927)
Рис. 13, 14

Trematosuchus (?) yakovlevi: Рябинин, 1927, с. 519, табл. 6, фиг. 1–3.
Lyrocephalus acutirostris: Hartmann-Weinberg, Kusmin, 1936б, c.64, табл. I, 

фиг. 1–3, табл. II, фиг. 1–3.
Thoosuchus acutirostris: Ефремов, 1940, с. 9, рис. 1, 2; Шишкин, 1964, 

с. 93, рис. 52.
Thoosuchus jakovlevi: Каландадзе и др., 1968, с. 77 (part.); Ивахненко, 

1971, с. 45 (part.); 1972, с. 98 (part.); Гетманов, 1989, с. 21, рис. 7, 16б, 19, 31.
Thoosuchus yakovlevi: Новиков в: Ивахненко и др., 1997, с. 12, табл. 21; 

Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, с. 50, рис. 3.10; Schoch, Milner, 2000, с. 107 
(pars), рис. 75, 76, табл. 5c.; Damiani, Yates, 2003, с. 333, рис. 1, 2. 

Голотип – ЦНИГР, № 2169/1; фрагмент преорбитальной части черепа; 
Ярославская обл., Рыбинский р-н, местонахождение Кормица; нижний три-
ас, ветлужский надгоризонт, рыбинский горизонт, рыбинская свита.

Диагноз. Череп средних размеров (до 30 см длиной). Индексы: 
prn – 0.5–0.6; po – 2.0; por – 1.1; io – 0.62; cta – 0.65; chl – 2.5–3.0; ipv – 
3.5–3.8. Челюстные мыщелки расположены близко к уровню затылочных. 
Дистальные части рогов tabularia суженные, слегка отклоняются каудально. 
Crista obliqua птеригоида ориентирована круто под углом 50° к горизонту. 
Небная ветвь птеригоида неширокая, с полого изогнутым наружным краем. 
Между эктоптеригоидными и палатинными клыками от 5 до 10 мелких зу-
бов. Передний край межптеригоидного окна несколько отстоит каудально 
от уровня заднего края хоаны; шов небной кости и сошника ориентирован 
под углом около 20° к оси черепа. Желобки сенсорных каналов относитель-
но широкие; скуловой желобок значительно смещается на squamosum; за-
тылочная комиссура хорошо выражена. Скульптура покровных костей со-
стоит из типичных ячей и желобков, разделенных гладкими и высокими 
гребнями.

Распространение. Нижний триас, ветлужский надгоризонт, рыбинский 
горизонт ветлужского надгоризонта; Верхняя Волга, Волго-Вятское между-
речье, бассейн р. Мезени, Общий Сырт.

Материал. Кроме голотипа, фрагмент посторбитальной части чере-
па (экз. ПИН, № 3999/1) из местонахождения Шилиха-II; фрагмент по-
сторбитальной части черепа (экз. ПИН, № 4197/63) из местонахождения 
Каменный Яр-II; фрагмент крыши черепа (ПИН, № 4197/117) из местона-
хождения Каменный Яр-Сухушка; фрагменты преорбитальной (экз. ПИН, 
№ 2429/2) и посторбитальной (экз. ПИН, № 2429/1) частей из местонахож-
дения Алексеевское; отпечаток крыши черепа (экз. РМЗ, № НВФ-7031) 
из местонахождения Кештома; фрагмент черепа (экз. ПИН, № 4001/1) 
из местонахождения Рыбинск и более 160 образцов (коллекции: ПИН, 
№ 3200; РМЗ (ПЛ); ЯГПУ, № 1Т; AM F98271 и WAM 96.8.1) из местонахож-
дения Тихвинское.
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Thoosuchus tardus Getmanov, 1989
Рис. 15

Thoosuchus tardus: Гетманов, 1989, с. 23, рис. 8; Новиков в: Ивахненко 
и др., 1997, с. 12, табл. 22, рис. 1; Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, c. 50.

Thoosuchus yakovlevi: Schoch, Milner, 2000, c. 107 (part.).
Голотип – ПИН, № 4000/1; затылочная часть черепа; Самарская обл., 

Алексеевский р-н, местонахождение Горяиновка; нижний триас, ветлуж-
ский надгоризонт, рыбинский горизонт, верхняя подсвита каменноярской 
свиты.

Диагноз. Индексы: po – 1.7; por – 1.5; cta – 0.75. Челюстные и затылоч-
ные мыщелки располагаются на одном уровне. Crista obliqua птеригоида 
ориентирована под углом около 50° к горизонтами. Небная ветвь крыловид-
ной кости узкая, с хорошо развитым флангом. Желобки сенсорных каналов 
относительно широкие; смещение sulcus jugalis на squamosum минималь-
но, задняя комиссура слабо выражена. Скульптура покровных костей ямча-
то-бороздчатая, с гладкими разделяющими гребнями.

Сравнение. Отличается от T. yakovlevi меньшим посторбитальным удли-
нением черепа, более удлиненной формой postorbitale, более узкой небной 
ветвью птеригоида и сильно выступающим птеригоидным флангом, более 
латеральным расположением задней части скулового желобка и слабой вы-
раженностью задней комиссуры.

Распространение. Нижний триас; ветлужский надгоризонт, рыбинский 
горизонт; Общий Сырт, бассейн р. Чапаевки.

Материал. Кроме голотипа, фрагмент посторбитальной части крыши 
черепа (экз. ПИН, № 4000/2) из типового местонахождения.

Thoosuchus tuberculatus Getmanov, 1989
Рис. 16

Thoosuchus tuberculatus: Гетманов, 1989, с. 25, рис. 9; Новиков в: 
Ивахненко и др., 1997, с. 12, табл. 22, рис. 2; Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, 
c. 50.

Thoosuchus yakovlevi: Milner, Schoch, 2000, c. 107 (part.).
Голотип – ПИН, № 4197/1; череп; Оренбургская обл., Сорочинский р-н, 

местонахождение Каменный Яр VI; нижний триас, рыбинский горизонт, 
верхняя подсвита каменноярской свиты.

Диагноз. Индексы: po – 1.7; por – 0.8; io – 0.7; cta – 0.77. Челюстные 
мыщелки заметно отстоят от уровня затылочных. Crista obliqua птеригоида 
полого ориентирована под углом 20° к горизонтами. Небные ветви птериго-
идов широкие, с почти параллельными боковыми краями. Между эктоптери-
гоидными и палатинными клыками 10–12 мелких зубов. Межптеригоидные 
окна распространяются вперед до уровня задних краев хоан (в связи с чем 
шов palatinum и vomer укороченный и ориентирован под углом 45–50° 
к оси черепа). Crista posterior на квадратной ветви птеригоида не выражена. 
Желобки сенсорных каналов узкие; смещение sulcus jugalis на squamosum 
минимально, задняя комиссура не выражена. Ячейки и желобки скульптуры 
покровных костей очень маленькие и узкие; разделяющие их гребни несут 
хорошо выраженные бугорки.
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Сравнение. Отличается от других видов более расширенной формой 
postorbitale, большим удалением челюстных мыщелков от уровня затылоч-
ных, более развитыми «рогами» tabularia, более пологой ориентировкой 
crista obliqua, невыраженностью crista posterior, узкими желобками сенсор-
ных каналов и характером покровной скульптуры. Дополнительные отли-
чия от T. Yakovlevi: более расставленные орбиты, меньшее посторбиталь-
ное удлинение черепной крыши, большая выпуклость депрессорной части 
lamina ascendens, более переднее положение переднего края межптеригоид-
ных окон (и, соответственно, более короткий и поперечно ориентированный 
контакт vomer-palatinum), слабое развитие желобков боковой линии и более 
латеральное положение задней части скулового желобка, а от T. tardus – бо-
лее широкая небная ветвь птеригоида и неразвитость его фланга.

Распространение. Нижний триас, ветлужский надгоризонт, рыбинский 
горизонт; Общий Сырт и Верхнее Поволжье.

Материал. Кроме голотипа, фрагмент посторбитальной части черепа 
(экз. ПИН, № 5016/1) из местонахождения Красные Пожни.

Род Prothoosuchus Getmanov, 1989
Prothoosuchus: Гетманов, 1989, с. 26; Новиков в: Ивахненко и др., 1997, 

с. 13; Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, с. 50; Milner, Schoch, 2000, с. 107.
Типовой вид – Prothoosuchus blomi Getmanov, 1989; нижний триас, вет-

лужский надгоризонт, рыбинский и слудкинский горизонты; Общий Сырт. 
Диагноз. Мелкие формы с длиной черепа до 7 см. Череп короткий (ин-

декс lw – 1.0–1.25) и несколько уплощенный. Щечная поверхность плоская. 
Длина заглазничной кости меньше ее ширины, а антеролатеральный выступ 
не выражен. Индексы: po – 1.55; cta – 1; ipv – не более 3.2. Crista obliqua 
восходящей пластины птеригоида ориентирована полого под углом 20–40° 
к горизонтали. Между эктоптеригоидными и палатинными клыками не ме-
нее 12 зубов, латеральнее которых имеется шагрень из мелких зубчиков. 
Parasphenoideum имеет укороченное тело (его максимальная ширина пре-
восходит длину) со слабо вогнутыми боковыми краями. Шагрень покрыва-
ет всю вентральную поверхность тела парасфеноида, небных ветвей и тела 
птеригоида. Мечевидный отросток относительно широкий, шагрень заходит 
на него до середины длины межптеригоидных окон. Желобки органов боко-
вой линии узкие, глубокие. Flexura lacrimalis не выражена. Скуловой жело-
бок в своей задней части не переходит на squamosum. Затылочная комиссура 
плохо выражена. Покровная скульптура очень мелкая; гребни, разделяющие 
ячейки и желобки, несут хорошо развитые бугорки или состоят из них. 

Помимо coronoideum, зубной ряд имеется на intercoronoideum. Задний 
отросток межключицы расширенный.

Сравнение. Отличается от Thoosuchus мелкими размерами, менее вытя-
нутой и более уплощенной формой черепа, плоской щечной поверхностью, 
отсутствием антеролатерального выступа у postorbitale, слабым посторби-
тальным удлинением черепа, более удлиненными таблитчатыми костями, 
большим количеством зубов между эктоптеригоидными и палатинными 
клыками, присутствием шагрени на эктоптеригоиде и небной кости, бо-
лее укороченным телом парасфеноида, более сильным развитием шагре-
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ни на парасфеноиде и птеригоиде (при отсутствии покровной скульпту-
ры), расширенностью мечевидного отростка парасфеноида, сглаженностью 
flexura lacrimalis, расположением скулового желобка вне squamosum, бугор-
чатым характером скульптуры, наличие зубов на intercoronoideum, а также 
формой задней части межключицы. 

Видовой состав. Кроме типового вида, Prothoosuchus samariensis 
Getmanov, 1989 из рыбинского горизонта Общего Сырта.

Замечания. Вывод о сильном удлинении ретроартикулярного отрост-
ка нижней челюсти и неразвитости медиального отростка supraangulare 
у Prothoosuchus основан на результатах изучения задней части правой ветви 
нижней челюсти Prothoosuchus sp. (экз. ПИН, № 4630/ 12), происходящей 
из местонахождения Федоровка бассейна р. Бузулук (рыбинский горизонт; 
Оренбургская обл.).

Наиболее ранние остатки представителей рода (Prothoosuchus sp.: экз. 
ПИН, № 4489/1) происходят из местонахождения Корольки (Оренбургская 
обл.), вмещающие отложения которого, наиболее вероятно, принадлежат за-
плавненскому горизонту.

Распространение. Нижний триас, ветлужский надгоризонт, заплавнен-
ский и рыбинский горизонты и низы слудкинского горизонта; Общий Сырт 
и бассейн р. Ветлуги.

Prothoosuchus blomi Getmanov, 1989
Рис. 17

Prothoosuchus blomi: Гетманов, 1989, с. 28, рис. 10; Новиков в: Ивахненко 
и др., 1997, с. 13, табл. 26, рис. 1; Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, с. 50; Milner, 
Schoch, 2000, с. 107 (part.)

Голотип. – ПИН, № 2423/1; часть скелета с черепом в естественном 
сочленении; Оренбургская обл., Бузулукский р-н, местонахождения Новая 
Таволжанка; нижний триас, ветлужский надгоризонт, низы слудкинского 
горизонта, низы мечетинской свиты.

Диагноз. Индексы: lw – около 1.25; io – 0.63; chl – не более 2.5; 
ipv – 3.2. Челюстные и затылочные мыщелки расположены на одном уров-
не. Мускульные гребни парасфеноида не соединяются у средней линии. 
Желобки для небных вен на вентральной поверхности основания черепа 
узкие, глубокие. Шагрень не переходит на квадратную ветвь pterygoideum. 
Передние края межптеригоидных окон располагаются на уровне задних 
границ хоан (в связи с чем шов между vomer и palatinum ориентирован 
под углом приблизительно 50° к оси черепа). Скуловой желобок боковой 
линии располагается вдоль шва squamosum и quadratojugale. Покровная 
скульптура ямчато-бороздчатая с бугорками на разделяющих гребнях.

Распространение. Нижний триас; ветлужский надгоризонт, рыбинский 
горизонт и низы слудкинского горизонта; Общий Сырт.

Материал. Кроме голотипа, фрагмент черепа и нижняя челюсть (экз. 
ПИН, № 2423/2), плечевой пояс и часть позвоночного столба в естествен-
ном сочленении с ребрами (экз. ПИН, № 2423/3) из типового местонахожде-
ния; фрагмент черепной крыши (экз. ПИН, № 4197/18) из местонахождения 
Каменный Яр-Сухушка.
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Рис. 17. Prothoosuchus blomi Getmanov, 1989; голотип ПИН, №2423/1, задняя 
половина черепа: а – сверху, б – снизу, в – сзади; Оренбургская обл., Бузулукский р-н, 
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мечетинской свиты (Гетманов, 1989, с изменениями)
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Prothoosuchus samariensis Getmanov, 1989
Рис. 18

Prothoosuchus samariensis: Гетманов, 1989, с. 30, рис. 11; Новиков в: 
Ивахненко и др., 1997, с. 13, табл. 26, рис. 2; Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, 
с. 50.

Prothoosuchus blomi: Milner, Schoch, 2000, с. 107 (part.).
Голотип – ПИН, № 3997/1; неполный череп; Самарская обл., 

Алексеевский р-н, низовья оврага Глубокого, местонахождение Корнеевка 
II; нижний триас, ветлужский надгоризонт, (?) рыбинский горизонт, (?) ка-
менноярская свита.

Диагноз. Индексы: lw – около 1.0; io – 0.76. Челюстные мыщелки рас-
полагаются позади уровня затылочных. Мускульные гребни парасфенои-
да соединены в одну поперечную линию. Желобки для небных вен вдоль 
птериго-парасфеноидного шва очень широкие. Шагрень распространяется 
на квадратную ветвь pterygoideum. Скуловой желобок боковой линии рас-
полагается значительно ниже шва squamosum – quadratojugale и достигает 
его только в своей задней части. Покровная скульптура преимущественно 
из тесно сближенных бугорков, вытянутых в валики по периферии костей.

Сравнение. Отличается от типового вида более укороченным черепом, 
положением челюстных мыщелков позади затылочных, более расставлен-
ными орбитами, соединением мускульных гребней парасфеноида, расши-
ренными желобками для небных вен, распространением шагрени на ква-
дратную ветвь птеригоида, положением скулового желобка боковой линии 
значительно ниже шва squamosum и quadratojugale, характером покровной 
скульптуры костей крыши черепа. 

Распространение. Нижний триас; ветлужский надгоризонт, рыбинский 
(?) горизонт, каменноярская (?) свита; Общий Сырт.

Материал. Голотип.

Подсемейство Platysteginae Schoch et Milner, 2000
(nom. trans. ex Platystegidae Schoch et Milner, 2000)

Типовой род – Platystega Wiman, 1915. 
Диагноз. Формы среднего и крупного размера череп, умеренно удлинен-

ный (индекс lw – около 1.4). Пренариальная и посторбитальная зоны ро-
ста умеренно развиты (индексы: prn – 0.5–0.7; po – 2.2–2.4). Орбиты рас-
полагаются в задней половине черепа, близко к уровню середины длины 
крыши черепа. Septomaxillare присутствует. Лобные кости простираются 
каудально до уровня заднего края орбит. Заглазничные кости умеренно вы-
тянуты продольно (индекс por – 1.–1.8). Слезные кости не входят в края ор-
бит. Слезная и скуловая флексуры инфраорбитального желобка выражены. 
Постфенестральные зубные ряды редуцированы. Парахоанальные зубные 
ряды присутствуют. Между эктоптеригоидными и палатинными клыками 
3–5 более мелких зубов. Контакт сошника и небной кости относительно ко-
роткий. Шагрень на небной ветви птеригоида сильно развита, распростра-
няется до края межптеригоидного окна. Восходящая пластина крыловидной 
кости уплощена; полость среднего уха суженная, ограничена спереди лишь 
утолщенным гребнем (crista praeotica). Lamina anterior с глубокой и относи-
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тельно широкой дорсальной вырезкой. Депрессорная часть восходящей пла-
стины птеригоида уплощена. Тело парасфеноида заметно вытянутое; lamina 
posterior затылочная часть парасфеноида редуцирована, мускульные гребни 
слабо развиты. Мечевидный отросток парасфеноида лезвиевидный. Видиев 
канал частично врастает в тело парасфеноида. Crista obliqua pterygoidei кру-
то ориентирована под углом 50° к горизонтальной плоскости. Костное дно 
полости среднего уха имеет незначительную длину (менее половины длины 
птеригопарасфеноидного шва). Crista posterior отчетливая. Боковые заты-
лочные кости с относительно хорошо развитыми и отогнутыми латерально 
нижнеушными отростками; основание кости не достигает параптеригоид-
ного гребня. Скуловой желобок в своей задней части (на squamosum) дуго-
образно изогнут и значительно смещен медиально. Покровная скульптура 
обычного типа: состоит из маленьких ячеек и узких желобков, разделенных 
высокими гребнями.

Cимфизеальный отдел нижней челюсти слабо удлинен (индекс sl – 1.2). 
Praearticulare заходит каудально в пределы ретроартикулярного отростка 
на расстояние более половины его длины. Медиальный отросток надугло-
вой кости сильно развит. 

Состав. Кроме типового рода, Trematotegmen Getmanov, 1982 
и Angusaurus Getmanov, 1989.

Сравнение. Отличается от наиболее близкого подсемейства Thoosuchinae 
более развитой посторбитальной зоной роста крыши черепа (и, соответ-
ственно, более передним положением орбит, большей степенью удлинения 
заглазничной кости), редукцией постфенестральных зубных рядов, упло-
щенностью восходящей пластины птеригоида и ее депрессорной части, вы-
раженностью crista posterior, более вытянутым телом парасфеноида, более 
каудальным распространением praearticulare и большим развитием меди-
ального отростка надугловой кости.

От подсемейств Lyrocephaliscinae, Bukobajinae и Tertremoidinae отличает-
ся менее развитой посторбитальной зоной роста (и, соответственно, более 
каудальным положением орбит), а от первых двух подсемейств и Tertreminae 
еще и наличием постфенестральных зубных рядов. От Thoosuchinae 
и Tertremoidinae – меньшим количеством зубов между эктоптеригоидными и па-
латинными клыками, от Lyrocephaliscinae, Tertreminae и Bukobajinae – менее 
каудальным распространением лобных костей, от Bukobajinae и Tertreminae – 
наличием парахоанальных зубных рядов, от Tertreminae и Tertremoidinae – бо-
лее коротким швом между сошником и небной костью. 

Дополнительными отличиями от Lyrocephaliscinae являются более удли-
ненные хоаны, врастание видиева канала в тело парасфеноида, более ко-
роткое костное дно полости среднего уха, ее суженность и слабое разви-
тие lamina praeotica, от Tertreminae – менее удлиненные заглазничные кости, 
от Bukobajinae – положение слезной кости, наличие пренариальной зоны 
роста и septomaxillare, а от Tertremoidinae – наличие lacrimale на дорсальной 
поверхности черепа.

Распространение. Нижний триас, слудкинский и устьмыльский го-
ризонты Восточной Европы и нижнеоленекский подъярус архипелага 
Шпицберген.
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Род Angusaurus Getmanov, 1989
Angusaurus: Гетманов, 1989, с. 30; Новиков, 1990, с. 95, 1994, с. 47; 

Новиков в: Ивахненко и др., 1997, с. 12; Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, 
с. 50; Milner, Schoch, 2000, с. 106.

Типовой вид – Angusaurus dentatus Getmanov, 1989; нижний триас, вет-
лужский надгоризонт, устьмыльский горизонт; Общий Сырт.

Диагноз. Формы средних и крупных размеров с относительно узким 
черепом длиной до 30 см. Индексы: prn – 0.5–0.7; po – 2.3; por – 1.3–1.6; 
io – 0.63–0.67; cta – 0.55–0.65; chl – 1.8–3.0; ipv – 3.8–4.4. Заднелобная кость 
относительно узкая; ее ширина в межорбитальном промежутке приблизи-
тельно равна таковой лобной кости. Длина и ширина заднетеменной кости 
приблизительно одинаковы. Задний край lacrimale заметно отстоит от перед-
него края орбиты. Между эктоптеригоидными и палатинными клыками че-
тыре мелких зуба, передние из которых (на palatinum) могут быть увеличены 
до размера клыков. На месте постфенестральных зубных рядов 2–3 сбли-
женных зуба, располагающихся на возвышении вдоль межсошникового шва.

Ретроартикулярный отросток значительно удлинен (индекс pra – 2.5).
Видовой состав. Кроме типового вида, Angusaurus succedaneus Getmanov, 

1989, Angusaurus weidenbaumi (Kuzmin, 1935) и Angusaurus tsylmensis 
Novikov, 1990.

Сравнение. Отличается от Platystega более узкой формой черепа (и, со-
ответственно, более узкими заднелобными костями и межптеригоидными 
ямами), более сближенными орбитами, более удлиненными хоанами, на-
личием (хотя в редуцированном виде) постфенестральных зубных рядов, 
меньшими размерами и, вероятно, большим посторбитальным удлинением 
крыши черепа. 

Распространение. Нижний триас; ветлужский надгоризонт, слудкин-
ский и устьмыльский горизонты Восточной Европы.

Angusaurus dentatus Getmanov, 1989
Рис. 19

Angusaurus dentatus: Гетманов, 1989, с. 32, рис. 12; Новиков в: Ивахненко 
и др., 1997, с. 12, табл. 23, рис.2; Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, с. 51, рис. 
3.11; Milner, Schoch, 2000, с. 106, рис. 76.

Голотип – ПИН, № 4196/1, череп; Оренбургская обл., Тоцкий р-н, место-
нахождение Логачевка; нижний триас, ветлужский надгоризонт, устьмыль-
ский горизонт, гостевская свита.

Диагноз. Дорсальная поверхность черепной крыши в поперечном се-
чении равномерно выпуклая, сводчатая. Носовые кости распространяют-
ся вперед за уровень переднего края ноздрей. Антеролатеральный выступ 
postorbitale не развит. Индексы: prn – 0.7; por – 1.3–1.4; chl – 2.0; io – 0.67; 
cta – 0.55; ipv – 4.2. Передненебные и носовые отверстия не перекрываются 
в плане. Перегородка между передненебными отверстиями относительно 
широкая, ее ширина больше таковой передненебного отверстия в 1.5 раза. 
Между палатинными и эктоптеригоидными клыками два укрупненных зуба 
на небной кости и два мелких – на эктоптеригоде. Flexura lacrimalis отчет-
ливая.
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Распространение. Нижний триас, ветлужский надгоризонт, устьмыль-
ский горизонт, гостевская свита; Общий Сырт, бассейн р. Большая Погромка.

Материал. Голотип.

Angusaurus succedaneus Getmanov, 1989
Рис. 20, 21

Angusaurus succedaneus: Гетманов, 1989, с. 33, рис. 13, 17, 20; Новиков в: 
Ивахненко и др., 1997, с. 12, табл. 24; Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, с. 51; 
Milner, Schoch, 2000, с. 107.

Голотип – ПИН, № 2428/1, неполный череп; Самарская обл., 
Алексеевский р-н, местонахождение Борщевка; нижний триас, ветлужский 
надгоризонт, устьмыльский горизонт, гостевская свита.

Диагноз. Дорсальная поверхность крыши черепа в сечении равномерно 
выпуклая. Индексы: chl – 1.8; io – около 0.63; ipv – 3.8. Перегородка между 
передненебными отверстиями узкая, менее ширины отверстия. Между па-
латинными и эктоптеригоидными клыками 3–4 мелких зуба. Тело парасфе-
ноида слабо вытянуто.

Сравнение. Отличается от типового вида более сближенными орбитами, 
узкой перегородкой между передненебными отверстиями, более короткими 
хоанами, менее вытянутыми межптеригоидными ямами и менее дифферен-
цированной зубной системой.

Распространение. Нижний триас, ветлужский надгоризонт, верхи слуд-
кинского горизонта и устьмыльский горизонт, верхи мечетинской свиты 
и гостевская свита; Общий Сырт.

Материал. Кроме голотипа, неполная правая ветвь нижней челюсти 
(экз. ПИН, № 2428/2) и фрагмент заднего отдела левой ветви нижней челю-
сти (экз. ПИН, № 2428/3) из типового местонахождения; часть черепа (экз. 
ПИН, № 4362/10) из местонахождения Терновый.

Angusaurus weidenbaumi (Kuzmin, 1935)
Рис. 22

Trematosuchus weidenbaumi: Кузьмин, 1935, с. 39, рис. 1–3; 1938, с. 23; 
Ефремов, 1940, с. 16.

Thoosuchus weidenbaumi: Каландадзе и др., 1968, с. 77.
Angusaurus weidenbaumi: Гетманов, 1989, с. 33, рис. 14; Новиков в: 

Ивахненко и др., 1997, с. 13, табл. 23, рис.1; Milner, Schoch, 2000, с. 107.
Голотип – ПИН № 155/10, фрагмент преорбитального отдела чере-

па; Ивановская обл., Приволжский р-н, местонахождение Плес; нижний 
триас, ветлужский надгоризонт, слудкинский горизонт, низы юрьевецкой  
свиты.

Диагноз. Дорсальная поверхность преорбитального отдела выпу-
клая в поперечном сечении; носовые кости участвуют в ее строении. 
Передненебные и носовые отверстия незначительно перекрывают друг дру-
га в плане. Индексы: prn – 0.5; ch – 2.0. Перегородка между передненебны-
ми отверстиями почти в 2 раза шире таковой отверстия. Позади палатинных 
клыков находится как минимум один укрупненный зуб. Flexura lacrimalis 
не выражена.
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Рис. 22. Angusaurus weidenbaumi (Kuzmin, 1935); голотип ПИН, № 155/10, фрагмент 
преорбитального отдела черепа: а – сверху, б – снизу; Ивановская обл., Приволжский р-н, 
местонахождение Плес; нижний триас, слудкинский горизонт, низы юрьевецкой свиты 
(Гетманов, 1989, с изменениями)

Рис. 21. Angusaurus succedaneus Getmanov, 1989; экз. ПИН, № 2428/2, правая ветвь 
нижней челюсти: а – с лабиальной стороны, б – с лингвальной стороны; Самарская обл., 
Алексеевский р-н, местонахождение Борщевка; нижний триас, устьмыльский горизонт, 
гостевская свита (Гетманов, 1989, с изменениями)
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Сравнение. Отличается от A. dentatus более укороченным пренариаль-
ным отделом, невыраженностью flexura lacrimalis, широкой перегородкой 
между передненебными отверстиями и перекрытием их в плане хоанами, 
а от A. succedaneus – сильно расширенной перегородкой между передненеб-
ными отверстиями, более удлиненной формой хоан и характером диффе-
ренциации зубной системы. 

Распространение. Нижний триас, ветлужский надгоризонт, слудкин-
ский горизонт; Верхнее Поволжье.

Материал. Голотип.

Angusaurus tsylmensis Novikov, 1990
Рис. 23

Angusaurus tsylmensis: Новиков, 1990, с. 95, рис. 3; 1994, с. 47, рис. 7; 
Новиков в: Ивахненко и др., 1997, с. 13, табл. 25, рис. 1; Shishkin, Novikov, 
Gubin, 2000, с. 51; Milner, Schoch, 2000, с. 107.

Голотип – ПИН, № 4333/6, череп без пренариальной части; Республика 
Коми, Усть-Цилемский р-н, местонахождение Цильма I; нижний триас, 
устьмыльский горизонт, верхняя часть чаркабожской свиты.

Диагноз. Дорсальная поверхность черепной крыши уплощенная. 
Носовые кости не участвуют в строении пренариального отдела. Индексы: 
prn – 0.6; por – 1.6; chl – 3.0; io – 0.63; cta – 0.65; ipv – 4.4. Антеролатеральный 
выступ postorbitale хорошо развит. Передненебные отверстия в плане пере-
крываются носовыми. Перегородка между передненебными отверстиями 
широкая (ее ширина более чем в 2 раза превосходит таковую отверстия). 
Между палатинными и эктоптеригоидными клыками два укрупненных зуба 
на небной кости и два мелких – на эктоптеригоде. Тело парасфеноида замет-
но вытянутое. Flexura lacrimalis хорошо развита.

Сравнение. От всех видов рода отличается сильно удлиненными хоа-
нами и уплощенностью черепной крыши. От A. dentatus и A. weidenbaumi 
сравниваемый вид также отличается слабым распространением вперед но-
совых костей. Дополнительными отличиями от A. dentatus являются боль-
шая сближенность орбит, более вытянутые «рога» таблитчатых костей, на-
личие антеролатерального выступа у postorbitale, более вытянутая форма 
заглазничной кости и перекрытие в плане передненебных и носовых отвер-
стий, от A. succedaneus – более вытянутая форма тела парасфеноида, более 
широкая перегородка между передненебными отверстиями, более удлинен-
ные межптеригоидные ямы и характер дифференциации зубной системы 
на небе, а от A. weidenbaumi – несколько более вытянутый пренариальных 
отдел и наличие flexura lacrimalis.

Распространение. Нижний триас, ветлужский надгоризонт, устьмыль-
ский горизонт, верхняя часть чаркабожской и пижмомезенская свиты; 
Среднее Притиманье, бассейны р. Мезени и Цильмы.

Материал. Кроме голотипа, фрагмент преорбитальной части чере-
па (экз. ИГ КНЦ, № 135/19 из типового местонахождения; задние отделы 
правой и левой ветвей нижней челюсти (экз. ВНИГРИ, № 843/4, 5), фраг-
мент левого pterygoideum (экз. ВНИГРИ, № 843/6) из местонахождения 
Черепанка III; левое squamosum (экз. ВНИГРИ, № 843/7), фрагмент постор-
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битальной части левой половины черепа (экз. ПИН, № 4333/61) из местона-
хождения Цильма II; левое angulare (экз. ПИН, № 3359/22), parasphenoideum 
(экз. ПИН, № 3359/23), фрагменты правого и левого jugalia (экз. ПИН, 
№ 3359/24, 25) из местонахождения Нижняя Сямуньга III; фрагменты левых 
pterygoideum (экз. ПИН, № 3360/8) и supraangulare (экз. ПИН, № 3360/10) 
из местонахождения Выбор II.

Род Trematotegmen Getmanov, 1982
Trematotegmen: Гетманов, 1982, с. 104; 1989, с. 37; Новиков в: Ивахненко 

и др., 1997, с. 13; Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, с. 51; Milner, Schoch, 2000, 
с. 108.

Типовой вид – Trematotegmen otschevi Getmanov, 1982; нижний триас, 
ветлужский надгоризонт, слудкинский горизонт, мечетинская свита; Общий 
Сырт.

Диагноз. Формы средних размеров с относительно узким черепом дли-
ной до 25 см и высоким затылком. Индексы: po – около 2.4; por – 1.8; io – 
0.67; cta – 0.4. Антеролатеральный выступ заглазничной кости присутствует. 
Postfrontale в межорбитальной области относительно узкое. Ширина задне-
теменной кости в полтора раза превосходит ее длину. Передний край орби-
ты расположен почти на одном уровне с задним краем lacrimale. Между эк-
топтеригоидными и палатинными клыками пять мелких зубов. Видиев канал 
врастает в тело парасфеноида. Exoccipitale с редуцированным нижнеушным 
отростком, ориентированным антеролатерально. Crista falciformis слабо вы-
ражена. Система боковой линии полно развита, слезная флексура сглаженная. 

Ретроартикулярный отросток нижней челюсти относительно короткий 
(индекс pra – 1.5).

Видовой состав. Типовой вид.
Сравнение. Отличается от Angusaurus и Platystega более сильным по-

сторбитальным удлинением черепной крыши и более высоким затылком. 
Дополнительно отличается от Angusaurus сильно укороченными костями 
заднетеменного ряда (postparietalia, tabularia), строением exoccipitale (ре-
дукция processus suboticus и его субпродольная ориентация), более вытяну-
той формой postorbitale, сближенностью орбит со слезной костью, враста-
нием видиева канала в тело парасфеноида и коротким ретроартикулярным 
отростком, а от Platystega – более узкой формой черепа (и, соответственно, 
более узкими заднелобными костями и межптеригоидными ямами) и боль-
шей сближенностью орбит. 

Распространение. Нижний триас; ветлужский надгоризонт, слудкин-
ский горизонт Общего Сырта и Южного Приуралья.

Trematotegmen otschevi Getmanov, 1982
Рис. 24

Trematotegmen otschevi: Гетманов, 1982, с. 104, рис. 1, 1989, c. 38, рис. 15; 
Новиков в: Ивахненко и др., 1997, с. 13, табл. 26, рис. 2; Shishkin, Novikov, 
Gubin, 2000, с. 51; Milner, Schoch, 2000, с. 108.

Голотип – ПИН, № 4200/1; фрагмент правой половины крыши черепа; 
Оренбургская обл., Курманаевский р-н, местонахождение Прокаевка; ниж-
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Рис. 24. Trematotegmen otschevi Getmanov, 1989: а – реконструкция части черепа 
по голотипу ПИН, № 4200/1 сверху, б-в – основание черепа, экз. ПИН № 4200/2: б – снизу, 
в – сверху; Оренбургская обл., Курманаевский р-н, местонахождение Прокаевка; нижний 
триас, слудкинский горизонт, мечетинская свита (Гетманов, 1989, с изменениями)
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ний триас, ветлужский надгоризонт, слудкинский горизонт, мечетинская 
свита. 

Диагноз. см. диагноз рода.
Распространение. Нижний триас, ветлужский надгоризонт, слудкин-

ский горизонт; Общий Сырт и Южное Приуралье.
Материал. Кроме голотипа, основание черепа (экз. ПИН, № 4200/2), 

фрагмент правого squamosum (экз. ПИН, № 4200/5) и правая ветвь нижней 
челюсти (экз. ПИН, № 4200/3) из типового местонахождения; неполная пра-
вая половина черепа (экз. ПИН, № 5557/2) из местонахождения Кон-Су III.

Подсемейство Trematosaurinae Watson, 1919
Типовой род – Trematosaurus Burmaister, 1849.
Диагноз. Формы средних и крупных размером с умеренно удлиненным 

черепом (индекс lw – 1.5–1.7). Посторбитальная зона роста сильно разви-
та (индекс po – не менее 2.7). Орбиты располагаются на уровне середины 
длины крыши черепа. Может присутствовать septomaxillare. Шов между за-
глазничной и скуловой костями прямолинейных очертаний. Лобные кости 
простираются каудально дальше уровня заднего края орбит. Заглазничные 
кости сильно вытянуты продольно (индекс por – более 1.9). Слезные кости 
не входят в края орбит. Степень выраженности слезной и скуловой флек-
сур варьирует. Передние небные отверстия и хоаны овальные, заметно вы-
тянуты продольно (индекс chl – не менее 1.7). Постфенестральные зубные 
ряды полностью (Trematosuchus) или частично редуцированы до 2–3 зубов. 
Парахоанальные зубные ряды присутствуют. Между эктоптеригоидными 
и палатинными клыками 3–4 укрупненных зуба. Поле шагрени на небной 
ветви птеригоида сужено, вдоль его медиального края располагается от-
носительно широкий нескульптированный участок. Lamina ascendens пте-
ригоида в плане уплощена, с хорошо выраженным предушным гребнем. 
У взрослых форм lamina anterior птеригоида полностью отделяет эпипте-
ригоид от базисфеноида, у молодых несет относительно узкую и глубокую 
вырезку. Депрессорная часть восходящей пластины уплощена. Тело парас-
феноида значительно удлиненное; его затылочная часть (lamina posterior) 
и мускульные гребни редуцированы. Processus cultriformis лезвиевидный. 
Видиев канал полностью врастает в тело парасфеноида. Crista obliqua 
pterygoidei круто ориентирована в затылочном плане (под углом 50–60° 
к горизонтальной плоскости). Костное дно полости среднего уха сильно уд-
линено (его длина превышает половину таковой птериго-парасфеноидного 
шва). Межптеригоидные ямы узкие (индекс ipv – около 4.0). Crista posterior 
квадратной ветви птеригоида хорошо развита. Боковые затылочные кости 
полностью прикрыты вентрально телом парасфеноида, с сильно редуциро-
ванными нижнеушными отростками, которые протягиваются вперед до ос-
нования параптеригоидного гребня.

Ретроартикулярный отросток нижней челюсти и ее симфизеальный от-
дел заметно удлинены (индексы: pra – около 2.5; sl – 1.25–1.8). Praearticulare 
простирается в пределы ретроартикулярного отростка на расстояние около 
половины его длины. Медиальный отросток надугловой кости сильно раз-
вит. Задний отросток межключицы вытянутый и узкий. 



Глава 2. Систематическая часть

107

Состав. Кроме типового рода, Trematosuchus Watson, 1919, Inflectosaurus 
Shishkin, 1960 и Trematosuchoides Novikov, 2012.

Сравнение. Отличается от Thoosuchinae, Platysteginae, Lyrocephaliscinae 
и Tertremoidinae редукцией нижнеушных отростков боковой затылочной 
кости и распространением их вперед в большей степени, от первых трех 
подсемейств еще и наличием гладкого участка на небной ветви птеригоида 
вдоль ее медиального края, более сильно развитой посторбитальной зоной 
роста (и, соответственно, большей степенью удлинения заглазничных ко-
стей), более вытянутым телом парасфеноида и полным врастанием в него 
видиева канала. От Thoosuchinae и Platysteginae дополнительно отличается 
более передним положением орбит, крупными размерами, сильнее разви-
той lamina anterior pterygoidei, более удлиненными костным дном полости 
среднего уха и симфизеальным отделом нижней челюсти; от Thoosuchinae, 
Angusaurinae и Tertremoidinae – более каудальным распространением 
frontale; от Thoosuchinae и Lyrocephaliscinae – уплощенностью восходящей 
пластины птеригоида, редукцией lamina praeotica и более суженной поло-
стью среднего уха; от Tertreminae и Bukobajinae – наличием парахоаналь-
ных зубных рядов. Дополнительными отличиями от Thoosuchinae являются 
редуцированные постфенестральные зубные ряды, слабое развитие lamina 
posterior парасфеноида, уплощенность депрессорной части восходящей 
пластины птеригоида, большее удлинение ретроартикулярного отростка, 
более каудальное распространение praearticulare и сильно развитый меди-
альный отросток надугловой кости; от Lyrocephaliscinae – более вытянутые 
формы черепа и хоан; от Bukobajinae – положение lacrimale и наличие пре-
нариальной зоны роста; от Tertremoidinae – присутствие lacrimale на дор-
сальной поверхности черепа и меньшее количество зубов между палатин-
ными и эктоптеригоидными клыками. 

Распространение. Нижний триас, верхнеоленекский подъярус Европы 
и Южной Африки.

Род Inflectosaurus Shishkin, 1960
Inflectosaurus: Шишкин, 1960 б, с. 130, 1964, с. 101; Каландадзе и др., 

1968, с. 77; Новиков в: Ивахненко и др., 1997, с. 13; Shishkin, Novikov, Gubin, 
2000, c. 52; Schoch, Milner, 2000, c.116; Новиков, 2007, с. 52.

Типовой вид – Inflectosaurus amplus Shishkin, 1960; нижний триас, федо-
ровский горизонт Прикаспия.

Диагноз. Крупные формы с длиной черепа до 70 см. Орбиты овальные 
у молодых особей и округлые у взрослых; их центры лежат на уровне се-
редины длины межптеригоидных окон. Индексы: po – 2.7; por – 1.9; io – 
не менее 0.7; cta – около 0.8. Заглазничная кость c тупым антеромедиаль-
ным выступом. Теменные кости суживаются кпереди. Основание черепа 
уплощенное (челюстные мыщелки лежат лишь немного ниже затылочных). 
Небная кость и птеригоид не контактируют на дорсальной поверхности. 
Шагреневые зубчики на небной ветви дифференцированные, наиболее 
крупные из них приурочены к антеролатеральной части. Тело парасфеноида 
трапециевидное, слабо расширяющееся каудально, с вогнутыми боковыми 
краями. Вершина межптеригоидного окна располагается на уровне первого 
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палатинного клыка (в связи с чем контакт сошника и небной кости относи-
тельно короткий). Слезная флексура присутствует (в отличие от скуловой); 
супраорбитальный канал впереди орбиты образует крутой коленообразный 
изгиб и пересекает слезную кость; височный желобок между центрами око-
стенения заглазничной и надвисочной костей расщеплен на три ветви.

Симфизеальный отдел относительно слабо удлинен (индекс sl – 1.25). 
В плане внутренний контур dentale в симфизной части полого изогнутый. 

Видовой состав. Типовой вид.
Сравнение. Отличается от Trematosuchus и Trematosuchoides неоднород-

ностью шагреневых зубчиков на вентральной поверхности небной ветви 
птеригоида. Дополнительно отличается от Trematosuchus меньшим постор-
битальным удлинением крыши черепа, суженностью parietalia кпереди, на-
личием антеромедиального выступа у postorbitale, более латеральным поло-
жением супраорбитального желобка (и пересечением им lacrimale), более 
коротким контактом сошника и небной кости (и, соответственно, более пе-
редним положением переднего края межптеригоидных ям) и более крутым 
изгибом супраорбительного желобка впереди орбит, а от плохо известного 
Trematosuchoides – отсутствием контакта palatinum и pterygoideum на дор-
сальной поверхности неба.

Замечание. В последней сводке по темноспондильным амфибиям 
(Schoch, Milner, 2000) Inflectosaurus был помещен совместно с Platystega 
в семейство Platystegidae, выделенное впервые. В качестве синапоморфий 
для этого семейства были указаны (1) округлый передний конец морды, 
(2) сильно расширенная форма postfrontale и (3) маленькие и узкие орби-
ты, расположенные у латеральной границы черепа. Другими характерными 
чертами этого семейства, по мнению Шоха и Милнера, являются (4) сильно 
увеличенные палатинные и эктоптеригидные клыки, (5) выпуклое очерта-
ние границы черепа позади хоан, (6) поперечно расширенная форма пине-
ального отверстия, (7) вогнутость птеригопарасфеноидного шва и (8) хоро-
шая выраженность area aspera на парасфеноиде и птеригоиде. Большинство 
из этих признаков характерны для трематозаврид в целом, признаки 3 и 5, 
несомненно, связаны с возрастной изменчивостью, а признак (6), вероят-
но, обусловлен характером сохранности (внутреннее ядро) голотипа типо-
вого вида Platystega (P. depressa). Следует также отметить, что признаки 1, 
2 и 6 вообще не могут (из-за сохранности материала) быть установлены 
у Inflectosaurus. Таким образом, оба указанных рода должны быть отнесены 
к трематозавридам, при этом результаты описания дополнительного мате-
риала по Inflectosaurus из типового местонахождения (Новиков, 2007) под-
твердили принадлежность его к трематозавринам.

Распространение. Нижний триас, нижняя часть верхнеоленекского 
подъяруса в прибрежно-морских фациях (слои с Doriсranites, богдинская 
свита) и в их континентальных аналогах (федоровский горизонт, федоров-
ская свита); Восточная Европа.
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Inflectosaurus amplus Shishkin, 1960
Рис. 25, 26

Trematosaurus sp.?: Sushkin, 1927, с. 277, фиг. 5С, 5D, 7, 8.
Trematosaurus brauni ?: Ефремов, 1932, с. 58, табл. 1, фиг. 1.
Capitosaurus: Ефремов, 1932. с. 59. табл. II, фиг. 1, 1а.
Inflectosaurus amplus: Шишкин, 1960б, с. 131, рис. 1–9, 10 в; Каландадзе 

и др., 1968, с. 77; Новиков в: Ивахненко и др., 1997, с. 13, табл. 27, рис. 1; 
Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, c. 52; Schoch, Milner, 2000, c. 116, рис. 71; 
Новиков, 2007, с. 52, рис. 1.

Голотип – ПИН, № 2242/1, неполный череп; Астраханская обл., 
Ахтубинский р-н, гора Большое Богдо; нижний триас, верхнеоленекский 
подъярус (слои с Dorikranites), аналог федоровского горизонта, низы бог-
динской свиты.

Диагноз. см. диагноз рода.
Распространение. Нижний триас, нижняя часть верхнеоленекского 

подъяруса (слои с Dorikranites, богдинская свита); Астраханская обл.
Материал. Кроме голотипа, из типового местонахождения экз. ПИН, 

№ 2242/2, левая ветвь нижней челюсти; экз. ПИН, № 2247/5, передняя по-
ловина правой ветви нижней челюсти; экз. ПИН, № 2246/2, ядро задней 
половины черепа с костями его основания; экз. ПИН, № 2247/3, отпечаток 
крыши черепа; экз. ПИН, № 2242/50, ядро средней части черепа; экз. ПИН, 
№ 2242/49, неполный череп; экз. ПИН, № 2242/51, фрагмент преорбиталь-
ной части левой половины черепа; экз. ПИН, № 2242/48, межключица. 

Род Trematosaurus Burmeister, 1849
Trematosaurus (nom. nud.): Braun, 1842, c. 74, 1844, c. 570.
Trematosaurus: Burmeister, 1849, c. 68; Haugthon, 1929, с. 249 (part.); 

Шишкин, 1964, с. 101 (part.); Schoch, Milner, 2000, с. 109; Новиков, 2010, 
с. 95.

Inflectosaurus: Новиков и др., 2002, с. 44.
Типовой вид – Trematosaurus brauni Burmeister, 1849; нижний триас 

(средний пестрый песчаник) Германии.
Диагноз. Формы среднего и крупного размеров (длина черепа до 45 см). 

Орбиты овальные; их центры располагаются над передней половиной межп-
теригоидных окон. Пренариальные отверстия отсутствуют. Передненебные 
отверстия овальные, продольно вытянутые. Индексы: prn – 0.6–0.85; po – 
не менее 3.0; por – не менее 2.3; io – не менее 0.7; cta – 0.7. В плане носовые 
отверстия перекрывают передненебные; их продольные оси параллельны 
оси черепа. Носовые кости не участвуют в строении пренариального от-
дела. Septomaxillare отсутствует. Шов заглазничной и заднелобной костей 
прямолинейных очертаний. Теменные кости суживаются кпереди. Сrista 
tabularis externa сильно развита. Основание черепа сильно сводчатое (че-
люстные мыщелки располагаются значительно ниже затылочных). Шов 
между сошником и небной костью относительно удлинен (вершина межп-
теригоидного окна располагается на уровне середины второго палатинного 
клыка). Небная кость и птеригоид не контактируют на своей дорсальной 
поверхности. Шагреневые зубчики на небной ветви птеригоида одинаковой 
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величины. Тело парасфеноида трапециевидное, сильно расширено в зад-
ней части, с вогнутыми боковыми краями. Cтепень выраженности слезной 
и скуловой флексур варьирует. Супраорбитальный канал полого изгибается 
впереди орбиты и пересекает слезную кость. В центре окостенения заглаз-
ничной кости височный канал раздваивается в каудальном направлении. 

Симфизеальный отдел нижней челюсти значительно удлинен (индекс 
sl – 1.4–1.8). Внутренний контур зубной кости в симфизеальной области 
сильно изогнут в плане. 

Видовой состав. Кроме типового вида, T. galae Novikov, 2010. 
Сравнение. От наиболее близкого Inflectosaurus отличается большим 

посторбитальным удлинением черепной крыши (и, соответственно, боль-
шей степенью удлинения заглазничной кости и более передним положени-
ем орбит), отсутствием антеромедиального выступа заглазничной кости, 
более удлиненным швом между сошником и небной костью, более свод-
чатым основанием черепа, однородностью шагреневых зубчиков на неб-
ной ветви птеригоида, формой тела парасфеноида, более пологим изгибом 
супраорбитального канала впереди орбит, раздваиванием височного ка-
нала, более вытянутым симфизеальным отделом нижней челюсти и силь-
ным изгибом внутреннего контура зубной кости в симфизеальной области. 
Отличается от Trematosuchus и Trematosuchoides отсутствием septomaxillare. 
Дополнительными отличиями от Trematosuchus являются меньшее постор-
битальное удлинение крыши черепа, суженность parietalia спереди, нали-
чие редуцированных постфенестральных зубных рядов, более латераль-
ное положение супраорбитального желобка (и пересечение им lacrimale) 
и строение дорсальной поверхности пренариального отдела (исключе-
ние из него nasalia), а от Trematosuchoides – отсутствие контакта palatinum 
и pterygoideum на дорсальной поверхности неба, отсутствие пренариаль-
ных отверстий, перекрытие носовых и передненебных отверстий в плане, 
отсутствие дивергенции продольных осей ноздрей, более вытянутая фор-
ма передненебных отверстий и более заднее положение вершины межпте-
ригоидного окна (и, соответственно, более короткий шов между palatinum 
и vomer).

Замечания. Впервые род Trematosaurus упоминается в качестве nomen 
nudum в работах К. Брауна (Braun, 1942, 1844; см. Schoch, Milner, 2000). 
Диагноз рода, изображение и описание его типового вида (T. brauni) впер-
вые приводятся Г. Бурмайстером (Burmeister, 1849). Позднее из Германского 
бассейна были описаны еще два вида этого рода – T. fuchsi и T. thuringiensis, 
происходящие из этого же стратиграфического интервала (средний пестрый 
песчаник) Тюрингии (Seidlitz, 1920; Werneburg, 1993). В настоящее время 
первый из них рассматривается в качестве младшего синонима T. brauni 
(Hammer, 1987; Schoch, Werneburg, 1998; Schoch, Milner, 2000), тогда как ви-
довая самостоятельность T. thuringiensis, известного по одному плохо со-
хранившемуся черепу (большей частью по ядру черепа), обычно не оспа-
ривается (Schoch, Werneburg, 1998; Schoch, Milner, 2000). На наш же взгляд 
(Новиков, 2010), обособленность этой формы требует дальнейшего обосно-
вания, так как некоторые ее отличительные черты, указанные Вернебургом 
(Werneburg, 1993), однозначно связаны с характером сохранности голотипа 
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(например, дорсомедиальное расширение jugale и, соответственно, сужение 
postorbitale). 

Распространение. Нижний триас, верхнеоленекский подъярус (гам-
ский горизонт) Восточной Европы и средний пестрый песчаник Западной 
Европы.

Trematosaurus galae Novikov, 2010
Рис. 27; табл. XII, фиг. 2

Inflectosaurus sp.: Новиков в: Новиков и др., 2002, с. 44.
Trematosaurus galae: Новиков, 2010, с. 96, рис. 1. 
Голотип – ПИН, № 1043/774, преорбитальный фрагмент черепа без нари-

альной области; Волгоградская обл., Иловлинский р-н, правый берег р. Дон, 
местонахождение Донская Лука; нижний триас, гамский горизонт, липо-
вская свита.

Диагноз. Скуловая и слезная флексуры хорошо развиты, обе ветви ви-
сочного желобка соединяются в центре окостенения надвисочной ко-
сти, на чешуйчатой кости присутствует дополнительный желобок (sulcus 
buccalis transversus), расположенный вдоль ее заднего края.

Сравнение. Отличается от типового вида по всем признакам, указанным 
в диагнозе.

Распространение. Нижний триас, яренский надгоризонт, гамский гори-
зонт, липовская свита; Волгоградская обл.

Материал. Кроме голотипа, более 150 образцов (колл. ПИН, № 1043) 
из типового местонахождения. 

Семейство Lonchorhynchidae Säve-Söderbergh, 1935
Типовой род – Aphaneramma Woodward, 1904.
Диагноз. Череп средних и крупных (до 45 см) размеров, сильно сужен-

ный (индекс lw – больше 3.0), высокий в затылке, с вогнутыми боковыми 
краями и сильно вытянутым преорбитальным (особенно в его пренариаль-
ной части) отделом (индекс prn – больше 3.0). Посторбитальная зона роста 
хорошо развита (индекс po – более 2.0). Орбиты широко расставлены, распо-
ложены в задней трети длины черепа. Межорбитальная впадина не выраже-
на. Затылок наклонен вперед. «Рога» таблитчатых костей треугольные в пла-
не. Передние небные отверстия широко разделенные или отсутствуют. Хоаны 
и межптеригоидные окна сильно суженные (индексы: chl и ipv – более 5.0). 
Хоаны расположены значительно впереди уровня вершин межптеригоидных 
ям. Шагрень на птеригоидах и парасфеноиде сильно развита. Тело парасфе-
ноида продольно вытянутое; мечевидный отросток лезвиевидный. Система 
сенсорных желобков развита полно; передняя флексура подглазничного же-
лобка не выражена. Преобладающая скульптура крыши черепа и нижней че-
люсти гребнисто-бороздчатая. Основания зубов округлые в сечении.

Нижняя челюсть с очень пологим ангулярным изгибом и сильно удли-
ненными симфизом (индекс sl – более 3.0), задним меккелевым отверсти-
ем и ретроартикулярным отростком. Дорсальная поверхность ретроартику-
лярного отростка субпараллельна оси нижней челюсти. Количество зубов 
на dentale более 60.



Раннетриасовые амфибии Восточной Европы: эволюция доминантных групп  
и особенности смены сообществ

114

а
б

в
гд

M
x

ss
o

Pr
f

Pt

Fsi
o

Pl

T

sj

Ps

Pm
x

st
m

L Pf

Po st
l

Pp

P

ss
m

J

St

J

Pm
x

fp
a

v

m
x Ec

pt

Ex

Sq

cf

sb
t

lp
p lp

l
Q

j

sj

Ри
с.

 2
7.

 T
re

m
at

os
au

ru
s g

al
ae

 N
ov

ik
ov

, 2
01

0:
 a

, б
 –

 р
ек

он
ст

ру
кц

ия
 п

ре
ор

би
та

ль
но

го
 о

тд
ел

а 
че

ре
па

 п
о 

го
ло

ти
пу

 и
 э

кз
. П

И
Н

, №
№

10
43

/7
74

, 8
10

, 
89

2:
 а

 –
 с

ве
рх

у, 
б 

– 
сн

из
у;

 в
 –

 р
ек

он
ст

ру
кц

ия
 п

ос
то

рб
ит

ал
ьн

ог
о 

от
де

ла
 ч

ер
еп

а 
по

 э
кз

. П
И

Н
, №

№
 1

04
3/

77
9,

 7
83

, 1
08

4,
 с

ве
рх

у;
 г 

– 
ре

ко
нс

тр
ук

ци
я 

ос
но

ва
ни

я 
че

ре
па

 п
о 

эк
з. 

П
И

Н
, №

№
 1

04
3/

10
1,

 6
72

, 8
74

, 8
75

, 9
91

, с
ни

зу
; д

 –
 ф

ра
гм

ен
т 

по
ст

ор
би

та
ль

но
й 

ча
ст

и 
че

ре
па

, э
кз

. П
И

Н
, №

 1
04

3/
59

, 
св

ер
ху

; В
ол

го
гр

ад
ск

ая
 о

бл
., 

И
ло

вл
ин

ск
ий

 р
-н

, м
ес

то
на

хо
ж

де
ни

е 
Д

он
ск

ая
 Л

ук
а;

 н
иж

ни
й 

тр
иа

с,
 га

мс
ки

й 
го

ри
зо

нт
, л

ип
ов

ск
ая

 с
ви

та
 (Н

ов
ик

ов
, 

20
10

)



Глава 2. Систематическая часть

115

Межключица с узким и сильно вытянутым задним отростком. 
Состав. Два подсемейства: Lonchorhynchinae Säve-Söderbergh, 1935 

и Cosgriffiinae Shishkin, 2002, а также роды Erythrobatrachus Cosgriff et 
Garbutt, 1972 и Stoschiosaurus Säve-Söderbergh, 1935, подсемейственная 
принадлежность которых в настоящее время не может быть установлена 
однозначно прежде всего из-за плохо известного строения ростральной ча-
сти черепа. 

Сравнение. Отличается от всех семейств трематозавроидов с хорошо из-
вестным строением черепа и/или нижней челюсти (семейства Benthosuchidae, 
Qantasidae, Trematosauridae) сильно суженной формой черепа, значительно 
удлиненным преорбитальным отделом (особенно в его пренариальной ча-
сти) и, как следствие, более удлиненной формой хоан, межптеригоидных ям 
и сильно вытянутым симфизом, а также значительной удаленностью хоан 
от межптеригоидных окон. 

От Benthosuchidae и Qantasidae также отличается пологим ангулярным 
изгибом нижней челюсти, а от Benthosuchidae и Trematosauridae – округлой 
формой основания зубов. Дополнительными отличиями от Benthosuchidae 
являются более высокий череп, большая латеральная расставленность ор-
бит, отсутствие межорбитальной впадины, наклоненная вперед плоскость 
затылка, удлиненная продольно форма тела парасфеноида, более узкий ме-
чевидный отросток, характер преобладающей скульптуры, более вытяну-
тое заднее меккелево отверстие и форма межключицы. От Qantasidae до-
полнительно отличается большим количеством зубов на dentale, более 
удлиненным ретроартикулярным отростком и субгоризонтальной ориента-
цией его дорсальной поверхности. Отличие от плохо известного семейства 
Yarengiidae заключается в большем развитии шагрени в основании черепа.

Замечание. В состав подсемейства Lonchorhynchinae, помимо типового 
рода Aphaneramma Woodward, 1904 и Wantzosaurus Lehman, 1961, мы вклю-
чаем форму, описанную из зоны Lystrosaurus (нижний триас) Южной 
Африки (Damiani, Welman, 2001), однако не исключая ее принадлежности 
к Aphaneramma.

Распространение. Нижний триас Европейской России, Шпицбергена, 
Африки, Австралии, Индии, Мадагаскара и средний триас Индии и Канады.

Подсемейство Cosgriffiinae Shishkin, 2002
(nom. trans. ex Cosgriffiidae Shishkin, 2002)

Типовой род – Cosgriffius Welles, 1993.
Диагноз. Переднее небное отверстие отсутствует. В строении прехоа-

нального отдела небной поверхности черепа praemaxillaria значительно пре-
обладают. Сошники сильно вытянуты вперед между praemaxillaria, образуя 
с ними удлиненный, косо ориентированный контакт. Зубы на praemaxillaria 
крупные.

Состав. Помимо типового рода, плохо известная форма из заплавнен-
ского горизонта (верхнеиндский подъярус) Общего Сырта, описываемая 
ниже как Cosgriffiinae gen. indet.

Сравнение. Отличается от Lonchorhynchinae удлинением небной поверх-
ности роста преимущественно за счет praemaxillaria, сильной вытянуто-
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стью сошников, длинным и ориентированным субпродольно их контактом 
с praemaxillaria, значительно укрупненными зубами на praemaxillaria и, ве-
роятно, отсутствием переднего небного отверстия. 

Распространение. Нижний триас Восточной Европы и Северной 
Америки.

* * *
Ниже приводятся описания остатков лонхоринхид с территории 

Восточной Европы. Несмотря на фрагментарный характер сохранности, 
необходимость их описания обусловлена крайней редкостью находок этой 
специфической группы трематозавроидов как на территории Восточной 
Европы, так и во всем мире, а также важности любой информации по мор-
фологии скелета этого, вероятно, неоднородного семейства.

Stoschiosaurus (?) sp.
Предпололожительно отнесенный к гренладскому роду Stoschiosaurus 

фрагмент посторбитальной части левой половины черепа происходит из ос-
нования нижнего триаса Бузулукской впадины (верхнесухореченская под-
свита, заплавненский горизонт; местонахождение Никольское) и включа-
ет почти полное postfrontale, сочлененное с передним отделом postorbitale 
и заглазничной частью jugale (экз. ПИН, № 4454/8; табл. XII, фиг. 3). 
Значительная степень вытянутости заглазничного отдела postfrontale (его 
длина, вероятно, превышала длину орбиты) и положение сохранившегося 
processus alaris существенно каудальнее заднего края орбиты свидетель-
ствуют о сильном посторбитальном удлинении крыши черепа. Орбитальная 
вырезка на верхнем краю jugale довольно глубокая и близко подходит к ла-
теральному краю кости, отделяясь от него довольно узким ее участком с глу-
боким подглазничным желобком. 

Уникальной чертой фрагмента является контакт postfrontale и jugale поза-
ди орбиты (и, соответственно, исключение postorbitale из ее края) как на дор-
сальной, так и на вентральной поверхности черепной крыши. Среди трема-
тозавроидов наиболее близкое строение заглазничной области достоверно 
известно у лонхоринхида Aphaneramma kokeni, первоначально отнесенно-
го к роду Gonioglyptus (Huene, 1920; Schoch, Milner, 2000). Эта форма ха-
рактеризуется очень слабым вхождением postorbitale в край орбиты на вен-
тральной поверхности (см. Gubin, Novikov, Morales, 2000, рис. 1е). С другой 
стороны, экз. ПИН, № 4454/8 обнаруживает определенное сходство с голо-
типом другого лонхоринхида – Stoschiosaurus nielseni из миалиновых сло-
ев формации Уорди Крик Восточной Гренландии, у которого участие за-
глазничной кости в строении орбитального края достоверно не установлено 
(см. Säve-Söderbergh, 1935, рис. 55, табл. 3). Учитывая вероятную одновоз-
растность миалиновых слоев и верхнесухореченской подсвиты (см. гл. 6), 
а также схожесть амфибийных комплексов этих статонов (см. гл. 4), при-
надлежность описанного фрагмента к роду Stoschiosaurus представляется 
весьма реальной. 
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Cosgriffiinae gen. indet.
Относимая к этому подсемейству и еще плохо известная форма также 

встречена в местонахождении Никольское3. Первоначально она упомина-
лась в литературе как наиболее близкая к индийскому роду Gonioglyptus 
(Шишкин, Очев, 1999; Shishkin, Ochev, 1993; Shishkin, Novikov, Gubin, 
2000), и была позднее кратко охарактеризована Шишкиным при выделении 
семейства Cosgriffiidae (Шишкин, 2002). 

Материал по этой форме представлен двумя образцами – почти пол-
ным левым praemaxillare, сочлененным с передним отделом левого сош-
ника (экз. ПИН, № 4454/3; табл. XVIII, рис. 1) и неполным передним кон-
цом правой ветви нижней челюсти (экз. ПИН, № 4454/4; табл. XVIII, рис. 
2). Оба этих образца обладают типичными чертами лонхоринхид (сильно 
удлиненные praemaxillare и симфиз, округлые в сечении основания зубов), 
а значительно вытянутый вперед сошник и наличие ряда укрупненных зу-
бов на praemaxillare, характеризующие первый из названных образцов, 
указывают на принадлежность к косгриффиинам. Еще одним признаком, 
сближающий восточноевропейского косгриффиина с типовым родом под-
семейства, описанным из формации Мэнкопи Аризоны (Welles, 1993), яв-
ляется отсутствие каких-либо свидетельств наличия переднего небного 
отверстия.

Дополнительной особенностью рассматриваемой формы, отмеченной 
также Шишкиным, является присутствие полей шагреневых зубчиков на сош-
никах. Аналогичные шагреневые поля установлены и на praecoronoideum 
экз. ПИН, № 4454/4. Такое широкое развитие шагрени на небной поверхно-
сти черепа и нижней челюсти является, несомненно, архаичным признаком 
(Шишкин, 2002), отличающим рассматриваемую форму как от Cosgriffius, 
так и от лонхоринхина Aphaneramma, обладающего небольшим полем ша-
грени только в передней части сошников, у контакта с praemaxillaria (Nilsson, 
1943; Säve-Söderbergh, 1936).

Среди других особенностей строения экз. ПИН, № 4454/4 следует от-
метить характер скульптуры и сильную уплощенность вентральной по-
верхности. Скульптура состоит из тонких, радиально расходящихся ребер, 
разделенных узкими желобками и соединяющихся менее высокими попе-
речными перемычками, особенно многочисленными и хорошо выраженны-
ми в районе центра окостенения spleniale. Вершины ребер несут многочис-
ленные бугорки. Аналогичную скульптуру имеет дорсальная поверхность 
praemaxillare на экз. ПИН, № 4454/3. Последнее обстоятельство с учетом 
отмеченных выше лонхоринхидных признаков у рассматриваемого образца 
позволяет отнести его к той же форме, что и экз. ПИН, № 4454/3.

Lonchorhynchidae gen. indet.
Помимо вышеописанных остатков из местонахождения Никольское 

из нижнего триаса Восточной Европы, известны еще шесть фрагментар-
ных находок ближе неопределимых лонхоринхид, пять из которых проис-
ходят с территории Общего Сырта. Наиболее полная из них представле-
3Мы не исключаем возможной тождественности этой формы вышеописанному лонхоринхиду (и, соот-
ветственно, Stoschiosaurus – косгриффиинам).
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на неполной левой ветвью нижней челюсти (без симфизеального отдела) 
длиной 17.5 см (экз. ПИН, № 5396/2; табл. XVIII, фиг. 3), точное место-
нахождение которой неизвестно. Характерными особенностями ее строе-
ния являются: (1) прямолинейное очертание в плане; (2) незначительная 
высота; (3) очень слабый ангулярный изгиб; (4) сильная уплощенность 
вентральной поверхности впереди центра окостенения angulare; (5) силь-
но удлиненный ретроактикулярный отросток; (6) четкое обособление его 
дорсальной и лингвальной поверхностей и (7) участие только supraangulare 
в строении первой из них; (8) присутствие шагреневых зубчиков на задних 
двух короноидах; (9) уплощенность и расширенность дорсальной поверх-
ности intercoronoideum; (10) расположение foramen chordae tympani цели-
ком в пределах praearticulare, которое (11) каудально заходит на лингваль-
ную сторону ретроартикулярного отростка почти на половину его длины; 
(12) медиальный отросток supraangulare не развит; (13) заднее меккелево 
отверстие сильно удлиненное; (14) округлое сечение оснований зубов и (15) 
тонкая гребнисто-бороздчатая скульптура, аналогичная описанной выше 
у экз. ПИН, № 4454/4. Сочетание признаков 3, 5 и 14 однозначно указывает 
на принадлежность этого образца к лонхоринхидам.

Наибольшее сходство экз. ПИН, № 5396/2 обнаруживает с неполной ле-
вой ветвью нижней челюсти Gonioglyptus longirostris, описанной из серии 
Панчет Индии (Tripathi, 1969, c. 3, табл. 1, фиг. 1–3). Судя по приведенным 
К. Трипати описанию и изображению (Tripathi, 1969, c. 3, табл. 1, фиг. 1–3), 
общими чертами нижних челюстей этих двух форм (помимо указанных 
выше типично лонхоринхидных) являются признаки 1, 2, 4, 6, 8, 9, 13 и 15, 
а отличия заключаются лишь в характере озубления и более крупных раз-
мерах восточноевропейского лонхоринхида. Однако отнесение последнего 
к Gonioglyptus представляется преждевременным как из-за неполноты име-
ющегося материала, так и из-за отсутствия точной географической и стра-
тиграфической привязки. По признакам 1–3, 5, 10, 11, 13 и 14 рассматривае-
мый образец также сходен с нижней челюстью лонхоринхина Aphaneramma 
rostratum (экз. ПИН, № 4277/1), от которой он отличается как минимум бо-
лее тонкой скульптурой и более расширенными дорсально coronoideum 
и intercoronoideum, покрытыми шагреневыми зубчиками.

Два других образца представляют собой фрагменты правой (экз. ПИН, 
№ 5496/8; табл. XVIII, фиг. 4) и левой (экз. ПИН, № 2426/17) половин сим-
физиальных отделов, включающих dentale и передний конец spleniale, и, не-
сомненно, принадлежат одной форме. Они происходят из местонахождений 
Тупиковка и Заплавное-Сосновое II, соответственно приуроченных к верх-
несухореченской подсвите Общего Сырта. По некоторым признакам (на-
пример, сильно вытянутый симфиз, наличие терминального ложкообразно-
го расширения) эти образцы внешне очень напоминают соответствующую 
часть скелета у позднепермского Platyoposaurus (см. Губин, 1991). Однако, 
в отличие от него, триасовая форма характеризуется слабой передней про-
тяженностью spleniale (которое существенно не доходит до ложкообразного 
расширения), укрупненными и округлыми в основании зубами на dentale 
позади этого расширения, сильно уплощенной вентральной поверхностью 
симфиза, а также тонкой и мелкой покровной скульптурой.
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Еще один фрагмент нижней челюсти индского лонхоринхида с терри-
тории Общего Сырта известен из местонахождения Заплавное-Березовое. 
Он состоит из неполных правых dentale и postspleniale в естественном 
сочленении (экз. ПИН, № 2426/18). По таким признакам, как округлые 
в сечении основания зубов и сильная уплощенность нижней поверхности 
postspleniale, этот образец обнаруживает большое сходство с соответствую-
щей частью экз. ПИН, № 5396/2.

Остатки раннеоленекских лонхоринхид представлены лишь неполным 
левым postspleniale (экз. ПИН, № 2424/85) из местонахождения Мечеть I (ка-
менноярская свита, рыбинский горизонт), по характеру скульптуры и упло-
щенности вентральной поверхности также весьма схожим с аналогичной 
костью экз. ПИН, № 5396/2.

Наиболее молодая по возрасту находка восточноевропейских лонхо-
ринхид происходит из местонахождения Ягшордын (федоровская сви-
та, федоровский горизонт, верхнеоленекский подъярус) бассейна р. Лузы. 
Это – задняя часть симфизеального отдела крупной нижней челюсти (экз. 
ПИН, № 4484/1; табл. XVIII, фиг. 5), принадлежащей форме с характерной 
для лонхоринхид суженной и вытянутой ростральной областью черепа. 
Длина реконструированной челюсти была не менее 35 см. Форма попереч-
ного сечения этого отдела в сохранившейся части округло-трапециевидная. 
В строении ее дорсальной поверхности принимают участие парные dentalia 
и praecoronoidea, а также неразличимо сросшиеся splenialia. Зубные кости 
несут крупные и округлые в основании зубы. Передние короноиды образу-
ют утолщенные и ориентированные субвертикально пластины, дорсальная 
поверхность которых лишена шагрени и заметно приподнята над уровнем 
основания зубов. Узкое пространство между praecoronoidea, занимаемое 
splenialia, вогнуто и в виде продольного желоба постепенно сужается впе-
ред. На скульптированной вентральной поверхности описываемого образца 
швы плохо различимы, но участие splenialia в ее строении не вызывает сомне-
ний. Скульптура в виде продольных борозд и вытянутых ячей, разделенных 
невысокими гребнями. Во внутреннем строении экз. ПИН, № 4484/1 при-
мечательно разделение внутренней полости каждой ветви нижней челюсти 
на медиальный и латеральный (альвеолярный канал) стволы (табл. XVIII, 
фиг. 5в) аналогично описанному у трематозаврида Inflectosaurus и архего-
заврида Platyoposaurus (Шишкин, 1960б; Губин, 1991).

Отряд Rhytidostea
Надсемейство Rhytidosteoidea Huene, 1920

Семейство Rhytidosteidae Huene, 1920
Род Rhytidosteus Owen, 1884

Rhytidosteus: Owen, 1884, p. 333; Шишкин, 1964, с. 107 (pars); 1994, с. 98; 
1995, с. 65; Новиков в: Ивахненко и др., 1997, с. 9; Shishkin, Novikov, Gubin, 
2000, c. 55; Schoch, Milner, 2000, с. 81.

Типовой вид – Rhytidosteus capensis Owen, 1884; нижний триас, серия 
Средний Бофорт, зона (?) Lystrosaurus; Южная Африка.

Диагноз и сравнение: см. Шишкин (1994, 1995). 
Видовой состав. Кроме типового вида, R. uralensis Shishkin, 1994. 
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Замечание. Помимо материала по R. uralensis в нижнем триасе Восточной 
Европы? неопределимые до вида остатки рода известны из местонахожде-
ния Дьяконов II.

Распространение. Нижний триас, серия Средний Бофорт (зона (?) 
Lystrosaurus) Южной Африки, федоровский горизонт Южного Приуралья 
и Прикаспия, федоровский горизонт и низы гамского горизонта Общего 
Сырта.

Rhytidosteus uralensis Shishkin, 1994
Рис. 28; табл. XIX, фиг. 1–3, табл. XX, фиг. 1–3

Rhytidosteus uralensis: Шишкин, 1994, с. 98, рис. 1–3; 1995, с. 65; 
Новиков в: Ивахненко и др., 1997, с. 9, табл. 13, рис. 1; Shishkin et al., 2000,  
с. 55.

Rhytidosteus capensis: Schoch, Milner, 2000, с. 81 (part.).
Голотип – ПИН, № 2394/ 17, передний отдел левой ветви нижней челю-

сти; Южное Приуралье, Оренбургская обл., бассейн р. Бурти, местонахож-
дение Кзыл-Сай I; нижний триас, яренский надгоризонт, федоровский гори-
зонт, низы петропавловской свиты.

Диагноз. Пустулы на гребнях покровного орнамента хорошо выражены. 
Нариальная вырезка располагается значительно впереди от центра окосте-
нения nasale. Супраорбитальный желобок образует очень пологий дугооб-
разный изгиб в пределах носовой кости.

Сравнение. Отличается от типового вида сильнее выраженными пу-
стулами на гребнях покровного орнамента, более передним положением 
ноздрей и значительно более пологим изгибом супраорбитального желобка 
на nasale.

Распространение. Нижний триас, яренский надгоризонт, федоровский 
горизонт; Южное Приуралье, Общий Сырт и Прикаспий.

Материал. Кроме голотипа, правое ectopterygoideum с фрагментом 
pterygoideum (экз. ПИН, № 2394/ 18) и три неполных левых praemaxillaria 
(экз. ПИН, № 2394/ 53-55) из типового местонахождения; неполное левое 
nasale (экз. ПИН, № 2394/ 19) из местонахождения Кзыл-Сай III; правое 
praemaxillare (экз. ПИН, № 4505/ 13) из местонахождения Большое Богдо I; 
средняя часть правой ветви нижней челюсти (экз. ПИН № 5497/2) и левое 
squamosum (экз. ПИН № 5497/1) из местонахождения Дьяконов I.

Отряд Trimerorhachomorpha
Надсемейство Brachyopoidea Lydekker, 1885

Семейство Tupilakosauridae Kuhn, 1960
Род Tupilakosaurus Nielsen, 1954

Tupilakosaurus: Шишкин, 1961, с. 939; 1964, с. 116; 1995, с. 57; Новиков 
в: Ивахненко и др., 1997, с. 7; Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, p. 53.

Типовой вид – Tupilakosaurus heilmani Nielsen, 1954; нижний триас, инд-
ский ярус; Восточная Гренландия.

Диагноз. см. Шишкин (1961, 1964). 
Видовой состав. Кроме типового вида, T. wetlugensis Shishkin, 1961 

из вохминского горизонта Восточно-Европейской платформы. 
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Рис. 28. Rhytidosteus uralensis Shishkin, 1994; голотип ПИН № 2394/17, передний отдел 
левой ветви нижней челюсти: а – с лабиальной стороны, б – с лингвальной стороны, 
в – сверху, г – снизу; Оренбургская обл., Беляевский р-н, местонахождение Кзыл-Сай I; 
нижний триас, федоровский горизонт, низы петропавловской свиты (Шишкин, 1994, 
с изменениями)
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Замечание. Наиболее поздние и неопределимые до вида остатки пред-
ставителей рода известны из заплавненского (местонахождения Бузулукское 
II, Заплавное II и Сухоречка II) и рыбинского горизонтов (местонахождения 
Каменный Яр III, Кудрино, Макарьев, Тихвинское, Шилиха II и, возможно, 
Проскурино).

Распространение. Нижний триас, нижнеиндский подъярус Восточной 
Гренландии; вохминский, заплавненский и рыбинский горизонты 
Европейской России.

Tupilakosaurus wetlugensis Shishkin, 1961
Рис. 29; табл. XVII, фиг. 1

Tupilakosaurus wetlugensis: Шишкин, 1961, с. 939, с. 1; 1973, с. 61, рис. 24–
27, 29-31, 56, таб. X-XII; Новиков в: Ивахненко и др., 1997, с. 7, табл. 2, рис. 
2; Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, c. 53, фиг. 3.13.

Голотип – ПИН, № 1025/1-1, череп; Нижегородская обл., Ветлужский 
р-н, местонахождение Спасское; нижний триас, ветлужский надгоризонт, 
вохминский горизонт, вохминская свита.

Диагноз. Орбито-нариальное расстояние приблизительно равно длине 
орбиты. Супраорбитальный канал не пересекает лобную кость.

Сравнение. Отличается от типового вида удлиненным преорбитальным 
отделом, более латеральным расположением супраорбитального канала 
в межорбитальном промежутке. 

Распространение. Нижний триас, ветлужский надгоризонт, вохминский 
горизонт; бассейн р. Ветлуги.

Материал. Кроме голотипа, девять позвонков (экз. ПИН, № 1025/2, 3, 
471, 472, 476, 482, 477-479), 14 фрагментов основания черепа (экз. ПИН, 
№ 1025/30, 31, 92, 94-102, 540, 541), 17 squamosa и их фрагментов (экз. ПИН, 
№ 1025/32-44), семь фрагментов черепа (экз. ПИН, № 1025/45, 182, 495, 496, 
511, 537, 542), пять quadratojugalia и их фрагментов (экз. ПИН, № 1025/46–
50), пять postorbitalia и их фрагментов (экз. ПИН, № 1025/51–53, 502, 503), 
девять jugalia и их фрагментов (экз. ПИН, № 1025/54–61, 538), три фрагмен-
та затылка (экз. ПИН, № 1025/62–64), два maxillaria (экз. ПИН, № 1025/65, 
539), 24 lacrimalia, слитые с palatine, и их фрагменты (экз. ПИН, № 1025/66–
87, 510, 545), пять parasphenoidea и их фрагментов (экз. ПИН, № 1025/88–91, 
489), 19 basioccipitalia и их фрагментов (экз. ПИН, № 1025/93, 103–117, 492–
494), 19 фрагментов pterygoidea (экз. ПИН, № 1025/118–132, 506–509), 30 
exoccipitalia и их фрагментов (экз. ПИН, № 1025/133–161, 544), tabulare (экз. 
ПИН, № 1025/497), 15 фрагментов vomera (экз. ПИН, № 1025/162–176), пять 
ectopterygoidea (экз. ПИН, № 1025/177–181), четыре supratemporalia (экз. 
ПИН, № 1025/184, 498, 499, 536), два postparietalia (экз. ПИН, № 1025/500, 
501), articulare (экз. ПИН, № 1025/546), cleitrum (экз. ПИН, № 1025/551), 
20 supraangularia и их фрагментов (экз. ПИН, № 1025/300–318, 518), 
angulare (экз. ПИН, № 1025/320), семь фрагментов нижней челюсти (экз. 
ПИН, № 1025/319, 321, 322, 512, 547, 548, 549), 15 dentalia и их фрагмен-
тов (экз. ПИН, № 1025/324-333, 513–517), фрагмент (?) coronoideum (экз. 
ПИН, № 1025/323), пять claviculaе и их фрагментов (экз. ПИН, № 1025/183, 
519–523), шесть interclaviculaе и их фрагментов (экз. ПИН, № 1025/185, 
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524–527, 550), пять гипоцентров (экз. ПИН, № 1025/465, 466, 469, 470, 481), 
восемь плевроцентров (экз. ПИН, № 1025/467, 468, 480, 483–487), две не-
вральные дуги (экз. ПИН, № 1025/488, 543), 10 basibranchyalia и их фраг-
ментов (экз. ПИН, № 1025/490, 491, 552–559), шесть ребер и их фрагмен-
тов (экз. ПИН, № 1025/528–533) из типового местонахождения; squamosum 
(экз. ПИН, № 2888/1), jugale (экз. ПИН, № 2888/2), фрагмент щеки (экз. 
ПИН, № 2888/3), фрагмент quadratojugale (экз. ПИН, № 2888/4), фраг-
мент exoccipitale (экз. ПИН, № 2888/5), postparietale (экз. ПИН, № 2888/6) 
из местонахождения Анисимово; фрагмент черепа (экз. ПИН, № 2889/1), 
squamosum (экз. ПИН, № 2889/2), четыре позвонка (экз. ПИН, № 2889/3, 
5–7), фрагмент ребра (экз. ПИН, № 2889/4) из местонахождения Большое 
Садомово II; фрагмент postparietale (экз. ПИН, № 2890/1), 5 гипоцентов (экз. 
ПИН, № 2890/2–4, 6, 8), фрагмент clavicula (экз. ПИН, № 2890/7) из место-
нахождения Касьяновцы; фрагмент parasphenoideum (экз. ПИН, № 2891/1) 
из местонахождения Конаки; фрагмент quadratojugale (экз. ПИН, № 2892/1), 
фрагмент clavicula (экз. ПИН, № 2892/2), шесть гипоцентров (экз. ПИН, 
№ 2892/3–8) из местонахождения Слуда; jugale (экз. ПИН, № 2893/1) 
из местонахождения Телянино; atlas (экз. ПИН, № 3355/5), три гипоцентра 
(экз. ПИН, № 3355/6–8), basibranchiale (экз. ПИН, № 3355/15) и фрагмент 
interclavicula (экз. ПИН, № 3355/9) из местонахождения Липово. 

Семейство «Brachyopidae» Lydekker, 1885
Род Batrachosuchoides Shishkin, 1966

Batrachosuchoides: Шишкин, 1966, с. 93; Новиков, 1994, с. 49; Шишкин, 1995, 
с. 65; Новиков в: Ивахненко и др., 1997, с. 6; Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, с. 54.

Типовой вид – Batrachosuchoides lacer Shishkin, 1966; нижний триас, фе-
доровский горизонт, федоровская свита; Европейская часть России.

Диагноз и сравнение: см. Шишкин (1966, 1973), Новиков (1994). 
Видовой состав. Кроме типового вида, B. impressus Novikov et Shishkin, 

1994 и B. ochevi Novikov et Shishkin, sp. nov.
Замечание. Согласно последним представлениям Шишкина, семейство 

Brachyopidae состоит из двух параллельных радиаций – монофилетичной 
гондванской («типичные триасовые брахиопиды») и лавразийской («лавра-
зиатские брахиопоиды»), имеющей, возможно, гетерогенное происхождение 
(Шишкин, 2009, 2011; Shishkin, 2013). В последнюю неформальную груп-
пу, помимо раннеоленекского Batrachоsuchoides, были включены раннеани-
зийский Hadrokkosaurus (= Vigilius: Warren, Marsicano, 2000) из Северной 
Америки и юрские Sinobrachyops и Gobiops из Китая и Монголии соответ-
ственно (Шишкин, 2011). 

Распространение. Нижний триас, яренский надгоризонт Европейской 
России и позднеоленекские карстовые заполнения Южной Польши.

Batrachosuchoides lacer Shishkin, 1966
Табл. XXI, фиг. 1–4
Batrachosuchoides lacer: Шишкин, 1966, с. 95, рис. 1–8; 1973, с .75, 

рис. 32–39, табл. VIII, IX; Новиков в: Ивахненко и др., 1997, с. 6, табл. 3, 
рис. 1; Shishkin, Novikov, Gubin, 2000, с. 54.
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Голотип – ПИН, № 953/2, передняя часть черепа; Кировская обл., 
Нагорский р-н, р. Федоровка, местонахождение Окуневское; нижний триас, 
яренский надгоризонт, федоровский горизонт, федоровская свита.

Диагноз. Длина черепной крыши до 15 см. Желобки сенсорных каналов 
узкие. Поперечные участки супраорбитальных желобков составляют пря-
мую линию; постнариальные изгибы этих желобков располагаются в пре-
делах praefrontaliа. Nasale относительно широкое; его длина приблизитель-
но равна ширине. Позади клыков на ectopterygoideum 5–6 мелких зубов. 
Вентральная поверхность боковой затылочной кости полностью закрыта 
телом парасфеноида. Нижнеушной отросток exoccipitale короткий, в виде 
субвертикально ориентированной пластины. Coronoideum несет 7 (включая 
лунки) мелких зубов.

Распространение. Нижний триас, яренский надгоризонт, федоровский 
горизонт, федоровская свита и нижняя часть петропавловской свиты; бас-
сейны р. Вятки и Урала.

Материал. Кроме голотипа, два postparietalia (экз. ПИН, № 953/3, 5), пра-
вое tabulare (экз. ПИН, № 953/6), правое tabulare с фрагментом supratemporale 
(экз. ПИН, № 953/7), часть правого squamosum (экз. ПИН, № 953/8), пять 
quadrata (экз. ПИН, № 953/9, 38, 39, 111, 112), пять exoccipitalia (экз. ПИН, 
№ 953/10–14), два lacrimalia, слитые с palatina (экз. ПИН, № 953/15, 16), че-
тыре ectopterygoidea (экз. ПИН, № 953/17, 18, 37, 114), правое praefrontale 
(экз. ПИН, № 953/19), правое postparietale (экз. ПИН, № 953/113), сустав-
ной отдел правой ветви нижней челюсти (экз. ПИН, № 953/20), три фраг-
мента supraangularia (экз. ПИН, № 953/21–23), четыре dentalia (экз. ПИН, 
№ 953/24–27), четыре шейных позвонка (экз. ПИН, № 953/28–31) из ти-
пового местонахождения; правое ectopterygoideum (экз. ПИН, №. 5497/15), 
фрагмент левого ectopterygoideum (экз. ПИН №. 5497/16), левое exoccipitale 
(экз. ПИН, №. 5497/17), правое vomer (экз. ПИН, №. 5497/18) из местона-
хождения Дьяконов II; задняя половина правой ветви нижней челюсти (экз. 
ПИН, № 2394/52) из местонахождения Кзыл-Сай I. 

Batrachosuchoides impressus Novikov et Shishkin, 1994
Рис. 30

Batrachosuchoides impressus: Новиков, Шишкин в: Новиков, 1994, с. 49, 
рис. 8; Новиков в: Ивахненко и др., 1997, с. 6, табл. 3, рис. 2; Shishkin, 
Novikov, Gubin, 2000, с. 54.

Голотип – ПИН, № 4370/1, отпечаток фрагмента левой половины кры-
ши черепа; Архангельская обл., Ненецкий автономный округ, правый берег 
р. Хей-Яги в 0.8 км ниже устья руч. Лестаншор; нижний триас, нижняя под-
свита лестаншорской свиты.

Диагноз. Череп длиной около 13.5 см. Желобки сенсорных каналов от-
носительно узкие. Поперечные участки супраорбитальных желобков на-
правлены друг к другу под тупым углом. Постнариальный изгиб sulcus 
supraorbitalis располагается на maxillare. Nasale удлиненное; его длина при-
близительно в полтора раза превосходит ширину. Присутствует ромбовид-
ное interfrontale. 
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Рис. 29. Tupilakosaurus wetlugensis Shishkin, 1961; реконструкция черепа по голотипу 
ПИН № 1025/1-1 и экз. ПИН № 1025/ 31, 33, 45, 46: а – сверху, б – снизу; Нижегородская 
обл., Ветлужский р-н, местонахождение Спасское; нижний триас, вохминский горизонт, 
вохминскаясвита (Шишкин, 1973, с изменениями)
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Рис. 30. Batrachosuchoides impressus Novikov et Shishkin, 1994; реконструкция дорсальной 
поверхности крыши черепа по голотипу ПИН, № 4370/1; Архангельская обл., Ненецкий 
автономный округ, местонахождение Лестаншор II; нижний триас, нижняя подсвита 
лестаншорской свиты (Новиков, 1994)
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Сравнение. Отличается от B. lacer (по признакам, доступным для срав-
нения) более вытянутой формой nasale, ориентировкой поперечных участ-
ков надглазничных каналов, расположением постнариального изгиба над-
глазничного канала на maxillare, присутствием interfrontale (хотя оно может 
быть связано и с индивидуальной изменчивостью).

Распространение. Нижний триас, нижняя подсвита лестаншорской сви-
ты; Северное Приуралье, бассейн р. Хей-Яги.

Материал. Голотип. 

Batrachosuchoides ochevi Novikov et Shishkin, sp. nov.
Табл. XXI, фиг. 5, 6

Название вида в честь профессора Виталия Георгиевича Очева.
Batrachosuchoides lacer: Шишкин, 1973, c. 10 (part.).
Batrachosuchoides sp.: Shishkin, Sulej, 2009, с. 65, рис. 42. 
Голотип – ПИН, № 1043/653, левое exoccipitale; Волгоградская обл., 

Иловлинский р-н, правый берег р. Дон, местонахождение Донская Лука; 
нижний триас, гамский горизонт, липовская свита.

Диагноз. Череп длиной до 20 см. Желобки сенсорных каналов широ-
кие. Позади клыков на ectopterygoideum 2–3 мелких зуба. Парасфеноид 
не закрывает латеральную часть вентральной поверхности exoccipitale. 
Нижнеушной отросток exoccipitale удлинен и уплощен дорсовентрально. 
Зубной ряд на coronoideum состоит из трех мелких зубов. 

Сравнение. Отличается от других видов рода более широкими желоб-
ками сенсорных каналов. Кроме того, отличается от B. lacer меньшим ко-
личеством зубов на ectopterygoideum и coronoideum, участием exoccipitale 
в строении вентральной поверхности основания черепа и формой processus 
suboticus. 

Распространение. Нижний триас, гамский горизонт, гамская и липо-
вская свиты; бассейны р. Вычегды и Дона.

Материал. Кроме голотипа, четыре exoccipitalia и их фрагментов 
(экз. ПИН, № 1043/31, 611, 1053, 1531), два ectopterygoidea (экз. ПИН, 
№ 1043/788, 975), фрагмент основания черепа (экз. ПИН, № 1043/937), пра-
вое praemaxillare (экз. ПИН, № 1043/1113), правое postorbitale (экз. ПИН, 
№ 1043/1341), фрагмент левой ветви нижней челюсти (экз. ПИН, № 4173/ 
124) из типового местонахождения; фрагмент ectopterygoideum (экз. ПИН, 
№ 3361/164) и левое exoccipitale (экз. ПИН, № 3361/43) из местонахожде-
ния Жешарт; левое exoccipitale (экз. ПИН, № 1584/8) из местонахождения 
Яренга; правое ectopterygoideum (экз. ПИН, № 4365/44) из местонахожде-
ния Петропавловка II.

Отряд Plagiosauria
Надсемейство Plagiosauroidea Abel, 1919

Семейство Plagiosauridae Abel, 1919
Подсемейство Plagiosterninae Shishkin, 1986

Род Melanopelta Shishkin, 1967
Melanopelta: Шишкин, 1967, с. 95; 1986, с. 97; 1987, с. 11; 1995, с. 65; 

Новиков в: Ивахненко и др., 1997, с. 13.
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Типовой вид – Melanopelta antiqua Shishkin, 1967; нижний триас, ярен-
ский надгоризонт; европейская часть России.

Диагноз и сравнение: см. Шишкин (1967, 1986, 1987). 
Видовой состав. Типовой вид. 

Melanopelta antiqua Shishkin, 1967
Табл. XVII, фиг. 2

Melanopelta antiqua: Шишкин, 1967, с. 96, рис. 1, 2; 1986, с. 97; 1987, с. 11, 
рис. 1, 15, 16; табл. I, фиг. 1–4; 1995, с. 65, с. 25 е, ж; Новиков в: Ивахненко 
и др., 1997, с. 13, табл. 29, рис. 2.

Голотип – ПИН, № 1584/7, фрагмент межключицы; Архангельская обл., 
Ленский р-н, местонахождение Яренга; нижний триас, яренский надгори-
зонт, гамский горизонт.

Диагноз. Совпадает с диагнозом рода.
Распространение. Нижний триас, яренский надгоризонт; европейская 

часть России и Южное Приуралье.
Материал. Кроме голотипа, две квадратноскуловые кости (экз. ПИН, 

№ 953/101, 102) и ребро (экз. ПИН, № 953/106) из местонахождения Окуневское; 
фрагмент ключицы (экз. ПИН, № 4122/1) из местонахождения Юроксикт; тело 
позвонка (экз. ПИН, № 2394/3) из местонахождения Кзыл-Сай II.

Подкласс Batrachosauria (= Reptiliomorpha)
Отряд Anthracosauromorpha

Подотряд Chroniosuchia
Семейство Bystrowianidае Vjuschkov, 19574

Типовой род – Bystrowiana Vjuschkov, 1957; Европейская Россия; верх-
няя пермь, верхневятский подъярус, верхний подгоризонт вятского гори- 
зонта.

Диагноз. Формы с черепом длиной до 30 см. Преорбитальные окна от-
сутствуют; имеется по небольшому окну между дорсальным и щечным от-
делами черепной крыши. Чешуйчатая кость не контактирует с заглазнич-
ной. Передние и задние поверхности невральных дуг несут параневральные 
каналы или ямки. Туловищные щитки изометричные или суженные, лишен-
ные хрониозухидных боковых крыльев с дорсальными сочленовными фа-
сетками. Вентральный отросток щитка срастается с остистым отростком 
позвонка и не образует лезвиевидных выростов спереди и сзади. Исходно 
имеются две области межщиткового сочленения – осевая (с налеганием за-
днего сегмента на впередилежащий) и парная параксиальная (с обратным 
перекрыванием), которым на дорсальной стороне щитка соответствуют за-
дняя сочленовная пластинка и парные фасетки на передних крыльях.

Состав. Три подсемейства: Bystrowianinae Vjuschkov, 1957; Dromotectinae 
Shishkin, Novikov et Fortuny, 2014 и Axitectinae Shishkin, Novikov et Fortuny, 
2014.

Cравнение. Отличается от Сhroniosuchidae Vjuschkov, 1957 более круп-
ными в среднем размерами, всеми черепными характеристиками, указанны-
4Для характеристики строения щитков использована терминология, предложенная нами совместно с 
Шишкиным (Novikov, Shishkin, 2000).
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ми в диагнозе, и наличием параневральных каналов и ямок на невральных 
дугах. Для дермальных щитков отличия выражаются в строении вентраль-
ного отростка и его шовном соединении с невральной дугой, в расширенно-
сти обеих зон межщиткового сочленения, отсутствии латеральных крыльев 
вместе с их «хрониозухидной» сочленовной зоной, а также в непарности 
задней сочленовной пластинки.

Замечания. Включенные в диагноз краниальные характеристики осно-
ваны только на морфологии Bystrowiana и при сегодняшнем уровне знаний 
не могут быть прослежены для других членов семейства.

Распространение. Средняя – верхняя пермь, нижний и средний триас 
Евразии.

Подсемейство Bystrowianinae Vjuschkov, 1957
Типовой род – Bystrowiana Vjuschkov, 1957.
Диагноз. Щитки расширенные, с максимальной шириной позади об-

ласти передних крыльев, уплощенные или слегка выпуклые поперечно. 
Длина орнаментированного отдела составляет около половины его шири-
ны. Основание вентрального отростка не выступает назад за уровень ор-
наментированного поля. Приосевая (параксиальная) область межщитково-
го сочленения широкая и охватывает передние крылья на всю их ширину. 
В осевой области задняя сочленовная пластинка в норме развита, но у позд-
них форм редуцирована. Processi accessorii выражены в различной степени 
(вплоть до полной их утраты). Crista media сочленовной пластинки, как пра-
вило, заострена дорсально. 

Состав. Кроме типового рода, Synesuchus Novikov et Shishkin, 2000; 
Bystrowiella Witzmann, Schoch et Maisch, 2007, Jiyunitectum Liu, Xu, Jia, Pu 
et Liu, 2014 и Vyushkoviana Shishkin, Novikov et Fortuny, 2014.

Замечания. В cостав подсемейства может также входить «Bystrowiana» 
(«B». sinica Young, 1979) из верхней перми Китая. Предполагаемая расши-
ренность у этой формы щитков на уровне крыльев, несвойственная другим 
быстровианинам, в сочетании с отсутствием (вероятно, первичным) processi 
accessorii свидетельствует о ее возможной родовой обособленности.

Распространение. Верхняя пермь Европейской России и Китая, нижний 
и средний триас Европейской России и Приуралья; средний триас Германии.

Род Vyushkoviana Shishkin, Novikov et Fortuny, 2014.
Vyushkoviana: Шишкин, Новиков, Фортуни, 2014, с. 62.
Типовой вид – Vyushkoviana operta Shishkin, Novikov et Fortuny, 2014; 

нижний триас, гамский горизонт яренского надгоризонта; Европейская 
Россия, Республика Коми, бассейн р. Лузы.

Диагноз. Крупные формы с шириной щитков до 50 мм или более. Щитки 
умеренно выпуклые в поперечном сечении, с орнаментом в виде ячей, ве-
ерообразно расходящихся от области сочленовной пластины. Осевой гре-
бень не выражен, но в задней части щитка ему соответствует серия мелких 
ячей. Alae anteriores относительно узкие, с общей шириной, приблизитель-
но равной промежутку между ними; facies dorsales укорочены. Processi 
accessorii широкие в основании. Lamina articularis широкая (2/5 общей ши-
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рины щитка), с хорошо выраженными и заостренными дорсально средин-
ным и боковыми гребнями. Facies alaris на вентральной стороне образует 
сзади до 1/3 от общей ширины щитка. Depressio ventralis с четко ограничен-
ными наружными краями. Cristae obliquae отчетливые и переходят почти 
по прямой линии в края lamina articularis. Между cс.obliquae и основанием 
вентрального отростка имеется дополнительная пара симметричных греб-
ней (cristae mediales). Основание вентрального отростка сильно вытянуто 
продольно, с отношением длины его сечения к ширине 2.5. 

Видовой состав. Типовой вид.
Сравнение. Отличается от позднепермских быстровианин (Bystrowiana 

и Jiyuanitectum) характером орнамента остеодерм, более широкой зад-
ней сочленовной пластинкой и отчетливо выраженными cristae obliquae. 
Дополнительными отличиями от Bystrowiana являются более узкие и шире 
расставленные передние крылья, форма сечения основания вентрального 
отростка и отсутствие плавного перегиба между cristae obliquae и краями 
lamina posterior, а от Jiyuanitectum – большая выпуклость щитков и более 
сильная выраженность срединного и боковых гребней на дорсальной по-
верхности сочленовной пластинки. От ладинских быстровианин (Synesuchus 
и Bystrowiella) отличается пропорциями щитка, более развитой его задней 
сочленовной пластинкой и присутствием processi accessorii.

Замечания. Как вариация, сужение передних крыльев и продольное уко-
рочение их сочленовных фасеток отмечены также на голотипе Bystrowiana 
permira (экз. ПИН, № 1100/1). Поскольку он принадлежит крупной особи, 
сравнимой по размерам с типом Vyushkoviana, то названная особенность 
в обоих случаях может иметь возрастную природу. 

Мы не исключаем, что к описываемому роду может также принадлежать 
неполный щиток (экз. ПИН, № 4187/46) из одновозрастного местонахожде-
ния Донгуз IX .

Упоминающееся при первоописании типового вида монотипичного позд-
непермского рода Jiyunitectum отсутствие акцессорных отростков на его го-
лотипе (Liu et al., 2014) не является достоверно установленным признаком 
и поэтому не было учтено нами в вышеприведенном сравнении.

Распространение. Нижний триас, гамский горизонт яренского надгори-
зонта; Европейская Россия и, возможно, Южное Приуралье.

Vyushkoviana operta Shishkin, Novikov et Fortuny, 2014
Табл. XXII, фиг. 3

Vyushkoviana operta: Шишкин, Новиков, Фортуни, 2014, с. 62, табл. XI, 
фиг. 3.

Голотип – ПИН, № 4833/17, неполный щиток; Республика Коми, левый 
берег р. Лузы, местонахождение Мишаковская (Ляпомоз); нижний триас, 
гамский горизонт, гамская свита.

Диагноз. Совпадает с диагнозом рода.
Распространение. Нижний триас, гамский горизонт; Республика Коми, 

бассейн р. Лузы.
Материал. Голотип.
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Подcемейство Dromotectinae Shishkin, Novikov et Fortuny, 2014
Типовой род – Dromotectum Novikov et Shishkin, 2000.
Диагноз. Формы средних и крупных размеров с шириной щитка до 45 мм. 

Туловищные щитки с сильным сводообразным изгибом в поперечном сече-
нии, изометричные или незначительно расширенные в плане, с субпарал-
лельными боковыми краями. Орнамент ячеистый или в виде ячей и валиков. 
Ширина орнаментированного отдела щитка превышает его длину не более 
чем вдвое. В межщитковом сочленении осевая область широкая, паракси-
альная (вместе с крыловидными отростками и facies alares) относительно 
сужена. Lamina articularis хорошо развита, образует не менее половины об-
щей ширины щитка, изогнутая поперечно, с утолщенными боковыми кра-
ями. Crista media массивная, переходящая спереди в клиновидный выступ 
орнаментированного отдела. Акцессорные отростки обычно присутству-
ют. Cristae obliqua отчетливо выражены и непосредственно переходят сзади 
в края lamina articularis. Задний край вентрального отростка лежит каудаль-
нее границы орнаментированного отдела.

Cостав. Типовой род.
Сравнение. Отличается от Bystrowianidae более узкими и поперечно 

выпуклыми остеодермами, относительно более широкой lamina articularis, 
сужением передних крыльев, расширенностью и неясными граница-
ми depressio ventralis и более каудальным положением вентрального от- 
ростка.

Распространение. Нижний триас Европейской России.

Род Dromotectum Novikov et Shishkin, 2000
Dromotectum, nom. nudum: Novikov, Shishkin, 1995, c. 31.
Dromotectum: Novikov, Shishkin, 2000, c. 176; Novikov, Shishkin, Golubev, 

2000, c. 68; Шишкин, Новиков, Фортуни, 2014, с. 63.
Типовой вид – Dromotectum spinosum Novikov et Shishkin, 2000; нижний 

триас, рыбинский горизонт; Общий Сырт.
Диагноз. Совпадает с диагнозом подсемейства.
Видовой состав. Кроме типового вида, D. abditum Shishkin, Novikov et 

Fortuny, 2014 из гамского горизонта Волгоградской области.
Замечание. Принадлежность к рассматриваемому роду фрагмента щит-

ка, описанного недавно из верхней перми Китая (Liu et al., 2014) как особый 
вид D. largum, не может, на наш взгляд, быть достоверно установлена из-за 
сохранности оригинального материала.

Распространение. Нижний триас, рыбинский горизонт ветлужско-
го надгоризонта и гамский горизонт яренского надгоризонта; европейская 
часть России.

Dromotectum spinosum Novikov et Shishkin, 2000
Рис. 31, табл. XXII, фиг. 1

Reptilia gen. indet. «a»: Huene, 1940, c. 19, табл. IV, фиг. 8.
Dromotectum spinosum: Novikov, Shishkin, 2000, c. 176, фиг. 4; Novikov, 

Shishkin, Golubev, 2000, с. 68, фиг. 4.6; Шишкин, Новиков, Фортуни, 2014, 
табл. XI, фиг. 1.
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Голотип – ПИН, № 2424/23, щиток; Самарская обл., Борский р-н, место-
нахождение Мечеть II; нижний триас, рыбинский горизонт, каменноярская 
свита.

Диагноз. Щитки изометричных очертаний; ширина орнаментирован-
ного отдела щитка незначительно превосходит длину. Cкульптура мелко-
ячеистая, с неясно выраженной веерообразной радиацией ячей впереди 
от области сочленовной пластины. Дорсальная поверхность alae anteriores 
несет несколько грубых продольных ребер. Вырезка между processi 
accessorii и передними крыльями глубже таковой между этими отростка-
ми. Lamina articularis расширенная (ее ширина составляет 2/3 таковой щит-
ка). Facies alares сильно сужены (с максимальной шириной каждой не более 
1/6 ширины щитка). Сristae obliquae резко выражены в виде тонких и острых  
гребней. 

Распространение. Нижний триас, рыбинский горизонт; европейская 
часть России, бассейн р. Самары.

Материал. Кроме голотипа, к данному виду предположительно отнесе-
ны фрагмент щитка (экз. ПИН, № 2424/ 65) из местонахождения Мечеть I; 
неполный туловищный позвонок (экз. ПИН, № 4495/14) из местонахож-
дения Красная Яруга и заднехвостовой позвонок (экз. ПИН, № 2252/397) 
из местонахождения Вахнево.

Dromotectum abditum Shishkin, Novikov et Fortuny, 2014
Табл. XXII, фиг. 2

Dromotectum abditum: Шишкин, Новиков, Фортуни, 2014, с. 63, табл. XI, 
фиг. 2.

Голотип – ПИН, № 1043/1104, неполный щиток; Волгоградская обл., 
Иловлинский р-н, правый берег р. Дон, местонахождение Донская Лука; 
нижний триас, гамский горизонт, липовская свита.

Диагноз. Щитки слегка вытянуты поперечно; ширина орнаментирован-
ного отдела вдвое превосходит его длину. Орнамент в виде червеобразных 
валиков и часто незамкнутых ячей между ними, веерообразно расходящих-
ся вперед. Вырезка между processi accessorii глубже, чем вырезка между 
ними и передними крыльями. Lamina articularis относительно узкая (состав-
ляет половину ширины щитка); ее края отделены от боковых отделов щитка 
вырезками. Сrista obliqua умеренно выражена; площадка между нею и боко-
вым краем щитка (вмещающая facies alaris) составляет сзади около 1/4 ши-
рины щитка. 

Сравнение. Отличается от типового вида большей шириной щитка и его 
орнаментированного отдела, характером орнамента, более глубокой вырез-
кой между processi accessorii, строением ряда элементов межщиткового соч-
ленения (относительно суженной lamina articularis и, соответственно, более 
широкими facies alares), присутствием вырезок по краям l. articularis, уме-
ренной выраженностью cristae obliquae, а также более крупными размерами.

Распространение. Нижний триас, гамский горизонт яренского надгори-
зонта; липовская свита; европейская часть России, бассейн р. Дон.

Материал. Голотип.
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Подсемейство Axitectinae Shishkin, Novikov et Fortuny, 2014
Типовой род – Axitectum Novikov et Shishkin, 2000.
Диагноз. Мелкие формы с длиной щитков не более 28 мм. Остеодермы 

грубо прямоугольной или клиновидной формы, сильно суженные попереч-
но, с полностью редуцированными передними крыльями. Орнамент в виде 
многоугольных или округлых, иногда соединяющихся ячей; в его рельефе 
часто сохраняется сагиттальный гребень. Crista media тонкая, заострена 
дорсально. Processi accessorii отсутствуют. Depressio ventralis занимает все 
пространство между боковыми краями щитка. Задний край вентрального 
отростка обычно расположен каудальнее границы орнаментированного от-
дела. Tabularia с хорошо развитыми узкими заостренными рогами, ориенти-
рованными постеролатерально и лишенными скульптуры.

Состав. Типовой род.
Сравнение. Отличается от других подсемейств небольшими раз-

мерами, формой остеодерм и полной редукцией их боковых отделов. 
Дополнительным отличием от Bystrowianinae является более каудальное 
расположение вентрального отростка, а от Dromotectinae – редукция акцес-
сорных отростков и строение crista media.

Распространение. Нижний триас Европейской России.

Род Axitectum Shishkin et Novikov, 1992
Axitectum: Шишкин, Новиков, 1992, с. 829; Novikov, Shishkin, 1995, 

с. 29; Голубев в: Ивахненко и др., 1997, с. 21; Голубев, 2000, с. 49; Novikov, 
Shishkin, 2000, с. 172 ; Novikov, Shishkin, Golubev, 2000, с. 68.

Типовой вид – Axitectum vjushkovi Shishkin et Novikov, 1992; нижний 
триас, вохминский горизонт; Вятско-Ветлужское междуречье.

Диагноз. Совпадает с диагнозом подсемейства.
Видовой состав. Кроме типового вида, A. georgi Novikov et Shishkin, 

2000 из федоровского горизонта Кировской области.
Распространение. Нижний триас, вохминский горизонт ветлужского 

надгоризонта и федоровский горизонт яренского надгоризонта; европей-
ская часть России.

Axitectum vjushkovi Shishkin et Novikov, 1992
Рис. 32

Axitectum vjushkovi: Шишкин, Новиков, 1992, с. 830–831, рис. 1 а–ж; 
Голубев в: Ивахненко и др., 1997, с. 21, табл. 49, рис. 2.; Голубев, 2000, с. 50; 
Novikov, Shishkin, 2000, с. 172, рис. 5, 7а; Novikov, Shishkin, Golubev, 2000, 
с. 68, рис. 4.5.

Axitectum blomi: Шишкин, Новиков, 1992, с. 831–832, рис. 1 з–к.

Голотип – ПИН, № 1025/334, щиток; Нижегородская обл., Ветлужский 
р-н, местонахождение Спасское; нижний триас, вохминский горизонт, вох-
минская свита.

Диагноз. Cпинные щитки значительно удлинены (отношение длины ор-
наментированного отдела к его минимальной ширине 1.5–1.7) и несколько 
расширены спереди. Скульптура в задней части щитка в виде многоуголь-
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ных или округлых ячей, сменяющихся кпереди более удлиненными ячея-
ми или желобками; может присутствовать срединный продольный гребень. 
Lamina articularis относительно вытянутая (с отношением ширины к дли-
не менее 1.5) и составляет около 2/5 от длины скульптированного отдела 
щитка. Depressio ventralis относительно вытянута (ее длина близка к макси-
мальной ширине). Основание вентрального отростка распространяется на-
зад до уровня середины длины lamina articularis или до ее заднего края; по-
перечная ширина (толщина) отростка составляет около половины ширины 
щитка в задней части. 

Распространение. Нижний триас, вохминский горизонт; европейская 
часть России, Вятско-Ветлужское междуречье и Общий Сырт.

Материал. Кроме голотипа, туловищный позвонок (экз. ПИН, 
№ 1025/430), плевроцентры (экз. ПИН, № 1025/337–343, 429), невральные 
дуги туловищного (экз. ПИН, № 1025/431) и переднехвостового (экз. ПИН, 
№ 1025/336) позвонков и щитки (экз. ПИН, № 1025/335, 428) из типового 
местонахождения; передний шейный щиток (экз. ПИН, № 2888/7) из ме-
стонахождения Анисимово; крестцовый позвонок в сочленении с ребра-
ми и щитком (экз. ПИН, № 2891/2) из местонахождения Канаки; хвостовой 
гипоцентр (экз. ПИН, № 4483/1) из местонахождения Большое Сидорово; 
плевроцентр (экз. ПИН, № 4584/27) и фрагмент левого squamosum (экз. 
ПИН, № 4584/28) из местонахождения Перевозинка. 

Axitectum georgi Novikov et Shishkin, 2000
Рис. 33

Axitectum georgi: Novikov, Shishkin, 2000, с. 174, рис. 6; Novikov, Shishkin, 
Golubev, 2000, p. 68.

Голотип – ПИН, № 953/392, неполный щиток; Кировская обл., Нагорский 
р-н, местонахождение Окуневское; нижний триас, яренский надгоризонт, 
федоровский горизонт, федоровская свита.

Диагноз. Щиток с почти параллельными боковыми краями и относитель-
но коротким орнаментированным отделом (длина и ширина отдела прибли-
зительно одинаковые). Скульптура состоит из более или менее изометрич-
ных ячей; сагиттальный гребень присутствует. Depressio ventralis укорочена 
(ее длина меньше ширины). Толщина вентрального отростка в 3.5 раза 
меньше ширины щитка. 

Сравнение. Отличается от типового вида формой щитка, менее удлинен-
ным его скульптированным отделом, характером орнамента, укороченной 
depressio ventralis и более резким превышением ширины щитка над толщи-
ной вентрального отростка. 

Распространение. Нижний триас, федоровский горизонт; Кировская об-
ласть, бассейн р. Вятки.

Материал. Кроме голотипа, плевроцентр (экз. ПИН, № 953/394) и пра-
вая таблитчатая кость (экз. ПИН, № 953/393) из типового местонахож- 
дения.
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Рис. 31. Dromotectum spinosum Novikov et Shishkin, 2000; голотип ПИН, № 2424/23, щиток: 
а – сверху, б – снизу, в – сзади; Оренбургская обл., Бузулукский р-н, местонахождение 
Мечеть II; нижний триас, рыбинский горизонт, каменноярская свита (Novikov, Shishkin, 
2000)

а б в

pv

cm

la

smd

cm
la

sa

fd

Рис. 32. Axitectum vjushkovi Shishkin et Novikov, 1992; голотип ПИН, № 1025/334, щиток: 
а – сверху, б – снизу, в – сзади; ПИН, № 1025/334, щиток; Нижегородская обл., Ветлужский 
р-н, местонахождение Спасское; нижний триас, вохминский горизонт, вохминская свита 
(Novikov, Shishkin, 2000)
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Рис. 33. Axitectum georgi Novikov et Shishkin, 2000; голотип ПИН, № 953/392, неполный 
щиток: а – сверху, б – снизу; Кировская обл., Нагорский р-н, местонахождение Окуневское; 
нижний триас, федоровский горизонт, федоровская свита (Novikov, Shishkin, 2000)
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Глава 3. ГРУППОВОЙ СОСТАВ 
РАННЕТРИАСОВЫХ АМФИБИЙ 

ВОСТОЧНОЙ ЕВРОПЫ  
И РОДСТВЕННЫЕ ОТНОШЕНИЯ  

ВНУТРИ ДОМИНАНТНЫХ ГРУПП

Амфибии в раннем триасе Восточной Европы представлены батрахомор-
фами из группы Temnospondyli, резко доминирующими в последовательных 
тетраподных сообществах, и редкими реликтовыми рептилиоморфами-ан-
тракозаврами из группы Chroniosuchia. Общей тенденцией в современных 
взглядах на родственные отношения внутри мезозойских Temnospondyli, 
основанных на результатах кладистического анализа, является включение 
их в единую «кладу» Stereospondyli с признанием единства происхождения 
от ринезухоподобных предков (Yates, Warren, 2000; Schoch, 2008, 2013 и др.). 
Согласно альтернативной точке зрения (Шишкин, 2017), принимаемой 
нами, мезозойская «клада» Stereospondyli включает, скорее всего, четыре 
независимые линии, разошедшиеся глубоко в палеозое: Capitosauromorpha, 
Rhytidostea,Trimerorhachomorpha и Plagiosauria, каждая из которых в той 
или иной степени представлена в нижнем триасе Восточной Европы.

Ниже приводятся имеющиеся на сегодняшний день данные (как извест-
ные по литературным источникам, так и полученные в ходе исследований 
автора) по становлению, родственным связям и путям диверсификации ос-
новных групп раннетриасовых амфибий Восточной Европы, доминантами 
среди которых являлись капитозавроморфы – Capitosauroidea и их тремато-
завроидные дериваты. При этом для оценки места происхождения («пер-
вичного очага экспансии») группы, помимо сведений о ее наиболее древних 
находках, учитываются в первую очередь данные об области ее максималь-
ной структурной диверсификации («архаического многообразия») в геоло-
гическом прошлом (Шишкин, 2011).

3.1. Капитозавроиды

Эта группа в нашем понимании включает большинство триасовых таксо-
нов, помещаемых обычно в группу Capitosauroidea или Mastodonsauroidea 
(Schoch, Milner, 2000; Damiani, 2001; Shishkin et al., 2004; Shishkin, Sulej, 
2009). Они противопоставляются гондванскому и преимущественно поздне-
пермскому5 семейству Rhinesuchidae, вместе с которым и со своими дерива-
тами (Trematosauroidea) входят в состав капитозавроморф. Раннетриасовый 
этап развития капитозавроидов наиболее полно известен именно на тер-
ритории Восточной Европы, где они представлены двумя семействами – 
Capitosauridae и Lydekkerinidae, происхождение которых обычно связывают 

5Реликтовый ринезухид (Broomistega putterilli) недавно описан из нижнего триаса (зона Lystrosaurus) 
Южной Африки (Shishkin, Rubidge, 2000).
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с ринезухидами или ринезухоподобными формами. В связи с этим Гондвана 
обычно рассматривается как центр происхождения и радиации капитозав-
роидов (Шишкин, 2010; Milner, 1990; Shishkin, 2009a и др.). Несколько иная 
точка зрения была ранее высказана Очевым (1966), который допускал су-
ществование двух генетических линий ринезухид – европейской и гондван-
ской, параллельно эволюционирующих и давших начало двум различным 
радиациям капитозавроидов. Однако это мнение не получило поддержки, 
вероятно из-за того факта, что все достоверные находки ринезухид, извест-
ные на сегодняшний день, географически ограничены только гондванскими 
областями.

3.1.1. Капитозавриды

Согласно концепции Т. Марианьской и М.А. Шишкина (Maryańska, 
Shishkin, 1996), принимаемой нами, в развитии этого семейства выделя-
ются две основные параллельные радиации – лавразийская и гондванская. 
Первая из них представлена тремя преимущественно восточноевропейски-
ми подсемействами – Selenocarinae, Wetlugasaurinae и Parotosuchinae (см. 
гл. 2). 

Селенокарины включают наиболее древние (позднеиндские) роды 
Selenocara и Samarabatrachus, характеризующиеся наиболее примитивной 
морфологией среди капитозаврид и известные из заплавненского гори-
зонта Общего Сырта (обе формы) и верхнеиндского подъяруса Восточной 
Гренландии (Selenocara). Ряд структурных особенностей этого подсемей-
ства (общих или мозаично выступающих у того или иного из двух его ро-
дов) сближает его с древнейшими капитозавроморфами-ринезухидами, 
а также с другими палеозойскими темноспондилами. Так, оба рода селено-
карин характеризуются следующими типично ринезухидными чертами: (1) 
слабое развитие преорбитального отдела черепной крыши, (2) положение 
заднего края supratemporale каудальнее уровня вершины ушных вырезок, 
(3) расположение вершин межптеригоидных окон у заднего края хоан, (4) 
сильное развитие шагрени на небной поверхности, (5) относительно длин-
ная тимпанальная часть затылочного фланга squamosum, (6) резкая выра-
женность crista tympanica6, (7) сильное окостенение basioccipitale. Следует 
также отметить присутствие у селенокарин такой архаичной черты, как (8) 
наличие пре- и посторбитальных продольных валиков и бугров на дорсаль-
ной поверхности крыши черепа.

Кроме того, каждый из родов селенокарин дополнительно показыва-
ет и другие примитивные черты, необычные для триасовых капитозав-
роидов, в большинстве также разделяемые с ринезухидами и другими 
палеозойскими темноспондилами. Для рода Selenocara этими чертами, до-
полнительно подчеркивающими мозаичный характер его морфотипа, яв-
ляются: дорсолингвальная ориентировка поверхности костей короноид-
ной серии, слабое развитие ретроартикулярного отростка нижней челюсти, 
участие basioccipitale в строении затылочного мыщелка, а также присут-
6Среди триасовых капитозавроидов сильное развитие этого гребня также отмечено у лидеккеринид 
и южноафриканского Kestrosaurus dreyeri (Shishkin et al., 2004).



Глава 3. Групповой состав раннетриасовых амфибий Восточной Европы  
и родственные отношения внутри доминантных групп

137

ствие шагрени на небных костях и эктоптеригоидах (помимо парасфено-
ида и небных ветвей птеригоидов). Еще одним примитивным признаком, 
известным у Selenocara, является прямолинейное очертание вентрального 
контура нижней челюсти позади ангулярного изгиба. Эта черта также от-
мечена у лидеккеринид (Hewison, 2007), Edingerella (личные наблюдения) 
и раннетриасового реликтового ринезухида Broomistega putterilli (Shishkin, 
Rubidge, 2000). С другой стороны, для ринезухид этот признак, несомненно, 
является продвинутым, будучи неизвестным у их типичных (позднеперм-
ских) представителей.

К дополнительным плезиоморфным признакам ринезухидного уровня, 
наблюдаемым среди селенокарин у рода Samarabatrachus, относятся коле-
нообразная форма слезного изгиба (flexura lacrimalis) инфраорбитального 
сенсорного канала (известна также у лидеккеринид) и наличие срединно-
го разделенного промежутка между задними отделами сошников (fodina 
vomeralis), характерного также для большинства триасовых капитозаврои-
дов, кроме ветлугазаврин.

С другой стороны, селенокарины резко противопоставляются наибо-
лее ранним гондванским представителям семейства (род Rewanobatrachus) 
по строению crista obliqua восходящей пластины птеригоида (низко рас-
положенный, полого ориентированный в затылочном плане, с округлым 
сечением верхнего края – у селенокарин7 и высокий, заостренный и кру-
то направленный – у Rewanobatrachus), подтверждая мнение (Очев, 1966; 
Maryanska, Shishkin, 1996; Shishkin, Rubidge, Hancox, Welman, 2004) о нали-
чии двух независимых линий в развитии капитозаврид.

Одновременно на этом фоне ряд других признаков внутри подсемейства 
обнаруживает альтернативные варианты развития, соответствуюшие нор-
мальным морфотипам более поздних лавразийских капитозавридных ли-
ний, т. е. либо подсемейcтву Wetlugasaurinae, либо Parotosuchinae (напри-
мер, характерные для Selenocara отсутствие fodina vomeralis и исключение 
frontale из края орбиты – у ветлугазаврин и противоположные модальности 
этих признаков, типичные для Samarabatrachus, – у паротозухин). В сумме 
это позволяет заключить, что названные две линии обособились уже в са-
мом начале своего становления, выделившись из базального круга форм, 
непосредственно близких к селенокаринам.

«Ветлугазавринная» ветвь капитозаврид неоднородна и обнаруживает 
далее дифференциацию в двух направлениях, отличающихся главным об-
разом степенью выраженности «трематозавровых» особенностей и пред-
ставленных родами Wetlugasaurus и Vladlenosaurus (рис. 34). Наиболее 
аберрантное из этих направлений (Vladlenosaurus) характеризуется типич-
но трематозавроидными признаками (клинообразная форма черепа с пря-
мыми боковыми краями, наличие посторбитальной зоны роста черепной 
крыши8, схождение постфенестральных зубных рядов под острым углом, 
7Сходное с селенокаринами строение этой структуры отмечено у геологически одновозрастных (инд-
ских) лидеккеринид и трематозавроидов-сыртозухин, а также известно у ряда ювенильных форм среди 
других капитозавроидов (Shishkin, Rubudge, 2000).
8У крупных представителей Vladlenosaurus (например, экз. ПИН, № 4831/2, 10, 4418/1) индекс по-
сторбитального удлинения крыши черепа (po) может достигать величины 1.8, как у некоторых видов 
Benthosuchus (B. korobkovi, B. gusevae) и Syrtosuchus (S. morkovini).
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вентрально выпуклый на всем протяжении мечевидный отросток парасфе-
ноида, относительно слабое обособление crista obliquа, заметно удлинен-
ный ретроартикулярный отросток нижней челюсти (индекс pra – 1.3–1.6), ее 
слабый ангулярный изгиб и дугообразно изогнутая вверх в боковом плане 
crista arcuata).

Другая ветвь восточноевропейских капитозаврид включает раннетри-
асовые роды Poryolosuchus, Parotosuchus и среднетриасовый Eryosuchus, 
объединяемые нами в подсемейство Parotosuchinae (рис. 34). Эти формы, 
как и большинство капитозавроидов, отличаются от ветлугазаврин пре-
жде всего наличием таких черт, как участие frontale в крае орбиты, наличие 
в норме fodina vomeralis, утрата шагрени на небной поверхности черепа, 
конфигурация (прямая или слабо дугообразно изогнутая) межхоанального 
зубного ряда. На фоне этих продвинутых черт наиболее ранний (предполо-
жительно слудкинский) из известных паротозухин Poryolosuchus еще обна-
руживает ряд примитивных особенностей, характерных для Selenocarinae 
(признаки, обозначенные выше для Selenocara как 2 и 8). Дополнительное 
сходство Poryolosuchus с селенокаринами, а также с ранними представи-
телями Parotosuchus (виды из группы «helgolandiae-типа»: см. Очев и др., 
2004) проявляется в строении рогов таблитчатых костей (дорсальная по-
верхность рога сильно выпуклая; ее латеральная часть скошена в сторону 
ушной вырезки). Более поздние паротозухины (виды Parotosuchus из груп-
пы «nasutus-типа», Eryosuchus) характеризуются уже уплощенными рогами. 

С другой стороны, наиболее молодой из раннетриасовых паротозухин – 
яренский Parotosuchus противопоставляется другим восточноевропейским 
капитозавридам по таким апоморфным признакам, как сильно развитая 
crista terminalis таблитчатой кости (кроме Poryolosuchus) и сильно суженная 
форма хоан (признак 9). В нижней челюсти Parotosuchus, известной только 
для некоторых его видов (P. orenburgensis, P. panteleevi, P. komiensis), в ка-
честве апоморфий можно указать следующие: появление дополнительно-
го ряда зубов позади симфизеальных клыков (признак 10), строение ретро-
артикулярного отростка, относимого к «типу III» согласно классификации 
Марианьской и Шишкина (признак 11; Maryańska, Shishkin, 1996), развитие 
медиального отростка supraangulare и полная утрата зубов на всех костях 
короноидной серии.

Признаки 9–11 характеризуют общие эволюционные тренды, отмечен-
ные для обеих (евразийской и гондванской) радиаций капитозаврид. Однако 
их проявление не во всех случаях является изохронным. Так, щелевидная 
форма хоан (признак 9), характерная для позднеоленекского Parotosuchus, 
в гондванской радиации появляется лишь у среднетриасового «Parotosuchus» 
pronus (Howie, 1970; Maryańska, Shishkin,1996), в то время как признаки 10 
и 11 уже известны у одновозрастного с Parotosuchus южноафриканского 
Kestrosaurus (Shishkin et al., 2004).
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3.1.2. Лидеккериниды

Лидеккериниды представляют собой эфемерную группу небольших, 
преимущественно педоморфных форм, имевших в начале триаса поч-
ти космополитное распространение. Они описаны в основном из инд-
ских отложений гондванских областей – Южной Африки (Eolydekkerina, 
Lydekkerina, Broomulus; зона Lystrosaurus: Shishkin, Rubidge, Kitching, 1996; 
Hewison, 2007), Австралии (Lydekkerina; формация Реван: Warren, Damiani, 
Yates, 2006), Тасмании (Chomatobatrachus; формация Кноклофти: Cosgriff, 
1974), Антарктики (Cryobatrachus; формация Нижний Фремув: Colbert, 
Cosgriff, 1974), Индии (Indobenthosuchus; серия Верхний Панчет: Tripathi, 
1969) и, возможно, Бразилии (неопределимые до рода фрагменты из фор-
мации Санга ду Кабраль: Lavina, Barberena, 1985). Единственным досто-
верным представителем семейства из одновозрастных отложений Западной 
Лавразии является род Luzocephalus, находки которого приурочены к вох-
минской свите Московской синеклизы (L. blomi: Шишкин, 1980) и сред-
ней части формации Уорди Крик (интервал грисбахских аммонитовых 
зон Ophiceras commune – Bukkenites rosenkrantzi) Восточной Гренландии 
(«Lyrocephalus» kochi: ср. Säve-Söderbergh, 1935). Этот короткий временной 
отрезок (индский век) почти глобального распространения и существования 
лидеккеринид получил название «лидеккеринидного эпизода» (Шишкин, 
Очев, 1993; Shishkin, Ochev, 1993).

Происхождение лидеккеринид чаще всего связывают с ринезухидами не-
посредственно (Romer, 1947; Cosgriff, 1984; Hewison, 2007) или c «ринезу-
хоподными» предками (Shishkin, Rubidge, Kitching, 1996) или допускаются 
их общие корни с ринезухидами (Очев, 1966). Гипотеза о близости лидек-
керинид и ринезухид получила недавно дополнительную поддержку в ре-
зультатах исследований К. Поли и А. Ворен (Pawley, Warren, 2005), отметив-
ших схожесть посткраниального скелета Lydekkerina huxleyi и ринезухида 
Uranocentrodon. 

Морфологические изменения, которые легли в основу эволюции лидек-
керинид, по мнению Хьюисона (Hewison, 2007), могли быть вызваны глу-
бокими климатическими изменениями (потеплением и аридизацией), имев-
шими место на рубеже палеозоя и мезозоя на территории бассейна Карру, 
заселенной в конце перми ринезухидами или ринезухоподобными форма-
ми. Засушливые условия, по его предположению, способствовали педомор-
фному пути развития лидеккеринид, обособившему их в качестве довольно 
специализированной ветви адаптивной радиации темноспондильных амфи-
бий, возникшей в этом регионе в самом конце пермского периода до выми-
рания ринезухид (Hewison, 2007).

Проведенные Шишкиным с соавторами (Shishkin, Rubidge, Kitching, 
1996) ревизия и анализ лидеккеридных родов показали наличие двух на-
правлений в дифференциации этого семейства. Одно из них включает гон-
дванские формы, а вторая ветвь представлена лавразийским Luzocephalus. 
Последний, по их мнению, обладает большим числом аутапоморфий (педо-
морфных и непедоморфных), неизвестных не только среди других лидекке-
ринид, но и cреди капитозавроидов в целом. Обособленность Luzocephalus 
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от других представителей семейства также была подтверждена последу-
ющими исследованиями (Yates, Warren, 2000), авторы которых высказали 
мнение о близости этого рода к трематозаврам.

Появившись в Южной Гондване (скорее всего, в Южной Африке), лидек-
кериниды уже в самом начале индского века проникли на север Западной 
Лавразии, вероятно, через прибрежные пограничные биотопы (Shishkin, 
2007). Об этом свидетельствуют гренландские находки Luzocephalus в от-
ложениях с обильной и разнообразной аммонитовой фауной грисбахского 
времени.

3.2. Трематозавроиды

В состав трематозавроидов нами включаются семейства Benthosuchidae, 
Yarengiidae, Qantasidae, Trematosauridae и Lonchorhynchidae, в большинстве 
своем (кроме Lonchorhynchidae) хорошо представленные в нижнем триасе 
Восточной Европы. При этом первые два (или три) из указанных семейств 
неизвестны за пределами этой территории.

Вопрос о происхождении трематозавроидов до сих пор окончательно 
не решен, хотя их лавразиатские корни не вызывают сомнения. Наиболее 
ясным представляется процесс становления бентозухид (а также их дери-
ватов – яренгиид) и трематозаврид. Благодаря исследованиям Очева (1966, 
1972), Шишкина (1980; Shishkin, Sulej, 2009), Гетманова (1989) и автора 
(Новиков, 1990, 2012б, 2016а), их капитозавроидное происхождение мож-
но считать достоверно установленным. Формы, в настоящее время объеди-
няемые в семейство Lonchorhynchidae, не только представляют отличную 
от типичных («короткорылых» или «не-лонхоринхинных») трематозаврид 
линию развития, но и, вероятно, разнородны по своему происхождению 
(Шишкин, 2002). Наиболее загадочным представляется появление квонта-
сид. Это еще плохо известное семейство характеризуется мозаичным соче-
танием бентозухидных и трематозавридных признаков, к которым добав-
ляется ряд архаичных черт, несвойственных большинству триасовых форм 
(см. ниже). 

Относимые ранее (Гетманов, 1989; Новиков, 1992а; Шишкин, 1980) 
к трематозавроидам хейлерозавриды рассматриваются нами как самостоя-
тельная линия развития капитозавроидных дериватов, характеризующаяся 
мозаичным сочетанием исходных капитозавроидных и отдельных тремато-
завроидных черт, и заслуживают выделения в самостоятельное надсемей-
ство. К числу генерализованных капитозавроидных признаков у хейлеро-
завроидов (Eocyclotosaurus и Quasicyclotosaurus) прежде всего относятся: 
(1) слабое посторбитальное удлинение черепной крыши, (2) поперечная 
ориентация постфенестральных зубных рядов, (3) отсутствие клыков 
на ectopterygoideum, (4) присутствие fodina vomeralis, (5) контакт птериго-
идов и небных костей, (6) сильно развитые мускульные гребни на парас-
феноиде и (7) сильное развитие антеролатерального выступа postorbitale 
(рис. 35). К перечисленным признакам, характерным для большинства ка-
питозавроидов, можно добавить и черты, типичные для ряда их специали-
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Рис. 35. Черепа представителей надсемейства Heylerosauroidea: а, б – Eocyclotosaurus 
wellesi; в, г – Quasicyclotosaurus campi; а, в – сверху, б, г – снизу (Schoch, 2000, 
с изменениями)
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зированных (средне- и позднетриасовых) представителей. Это (8) замкну-
тые ушные вырезки9 и (9) контакт exoccipitale и pterygoideum (известный 
также у брахиопоидов, метопозавроидов, плагиозавров и части ритидо- 
стеид).

Вместе с тем у хейлерозавроидов действительно наблюдаются также 
и типично трематозавроидные особенности, которые включают: (10) рас-
положение супраорбитального желобка на lacrimale, (11) контакт prae- 
и postfrontale, (12) двойное переднее небное отверстие, (13) сильно вытя-
нутое тело парасфеноида (и, соответственно, удлиненение костного дна 
полости среднего уха), (14) узкий мечевидный отросток парасфеноида, 
а также, в случае Eocyclotosaurus, (15) заметно удлиненный симфиз, (16) от-
сутствие дополнительного ряда зубов позади симфизеальных клыков и (17) 
озубление coronoideum (Шишкин, 1980; Schoch, 2000; Schoch, Milner, 2000). 
Мы полагаем, что эти черты развились у хейлерозавроидов параллельно 
с их приобретением у трематозавроидов. 

В сумме, как уже сказано, по сочетанию всех перечисленных характери-
стик (в особенности 1, 5–7, 10–12, 15–17) хейлерозавроиды обнаруживают 
наибольшее сходство с ранними трематозавроидами – бентозухидами, ко-
торые первоначально и рассматривались в качестве их предков (Шишкин, 
1980). Однако признаки 2–4, 6, 8 и 9 находятся в стороне от эволюционных 
тенденций, наблюдаемых не только у бентозухид, но и трематозавроидов 
в целом (см. ниже).

В качестве дериватов трематозавроидов в последнее время многие иссле-
дователи стали рассматривать близкие друг к другу семейства Metoposauridae 
и Almasauridae, которые порой даже включали в состав этого надсемейства 
(Milner, 1990; Schoch, Milner, 2000; Yates Warren, 2000; Damiаni, Yates, 2003; 
Ruta et al., 2007). Согласно альтернативной точке зрения, к которой присо-
единяемся и мы, метопозавриды происходят от пермских тримерорахоидов 
(Säve-Söderbergh, 1935; Шишкин, 1973; Shishkin, 2009b) и включаются в от-
ряд Trimerorhachomorpha (Шишкин, 2011).

3.2.1. Бентозухиды

Как уже отмечено выше, бентозухиды, несомненно, имеют капитозавро-
идное происхождение и характеризуются сочетанием типично капитозав-
роидных и трематозавроидных черт. К капитозавроидным признакам здесь 
прежде всего относятся: положение орбит в задней половине черепа, хо-
рошо развитая lamina praeotica восходящей пластины птеригоида, наличие 
антеролатерального выступа заглазничной кости, сохранение птериго-па-
латинного контакта, вытянутое поперечно тело и хорошо развитые му-
скульные гребни парасфеноида, наличие слезной флексуры подглазнично-
го желобка, а также сильный ангулярный изгиб нижней челюсти. Типично 
трематозавроидные черты у бентозухид проявляются в положении супраор-
битального канала на слезной кости, наличии посторбитальной зоны роста, 
тенденции к разделению переднего небного отверстия и удлинению костно-
9Указание на наличие замкнутых ушных вырезок у трематозаврида Tertrema (Wiman, 1917) безоснова-
тельно (Schoch, Milner, 2000; личные наблюдения).



Раннетриасовые амфибии Восточной Европы: эволюция доминантных групп  
и особенности смены сообществ

144

го дна среднеушной полости, а также в заметном удлинении ретроартику-
лярного отростка. 

Согласно нашим представлениям (Новиков, 2016а), наиболее ран-
ние (преимущественно позднеиндские10) и архаичные бентозухиды пред-
ставлены монотипичным подсемейством Syrtosuchinae, известным только 
с территории Бузулукской впадины. Некоторые из вышеуказанных типич-
но трематозавроидных признаков (например, парность переднего небного 
отверстия, смещение супраорбитального канала на lacrimale) у сыртозу-
хин выражены еще относительно слабо по сравнению с типичными бенто-
зухидами (подсемейство Benthosuchinae). С другой стороны, типовой род 
этого подсемейства (Syrtosuchus) по мелкоячеистому характеру покровно-
го орнамента, строению и положению crista obliqua и слабому развитию 
системы боковой линии показывает значительное сходство с обоими ро-
дами капитозаврид-селенокарин11. Такая близость структурного плана мо-
жет указывать на происхождение Syrtosuchus от селенокарин или наличие 
у них непосредственного общего предка. Среди селенокарин при сегод-
няшнем уровне наших знаний наиболее близким к этой форме является род 
Selenocara. Важными специфическими чертами, дополнительно сближаю-
щими Syrtosuchus и Selenocara (в противовес другому роду селенокарин – 
Samarabatrachus), являются исключение frontale из края орбиты и отсутствие 
fodina vomeralis. Кроме того, с учетом данных по нижней челюсти (пока не-
известной для Samarabatrachus) сходство Syrtosuchus и Selenocara проявля-
ется еще и в положении foramen chordae tympani относительно наружного 
супраангулярного отверстия и хорошей выраженности депрессорного же-
лобка. Однако присутствие у Syrtosuchus такой плезиоморфной и характер-
ной для всех трематозавроидов черты, как озубление coronoideum (отсут-
ствующей у Selenocara и, вероятно, унаследованной от ринезухоподобного 
предка), делает близкую родственную связь этих двух родов маловероятной.

Syrtosuchus, как наиболее архаичный и древнейший представитель бен-
тозухид, является, таким образом, одним из самых ранних трематозавро-
идов. Рассматривавшийся ранее (Новиков, 2012б) в качестве такового ар-
хаичный вид Benthosuchus (B. gusevae), происходящий из более высоких 
горизонтов нижнего триаса (каменноярская свита рыбинского горизонта), 
является уже вполне сложившимся бентозухидом, хотя также обнаруживает 
много общих черт с морфотипом Selenocara (см. ниже). 

Бентозухины, представленные на территории Восточной Европы цели-
ком видами рода Benthosuchus, известны только из раннеоленекских отло-
жений – рыбинского, слудкинского и устьмыльского горизонтов (рис. 34). 
При этом рыбинский является эпиболью для этого рода, в то время как в двух 
других перечисленных горизонтах находки бентозухин редки (слудкинский 
горизонт) или единичны (устьмыльский). Это подсемейство показывает 
большую, чем сыртозухины, степень развития трематозавроидных черт, 
10Фрагментарные и ближе не определимые остатки сыртозухин известны также из раннеоленекских от-
ложений (см. гл. 2 и 4).
11Это обстоятельство долгие годы служило причиной для отнесения фрагментарных остатков представи-
телей всех трех родов (Syrtosuchus, селенокарин Selenocara и Samarabatrachus), обнаруженных на одном 
стратиграфическом уровне, к одной и той же форме, помещавшейся в род Wetlugasaurus (W. samarensis: 
Сенников, 1981).
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которая проявляется в четкой тенденции к разделению переднего небного 
отверстия (вплоть до образования полной срединной перегородки), хоро-
шей выраженности желобков сенсорных каналов и более продольной ори-
ентации постфенестральных зубных рядов (сходящихся под острым углом 
или субпараллельных), а также в строении crista obliqua (относительно сла-
бо выражена и круто ориентирована в затылочной плане). При этом виды 
Benthosuchus характеризуются разной степенью проявления как предковых, 
капитозавридных, так и приобретенных, трематозавридных, признаков. 

Наиболее архаичный из видов Benthosuchus (B. gusevae) обладает рядом 
наиболее полно выраженных капитозавроидных черт (параболическая фор-
ма черепа, расширенные и уплощенные задние отростки сошников, располо-
жение межхоанального ряда в виде широкого клина, укороченный симфизе-
альный отдел нижней челюсти) подобно селенокаринам и ветлугазавринам. 
Среди селенокарин он наиболее близок с типовым родом, дополнительное 
сходство с которым проявляется в (1) слабом развитии преорбитального от-
дела, (2) исключении лобной кости из края орбиты, (3) отсутствии fodina 
vomeralis, (4) слабом развитии системы боковой линии, (5) мелкоячеистом 
характере покровного орнамента, (6) положении foramen chordae tympani 
относительно наружного супраангулярного отверстия и, вероятно, (7) в по-
стоянном присутствии зубов на передних короноидах. При этом признаки 
2 и 3 являются характерными и для бентозухид в целом (включая сыртозу-
хин), и для ветлугазаврин. 

Benthosuchus gusevae обнаруживает значительное сходство и с сырто-
зухинами (помимо типично бентозухидных признаков, это признаки 4–7, 
а также расширенные и уплощенные задние отростки сошников). Однако 
непосредственная филогенетическая преемственность Syrtosuchus 
и Benthosuchus, по нашему мнению (Новиков, 2016а), маловероятна ввиду 
присутствия у первого из этих родов ряда специализированных черт (на-
пример, прямые боковые края черепа и сильная притупленность его перед-
него конца), не позволяющих вывести из него морфотип ранних предста-
вителей Benthosuchus (таких, как B. gusevae) и появляющихся в эволюции 
последнего рода несколько позднее (B. sushkini и B. korobkovi).

В связи с вышесказанным представляется вполне вероятным происхож-
дение обеих выделяемых нами ветвей бентозухид (сыртозухин и бенто-
зухин12) от общего капитозавроидного предка, морфотип которого близок 
к таковому Selenocara (ср. Новиков, 2016а).

Следует отметить, что почти по всем из вышеперечисленных призна-
ков сходства Benthosuchus gusevae с Selenocara (кроме типично бентозу-
хидных) первый из них отличается от других представителей Benthosuchus 
c хорошо известным строением черепа и нижней челюсти – B. korobkovi 
и B. sushkini. Дополнительным отличием B. gusevae от этих форм являет-
ся слабая степень разделения переднего небного отверстия, обусловлен-
ная прежде всего рудиментарным развитием переднемедиальных отрост-
ков сошников. Отдельные вариации в сторону признаков, характеризующих 
12Помимо собственно бентозухин, эта ветвь трематозавроидов включает и их прямых потомков – яренги-
ид в качестве завершающего этапа ее развития и обозначается нами как радиация Benthosuchus-Yarengia 
(рис. 34).
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Benthosuchus gusevae, наблюдаются и у B. korobkovi, также сохраняющего 
в своем морфотипе значительную степень «капитозавроидности». Так, экз. 
ПИН, № 3200/207 из типового местонахождения, представленный преорби-
тальным отделом черепа, характеризуется слабой степенью удлинения, ши-
роко слитым передненебным отверстием, дугообразным очертанием меж-
хоанального зубного ряда, слегка выпуклыми боковыми краями и округлым 
в плане передним концом.

С другой стороны, типовой вид Benthosuchus – B. sushkini – отличается 
от B. gusevae и B. korobkovi наибольшей выраженностью именно тех при-
знаков, которые характеризуют трематозавровый план строения (большая 
степень удлинения пренариального отдела и, соответственно, симфизного 
отдела, высокие в сечении заднемедиальные отростки сошников, уменьше-
ние угла между постфенестральными зубными рядами, тенденции к редук-
ции зубов на передних короноидах и к разделению переднего небного от-
верстия). 

Все вышесказанное позволяет говорить о промежуточном положении 
B. korobkovi между B. gusevae и B. sushkini и построить следующий мор-
фологический ряд: B. gusevae – B. korobkovi – B. sushkini (Новиков, 2012б). 
Однако в пространственном отношении эти три вида образуют две пары: 
B. gusevae – B. sushkini на южных территориях (Бузулукская впадина) 
и B. korobkovi – B. sushkini – на северных (Московская синеклиза). Для ви-
дов южной территории имеющиеся геологические данные говорят об их 
разновозрастности, т. е. B. gusevae характеризует здесь низы рыбинского го-
ризонта (нижнекаменноярская подсвита: Твердохлебов, 2014), а B. sushkini – 
его верхи (верхнекаменноярская подсвита: Твердохлебов, 2014). Что каса-
ется северных территорий, то здесь B. korobkovi и B. sushkini одинаково 
представляются приуроченными к рыбинскому горизонту. По-видимому, их 
различия отражают обитание в разных биотопах (для первого – в крупном 
солоноватоводном озерном бассейне, для второго – в речных условиях).

3.2.2. Яренгииды

Эндемичное семейство Yarengiidae показывает специфический вариант 
сочетания бентозухидных и трематозавридных признаков. Его происхож-
дение от бентозухид наиболее вероятно (Шишкин, 1960а; Новиков, 1990). 
К первой группе признаков прежде всего относятся: присутствие fovea 
ovalis на восходящей пластине птеригоида, развитие глубокой и широкой 
вентральной вырезки в стенке lamina anterior (не отделяющей основание 
эпиптеригоида от базиптеригоидного отростка базисфеноида), а также на-
личие хорошо выраженной передней стенки полости среднего уха (lamina 
praeotica). Типичные трематозавридные черты у яренгиид включают редук-
цию нижнеушного отростка exoccipitale и его субпродольную ориентиров-
ку, сильное удлинение костного дна полости среднего уха, редукцию lamina 
posterior парасфеноида и распространение этой кости назад вплоть до заты-
лочных мыщелков, наличие хорошо выраженной crista posterior на квадрат-
ной ветви птеригоида. 
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Первое появление яренгиид (род Vyborosaurus13) датируется устьмыль-
ским (конец раннего оленека) временем. По сумме признаков, характери-
зующих в основном основание черепа, Vyborosaurus занимает промежуточ-
ное положение между поздневетлужским (раннеоленекским) Benthosuchus 
и яренской (позднеоленекской) Yarengia (Новиков, 1990). Помимо пере-
численных выше типично бентозухидных особенностей, характеризую-
щих яренгиид в целом, Vyborosaurus дополнительно сходен с Benthosuchus 
по целому ряду других черт (вытянутое поперечно тело парасфеноида, 
строго вертикальная (без наклона вперед) ориентировка его параптериго-
идных гребней, слабое развитие посторбитальной зоны роста, слабо на-
клоненная вперед плоскость затылка, наличие антеролатерального высту-
па на postorbitale, мелкоячеистый характер преобладающей скульптуры), 
большинство из которых (кроме наклоненной плоскости затылка) являют-
ся плезиоморфными, доставшимися от капитозавридных предков. С другой 
стороны, в черепе у Vyborosaurus к типично трематозавровым чертам добав-
ляются (помимо общих для семейства, указанных выше) короткие tabularia, 
неглубокие и треугольные ушные вырезки, медиальное смещение заднего 
отдела sulcus jugalis на squamosum с образованием крутого изгиба и появле-
ние дополнительных желобков в области flexura jugalis.

В строении нижней челюсти трематозавровые черты проявляются 
у Vyborosaurus наиболее ярко и сводятся к следующим: заметно удлинен-
ный ретроартикулярный отросток, слабый ангулярный изгиб, наличие ме-
диального отростка supraangulare, высокая, дугообразно изогнутая вверх 
crista arcuatа, распространение praearticulare в область ретроартикулярно-
го отростка и положение foramen chordae tympani целиком в пределах этой 
кости, сильно удлиненное заднее меккелево отверстие. По всем перечис-
ленным признакам нижняя челюсть Vyborosaurus, с одной стороны, резко 
отличается от таковой Benthosuchus, сохраняющей предковый «капитозав-
ридный» тип строения, а, с другой, – обнаруживает большое сходство с та-
ковой типичных трематозаврид – трематозаврин (Новиков, 1990). Однако 
такие черты строения нижней челюсти Vyborosaurus, как ячеисто-бугорча-
тый характер преобладающей скульптуры на angulare, короткий зубной ряд 
на coronoideum, относительно слабое развитие медиального отростка наду-
гловой кости и вентролингвальная скошенность дорсальной поверхности 
ретроартикулярного отростка, противопоставляют ее таковой трематозав-
рин (например, Inflectosaurus и Trematosaurus) и сближают с Benthosuchus. 
Следует отметить, что все отличия Benthosuchus и Vyborosaurus в строении 
нижней челюсти, отражающие, вероятно, общий тренд изменений этой ча-
сти скелета в радиации Benthosuchus-Yarengia, совпадают с направлением 
общих эволюционных преобразований, происходящих в нижней челюсти 
триасовых темноспондилов и отмеченных в ряде специальных работ (Очев, 
1974; Гетманов, 1979; Nilsson, 1943b, 1944). Показательно, что некоторые 
из этих эволюционных тенденций могли проявляться в нижней челюсти 
еще на уровне организации Benthosuchus. Так, Очевым (1972) отмечено 
присутствие относительно хорошо развитого processus medialis надугловой 

13Первоначально этот род был отнесен к семейству Benthosuchidae (Новиков, 1990).
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кости в нижней челюсти Benthosuchus sp. (экз. ПИН № 4169/1) из местона-
хождения Белогоры I, приуроченного, наиболее вероятно, к слудкинскому 
горизонту. 

Типовой и еще плохо известный род Yarengia, достоверно установлен-
ный только в гамском горизонте (верхи верхнего оленека) Мезенской си-
неклизы, по сравнению с Vyborosaurus показывает дальнейшее уклонение 
в сторону трематозавровой организации, характеризуясь продольно вытя-
нутой формой тела парасфеноида, частичным замыканием в парасфеноиде 
видиева канала, удлинением основания боковых затылочных костей и уко-
рочением квадратной ветви птеригоида.

Таким образом, основным направлением эволюционных преобразова-
ний в радиации Benthosuchus-Yarengia было приобретение (как в черепе, 
так и в нижней челюсти) некоторых типично трематозавровых призна-
ков, проявляющихся на фоне общего «капитозавридного» плана организа-
ции. Эти преобразования начались еще в рамках морфотипа Benthosuchus, 
виды которого показывают разную степень выраженности трематозавро-
вых черт, приуроченных в основном к переднему отделу черепа (Гетманов, 
1989). У яренгиид эти черты проявляются уже в строении основания че-
репа и еще в большей степени, чем у Benthosuchus, затрагивают нижнюю 
челюсть. 

3.2.3. Трематозавриды

Семейство Trematosauridae рассматривается нами в составе семи под-
семейств: раннетриасовые Thoosuchinae Getmanov, 1982, Trematosaurinae 
Watson, 1919; Lyrocephaliscinae Kuhn, 1961, Platysteginae Schoch et Milner, 
2000 и Tertremoidinae Novikov, subfam. nov., ранне-позднетриасовое 
Tertreminae Schoch et Milner, 2000 и среднетриасовое Bukobajinae Otschev, 
1966. Оно, несомненно, является монофилетичным и имеет лавразийское 
происхождение (Shishkin, 2007).

В историческом развитии трематозаврид выделяется две радиации. Одна 
из них, известная в основном из нижнего триаса Восточной Европы (и обо-
значаемая для этой территории как радиация Prothoosuchus-Trematosaurus), 
включает в числе других наиболее примитивные морфотипы и объединя-
ет подсемейства Thoosuchinae Getmanov, Platysteginae Schoch et Milner, 
Lyrocephaliscinae Kuhn и Trematosaurinae Watson (рис. 36).

Наиболее примитивным и ранним в этой радиации и среди тремато-
заврид в целом является эндемичное подсемейство Thoosuchinae (роды 
Prothoosuchus и Thoosuchus), первое появление представителей которого 
(Prothoosuchus sp.) датируется поздним индом (заплавненский горизонт, ме-
стонахождение Корольки). Примитивность тоозухин проявляется в таких 
признаках, как слабо развитая посторбитальная зона роста черепной кры-
ши, длинные постфенестральные зубные ряды, большое (до 12) количество 
зубов между эктоптеригоидными и палатинными клыками, слабое про-
дольное удлинение тела парасфеноида и хорошая выраженность его lamina 
posterior, наличие lamina praeotica, неразвитость медиального отростка 
supraangulare нижней челюсти, относительно короткий ее ретроартикуляр-
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ный отросток и слабое каудальное распростанение praearticulare в область 
последнего.

Тоозухин Prothoosuchus обнаруживает ряд педоморфных черт (малень-
кие размеры; относительно крупные орбиты, расположенные на уровне се-
редины длины черепа; приближенность пинеального отверстия к уровню 
задних краев орбит; наличие эктоптеригоидных клыков; вхождение наруж-
ных крыловидных костей в края межптеригоидных ям и др.) в сочетании со 
взрослыми (окостеневавшие плевроцентры) и иллюстрирует влияние педо-
морфоза на формирование трематозаврового плана организации, впервые 
отмеченного Шишкиным и Сулей (Shishkin, Sulej, 2009).

Род Thoosuchus показывает дальнейшее уклонение в трематозавровом на-
правлении (посторбитальная область черепной крыши удлиняется, умень-
шается число зубов между эктоптеригоидными и палатинными клыками, 
тело парасфеноида вытягивается продольно, формируется лезвиевидный ме-
чевидный отросток парасфеноида, утрачиваются зубы на intercoronoideum), 
при этом его отдельные виды, так же как и в случае с Benthosuchus, об-
наруживают различную степень выраженности типичных трематозавро-
вых признаков (Гетманов, 1989). Наиболее примитивным в этом отноше-
нии является T. tuberculatus, обнаруживающий ряд черт, сближающих его 
с капитозавридным морфотипом (относительно слабое посторбитальное 
удлинение крыши черепа, укороченность заглазничной кости, относитель-
но длинные рога tabularia, полого ориентиорванная crista obliqua, мелкояче-
исто-бугорчатый тип скульптуры, слабое развитие системы боковой линии 
и др.). Морфотипы двух других видов Thoosuchus (T.tardus и T. yakovlevi) 
являются более продвинутыми в сторону трематозавровой организации, ха-
рактеризуясь ямчато-бороздчатой скульптурой, широкими желобками сен-
сорных каналов, заметно вытянутой формой postorbitale, круто ориентиро-
ванной crista obliqua и выраженностью crista posterior. При этом типовой 
вид дополнительно иллюстрирует дальнейшее удлинение посторбитально-
го отдела и сильную дифференциацию зубной системы (значительное уве-
личение эктоптеригоидных клыков).

Представители раннеоленекского подсемейства Platysteginae (восточно-
европейские Angusaurus и Trematotegmen и шпицбергенский род Platystega) 
продолжают ту же тенденцию морфологических преобразований на пути 
становления трематозаврового морфотипа. По сравнению с тоозухинами все 
три рода платистегин показывают более развитую посторбитальную зону 
роста крыши черепа (индексы po – 2.2, 2.3 и 2.4 для Platystega, Angusaurus 
и Trematotegmen соответственно), полную (Platystega) или частичную 
(Angusaurus) редукцию постфенестральных зубных рядов14, сокращение 
(до 3–5) количества зубов между эктоптеригоидными и палатинными клы-
ками, редукцию (неполную) lamina posterior парасфеноида и дальнейшее 
продольное удлинение его тела. С учетом данных по восточноевропейским 
родам к этому списку можно добавить продольное уплощение восходящей 
пластины птеригоида и ее депрессорной части, более четко выраженную 
crista posterior, более каудальное распространение praearticulare (на полови-

14Для Trematotegmen эта черта неизвестна ввиду сохранности имеющегося материала.
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ну длины ретроартикулярного отростка) и появление медиального отростка 
надугловой кости.

Среди платистегин наиболее продвинутым в сторону трематозавро-
вой организации является монотипичный Trematotegmen. Это выражается 
в более высоком затылке, строении exoccipitale (редукция нижнеушного от-
ростка и его субпродольная ориентация), слабом развитии crista falciformis, 
врастании видиева канала в тело парасфеноида и в особенностях системы 
боковой линии (полное развитие, очень широкие и глубокие желобки, от-
сутствие flexura lacrimalis). Вместе с тем этот род обнаруживает ряд призна-
ков (прежде всего сильная укороченность костей постпариетального ряда), 
отличающих его как от остальных примитивных трематозаврид (тоозухин, 
Angusaurus и Platystega), так и собственно трематозаврин и указывающих 
на его отклонение от магистрального пути становления трематозаврового 
морфотипа.

Конечный этап развития раннетриасовых трематозаврид Восточной 
Европы представлен позднеоленекским подсемейством Trematosaurinae, 
включающим на этой территории раннеяренский монотипичный род 
Inflectosaurus и позднеяренский Trematosaurus (T. galae). Остатки предста-
вителей последнего рода (T. brauni) также широко известны из среднего пе-
строго песчаника Германского бассейна. 

Основные аутапоморфии трематозаврин, отличающие их от тоозухин 
и платистегин, затрагивают строение основания черепа (разрастание вперед 
lamina anterior птеригоида (вплоть до отделения этой структурой эпипте-
ригоида и базисфеноида у взрослых форм), редукция мускульных гребней 
и lamina posterior парасфеноида, значительное удлинение его тела и кост-
ного дна полости среднего уха, сильная редукция нижнеушных отростков 
exoccipitalia, сокращение поля шагрени на небных ветвях птеригоида с об-
разованием относительно широкого гладкого участка вдоль межптеригоид-
ных ям) и черепной крыши (дальнейшее удлинение посторбитального от-
дела и, соответственно, заглазничной кости, каудальное распространение 
лобных костей за уровень задних краев орбит).

Отличия между двумя разновозрастными родами восточноевропейских 
трематозаврин незначительны и преимущественно связаны с дальнейшими 
преобразованиями в соответствии с трендами, обозначившимися уже на бо-
лее ранних стадиях формирования семейства (удлинение пре- и посторби-
тального отделов черепной крыши и симфизеального отдела нижней челю-
сти, развитие системы боковой линии).

Автохтонное происхождение трематозаврин от тоозухин (через плати-
стегин) не вызывает сомнения и неоднократно подчеркивалось в литера-
туре (Шишкин, Очев, 1985; Новиков, 1992а, 1994, 2007; Шишкин, 2002). 
При этом выстраивался следующий морфологический ряд: Thoosuchus – 
Angusaurus – Inflectosaurus (Новиков, 1992а, 1994) и высказывалось мнение 
о близости Inflectosaurus к предкам Trematosaurus (Новиков, 2007).

За пределами Европы трематозаврины достоверно известны толь-
ко из одновозрастных отложений Южной Африки (нижняя часть зоны 
Cynognathus), где они представлены единичными находками монотипичных 
родов Trematosuchus и Trematosuchoides (Новиков, 2012а; Haughton, 1915; 
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Watson, 1919; Shishkin, Welman, 1994). Эти два рода, так же как и в случае 
с европейскими трематозавринами, показывают отличия (выявление кото-
рых зависит от степени сохранности), главным образом обусловленные раз-
личной степенью вытянутости преорбитального отдела (Новиков, 2012а). 

Особенностью организации монотипичного подсемейства 
Lyrocephaliscinae, известного из прибрежно-морских раннеоленекских от-
ложений архипелага Шпицберген, является необычное смешение в нем черт 
двух рассмотренных выше эволюционных уровней – тоозухинного и тре-
матозавринного. С одной стороны, подобно одновозрастным тоозухинам, 
типовой род лироцефалисцин (Lyrocephaliscus) сохраняет хорошо развитые 
и отогнутые латерально нижнеушные отростки exoccipitalia (основание ко-
торых не достигает параптеригоидных гребней), относительно глубокую 
вырезку на верхнем крае lamina anterior, открытый дорсально видиев ка-
нал, медиальное распространение шагрени на небных ветвях птеригоида 
до границы межптеригоидного окна и хорошо выраженную lamina praeotica. 
С другой стороны, так же как и для более прогрессивных трематозаврин, 
для него характерны значительная степень развития посторбитальной зоны 
роста черепной крыши, полная редукция постфенестральных зубных рядов, 
сокращенное до 3–4 количество зубов между эктоптеригоидными и пала-
тинными клыками, сильно удлиненное тело парасфеноида (и, соответствен-
но, костное дно полости среднего уха) и редукция его затылочной части 
(lamina posterior).

Несомненной аутапоморфией Lyrocephaliscus являются сильно расши-
ренные небные ветви птеригоидов и базикраниальная область. Учитывая 
указанное сходство с тоозухинами, а также такой характерный признак 
Lyrocephaliscus, как укороченность преорбитального отдела, мы не исклю-
чаем его происхождение от протоозухоподобных предков. 

Другое направление в эволюции трематозаврид представлено новым мо-
нотипичным подсемейством Tertremoidinae Novikov, subfam. nov. из при-
брежно-морских раннеоленекских отложений формации Средняя Сакамена 
Мадагаскара, а также ранее выделенными и известными в основном за пре-
делами Восточной Европы подсемействами Tertreminae Schoch et Milner15  
и Bukobajinae Otschev16 (рис. 36). Оно отличается полной (Tertremoidinae) 
или частичной (Tertreminae и Bukobajinae) редукцией слезной кости на дор-
сальной поверхности черепа, при этом тертремины и букобайины характе-
15Первоначально в состав подсемейства Tertreminae, помимо Tertrema acuta и «Tertrema sp.» из нижнего 
оленека Шпицбергена и Мадагаскара соответственно, а также Hyperkynodon (H. keuperinus) из кейпера 
Германии, был включен и род Microposaurus (M. casei) из зоны Cynognathus Южной Африки (Schoch, 
Milner, 2000). Принадлежность мадагаскарской формы к роду Tertrema весьма сомнительна (Новиков, 
2012а), а недавно выполненное переописание голотипа Microposaurus casei также не подтвердило нали-
чия у этой формы признаков, указанных авторами подсемейства в качестве его синапоморфий (отсут-
ствие парахоанального зубного ряда, притупленный конец морды и длинные и узкие хоаны) (Damiani, 
2004).
16К этому подсемейству мы относим роды Bukobaja и Trematolestes, описанные соответственно из сред-
него триаса Южного Приуралья (Очев, 1966) и нижнего кейпера Германии (Schoch, 2006). Ранее, выде-
ляя семейство Bukobajidae в составе капитозавроидов, Очев (1966) отнес к нему, помимо типового рода, 
также две раннетриасовые формы – южноафриканского Kestrosaurus и германского Meyerosuchus. По-
следние несомненно принадлежат капитозавроидам (Schoch, Milner, 2000; Shishkin et al., 2004). Мнение 
о принадлежности Bukobaja к трематозавроидам (трематозавридам) впервые была высказано Шохом и 
Милнером (Schoch, Milner, 2000).
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ризуются полной утратой как постфенестральных, так и парахоанальных 
зубных рядов. Следует отметить, что редукция lacrimale в последних двух 
подсемействах происходила различными путями. Так, у Tertreminae отмече-
но пропорциональное уменьшение lacrimale, что привело к значительному 
удалению его от переднего края орбит, тогда как у среднетриасовых буко-
байин эта кость образует небольшой участок ее антеролатерального края. 

Таким образом, становление трематозаврид происходило в позднем 
инде и раннем оленеке в пределах Западной Лавразии (преимущественно 
Восточной Европы), причем высокая степень их начального разноообра-
зия на территории юго-востока Европейской России (Общий Сырт) по-
зволяет рассматривать последнюю как первичный очаг экспансии группы. 
Только одна из аберрантных ветвей трематозаврид (Tertremoidinae) проник-
ла в это время в гондванские области (Мадагаскар). Дальнейшее развитие 
и диверсификация этого семейства происходили на фоне его распростране-
ния из центра происхождения по прибрежно-морским биотопам в западном 
(Западная Европа) и южном (Южная Африка) направлениях.

3.2.4. Квонтасиды

Основой для выделения этого семейства (первоначально – подсемей-
ства в составе бентозухид) послужила форма, описанная из рыбинского 
и низов слудкинского горизонта Общего Сырта как новый род и вид Qantas 
samarensis (Новиков, 2012а). Позднее остатки этого рода (Qantas sp.) были 
определены также из стратотипического разреза более древнего заплавнен-
ского горизонта. К квонтасидам может относиться также австралийский 
Tirraturhinus, известный только по переднему концу морды (Nield, Damiani, 
Warren, 2006). Его сходство с Qantas подробно рассмотрено в главе 2.

На фоне морфологических вариантов, наблюдаемых у других раннетриа-
совых трематозавроидов, Qantas по особенностям своей морфологии являет-
ся выражением «архаического многообразия», характерного для начального 
этапа дифференциации надсемейства. Мозаичность организации рода заклю-
чается здесь в специфическом сочетании бентозухидных и трематозавридных 
черт, к которым добавляется и ряд архаичных особенностей (см. ниже). 

К типично бентозухидным признакам у Qantas прежде всего относят-
ся: хорошо выраженный ангулярный изгиб нижней челюсти, плохо разви-
тый медиальный отросток supraangulare, скошенность назад дорсальной 
поверхности ретроартикулярного отростка, слабое каудальное протяжение 
praearticulare и сильное развитие crista muscularis постгленоидного отдела. 
Черты типично трематозавровой организации у этого рода включают: раз-
деленное широкой перегородкой передненебное отверстие, расположение 
foramen chordae tympani целиком в пределах praearticulare, четкое разделе-
ние медиальным гребнем дорсальной и лингвальной поверхностей ретро-
артикулярного отростка и преобладающее участие supraangulare в строении 
его дорсальной поверхности, сильно удлиненное и низко расположенное за-
днее меккелево отверстие.

Необычным для триасовых Temnospondуli является наличие у Qantas та-
ких архаичных черт, как присутствие шагрени и мелких зубов на всех ко-
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роноидах и округлая форма оснований челюстных зубов, известных также 
у ритидостеид и лонхоринхид. Округлые в основании зубы описаны и у упо-
мянутой выше (см. гл. 2) нижней челюсти «трематозаврида» из верхней ча-
сти формации Катберг зоны Lystrosaurus Южной Африки.

Отмеченное своеобразие квонтасид указывает на их некоторую абер-
рантность по отношению к другим группам трематозавроидов и затрудняет 
выяснение их родственных связей. Вероятно, предки этой группы доволь-
но рано отделились от основного ствола трематозавроидов и развивались 
параллельно c другими группами надсемейства, показывая иной порядок 
преобразований в сторону трематозавридной организации (рис. 34). С уче-
том вероятной принадлежности к семейству плохо известного Tirraturhinus 
из низов триасового разреза Австралии вполне допустимо гондванское про-
исхождение группы.

3.2.5. Лонхоринхиды

Лонхоринхиды (Lonchorhynchidae) представляют собой наиболее 
аберрантную ветвь трематозавроидов, характеризующуюся в первую 
очередь сильно удлиненным ростром и округлыми в сечении основани-
ями зубов. 

Уже при своем появлении в самом начале триаса эти «длиннорылые» 
формы являлись космополитной группой, показывающей значительное 
систематическое разнообразие. Наиболее ранними (грисбахскими) среди 
них являются «Gonioglyptus longirostris»17 из серии Панчет Индии (Huxley, 
1865; Tripathi, 1969) и, вероятно, неопределимые до рода остатки из фор-
мации Аркадия Восточной Австралии (Warren, 1985b) и нижней части 
зоны Lystrosaurus Южной Африки (Damiani, Welman, 2001). Более поздние 
(динерские) раннетриасовые лонхоринхиды представлены Halobatrachus 
kokeni из слоев с Prionolobus rotundatus Соляного Кряжа Пакистана (Huene, 
1920), Stoschiosaurus nielseni из нижней части (слои с Myalina kochi) слоев 
с Anodontophora fassaensis Восточной Гренландии (Säve-Söderbergh, 1935), 
Stoschiosaurus (?) sp. из заплавненского горизонта Восточно-Европейской 
платформы и неопределимыми до рода остатками из формации Гленидал 
Восточной Австралии (Warren, 1985b). Достоверно оленекскими являют-
ся Wantzosaurus elongatus из формации Средняя Сакамена Мадагаскара 
(Lehman, 1961; Steyer, 2002), Aphaneramma rostratum из формации Стики Кип 
Шпицбергена (Woodward, 1904; Säve-Söderbergh, 1936), Erythrobatrachus 
noonkanbahensis из сланцев Блайна Западной Австралии (Cosgriff, Garbutt, 
1972), Cosgriffius campi из базальной пачки формации Мэнкопи Аризоны 
(Welles, 1993), Aphaneramma-подобная форма из зоны Cynognathus Южной 
Африки (Broom, 1909) и Lonchorhynchidae gen. indet. из рыбинского и фе-
доровского горизонтов Восточно-Европейской платформы (Новиков, 2013). 
В среднем триасе фрагментарные находки лонхоринхид известны из анизия 
Индии (формация Денва), Канады (формация Волфвил) и серии Зарзаитин 
Алжира (Welles, 1993).

17В настоящее время рассматривается как nomen dubium (Hammer, 1987; Schoch, Milner, 2000).
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До недавнего времени лонхоринхиды обычно рассматривались в качестве 
особого подсемейства (Lonchorhynchinae) внутри трематозаврид (Welles, 
1993; Steyer, 2002 и др.), однако их общее происхождение с другими предста-
вителями этого семейства подвергалось сомнению (Шишкин, 2002). Одним 
из первых на это указал Ефремов (Efremov, 1933), выводивший раннеоле-
некского «лонхоринхина» Aphaneramma от позднепермского архегозаврои-
да Platyoposaurus, противопоставляя эту линию развития типичным трема-
тозавридам. Позднее Шишкин (2002) пришел к выводу о неоднородности 
среди самих «лонхоринхин». По результатам изучения фрагментарных на-
ходок длиннорылой формы18 из верхов копанской свиты (ныне – верхне-
сухореченская подсвита заплавненского горизонта) Общего Сырта он вы-
делил самостоятельное семейство Cosgriffiidae (куда, помимо этой формы, 
включил североамериканский род Cosgriffius) и противопоставил его уже 
не только типичным «короткомордным» трематозавридам, но и шпицбер-
генскому роду Aphaneramma. В качестве основных синапоморфий косгриф-
фиид Шишкиным были указаны: а) удлинение ростра главным образом 
за счет praemaxillaria и б) значительное укрупнение всего ряда предчелюст-
ных зубов (Шишкин, 2002). При этом на основании сходства косгриффи-
ид с палеозойскими архегозавроидами по архаичному типу сошников (рас-
пространение их вперед между praemaxillaria и присутствие на них полей 
из шагреневых зубчиков) и наличию ложковидного расширения челюстного 
симфиза было высказано предположение о наличии между этими группами 
темноспондилов непосредственной родственной связи.

В качестве еще одного аргумента в пользу обособленности лонхоринхид 
от типичных «короткорылых» трематозаврид Шишкиным были использо-
ваны данные по стратиграфическому и географическому распространению 
этих групп. Было показано временное несоответствие между появлением 
первых (индских) сильно специализированных форм лонхоринхид в гон-
дванских областях и становлением типичных трематозаврид в течение ран-
него оленека на территории Восточной Европы (Шишкин, 2002). Такое не-
соответствие в ранней геологической летописи этих групп порой вызывало 
недоумение у сторонников монофилии Trematosauroidea, рассматривавших 
трематозаврид в качестве базального и, таким образом, более примитивного 
члена этой группы по сравнению с «высоко специализированными» лонхо-
ринхидами (Damiani et al., 2000; Damiani, Welman, 2001). 

Следует отметить, что большинство местонахождений лонхоринхид 
приурочено к морским и прибрежно-морским фациям. Исключение состав-
ляют лишь единичные находки в нижнем триасе Восточно-Европейской 
платформы, Южной Африки, Австралии и Северной Америки, встречен-
ные в пресноводных аллювиальных отложениях. Редкость остатков лонхо-
ринхид в этих регионах (как и отсутствие их в триасе Антарктиды, Китая 
и Южной Америки), вероятно, связана с отсутствием соответствующих бла-
гоприятных биотопов. С другой стороны, обилие их в отложениях морского 
генезиса указывает на возможность расселения лонхоринхид вдоль матери-
ковых окраин по эпиконтинентальным морским бассейнам. 
18Эта форма позднее была описана как Cosgriffiinae gen. indet. (Новиков, 2013). В настоящее время мы не 
исключаем возможности ее принадлежности к Stoschiosaurus.
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3.3. Ритидостеоиды

Ритидостеоиды понимаются нами в составе двух семейств – позднеперм-
ско-позднеоленекского Rhytidosteidae и оленекского Peltostegidae, представ-
ляющих, вероятно, различные направления в их эволюции (Шишкин, 1987, 
1994), причем предполагается, что обособление пельтостегид произошло 
в начале формирования этого надсемейства (Шишкин, 1994).

Вопрос о происхождении ритидостеоидов не выяснен окончательно. 
Одни исследователи предполагают для них общее происхождение с капи-
тозавроидами (Nilsson, 1946; Cosgriff, 1965, Cosgriff, Zawiskie, 1979; Schoch, 
Milner, 2000 и др.), указывая на лидеккеринида Chomatobatrachus как на наи-
более близкую к общим предкам форму (Schoch, Milner, 2000). Другие счи-
тают их дериватами трематозавров (Lehman, 1966, 1967), либо сестринской 
группой последних (Warren, Black, 1985), либо же сестринской группой ги-
потетического брахиопидно-хигутизавридного ствола (Warren, Hutchinson, 
1983). Допускается также родство с предками Zatracheiformes (Шишкин, 
1987). Современные филогенетические анализы (Dias-da-Silva, Marsicano, 
2011; Schoch, 2013) привели ряд авторов к заключению, что ритидостеоиды 
являются полифилетической группой.

В триасе Восточной Европы немногочисленные находки ритидосте-
ид приурочены к федоровскому и гамскому горизонтам. Все их определи-
мые остатки отнесены к роду Rhytidosteus (R. uralensis и R. sp.), описан-
ному сначала по единственному образцу из Южной Африки (R. capensis: 
Owen, 1884). В настоящее время восточноевропейские представители 
этого рода известны уже из пяти местонахождений. Они расположены 
в Южном Приуралье, Прикаспии и на Общем Сырте (Сенников, Новиков,  
2012).

Наиболее ранний ритидостеоид достоверно известен из терминальной 
перми Австралии (род Trucheosaurus: Marsicano, Warren, 1998). Триасовые 
члены надсемейства описаны в основном (кроме двух родов) также из гон-
дванских областей. Этот факт в сочетании с редкостью и несколько более 
поздней (ранний оленек) датировкой находок ритидостеоидов-пельтосте-
гид в Северной Евразии (Peltostega из формации Стики Кип Шпицбергена 
и Boreopelta из терютехской свиты Якутии) указывает на Гондвану как на тер-
риторию «первичного очага экспансии» ритидостеоидов (Шишкин, 2010, 
2011; Shishkin, 2007). При этом находки ритидостеоидов в отложениях не-
сомненно прибрежно-морского генезиса (Rhytidosteus: Сенников, Новиков, 
2012; Peltostega: Nilsson, 1946; Deltasaurus: Cosgriff, 1965; Boreopelta: 
Шишкин, Вавилов, 1985; Mahavisaurus: Maganuco, Pasini, Auditore, 2014) 
свидетельствуют об их толерантности к соленой воде и возможности рас-
пространения из Гондваны через прибрежные биотопы вдоль материко-
вых окраин (в случае с Rhytidosteus – вдоль северного побережья Тетиса) 
(Shishkin, 2007; Шишкин, 2010).
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3.4. Брахиопоиды

Согласно последним представлениям Шишкина, эта группа включает не-
сколько ветвей мезозойских тримерорахоморф и представлена абберантным 
семейством Tupilakosauridae и номинативным семейством Brachyopidae, 
включающим две параллельные радиации – монофилетичную гондван-
скую и лавразийскую (так называемые «лавразиатскими брахиопиды»19), 
причем последняя, скорее всего, также имеет гетерогенное происхождение 
(Шишкин, 2011; Shishkin, 2013).

В нижнем триасе Восточной Европы брахиопоиды представле-
ны типовым родом тупилакозаврид и «лавразийским брахиопидом» 
Batrachosuchoides. Типовой вид последнего, впервые описанный из федо-
ровской свиты Московской синеклизы (Шишкин, 1966), в настоящее вре-
мя широко известен из яренского надгоризонта Восточно-Европейской 
платформы и Приуралья (Новиков, 1994; Шишкин и др., 1995; Лозовский 
и др., 2011; Новиков, Сенников, 2012а, б, 2014а), а также недавно установ-
лен в позднеоленекских карстовых заполнениях Южной Польши (Shishkin, 
Sulej, 2009). 

Общие тенденции в развитии короткоголовых тримерорахоморф связа-
ны с 1) редукцией тела парасфеноида, 2) расширением контакта затылочной 
дуги и птеригоида и 3) сокращением числа зубов небного ряда. В случае 
с «лавразиатскими брахиопидами» юрского возраста, отражающими позд-
ний этап развития этой группы, мы видим крайнюю степень выраженности 
этих тенденций. Следует отметить, что все эти три эволюционных трен-
да уже хорошо просматриваются в эволюции Batrachosuchoides при срав-
нении двух его разновозрастных видов – B. lacer (федоровский горизонт) 
и B. оchevi (гамский горизонт) (см. гл. 2). 

Cреди «лавразиатских брахиопид» Batrachosuchoides по некоторым при-
знакам (отсутствие парахоанальных зубных рядов, сильная удлиненность 
посторбитального отдела черепной крыши и др.) наиболее близок к «ти-
пичным гондванским брахиопидам». Вместе с тем у этого рода отмечает-
ся наличие необычного элемента, описанного как palatolacrimale (Шишкин, 
1966) и сопоставляемого рядом авторов с «наружным отделом palatinum» 
у некоторых эобрахиопид. Вероятно, эта черта, разделяемая с тупилакозав-
ридами, послужила основанием для включения Милнером (Milner, 1990) 
Batrachosuchoides в семейство Tupilakosauridae (Шишкин, 2011).

Другой триасовый «лавразиатский брахиопид» – североамериканский 
Hadrokkosaurus, напротив, выглядит настолько близким с позднеперм-
ским Dvinosaurus, что даже помещался в составе одноименного семей-
ства (Шишкин, 1991). Что же касается юрских реликтов, то первоначально 
они рассматривались М.А. Шишкиным (Shishkin, 2007) как результат экс-
пансии настоящих (гондванских) брахиопид в северное полушарие. Однако 
19Эта неформальная группа, по мнению М.А. Шишкина (2011), включает европейский позднеоленек-
ский род Batrachоsuchoides, раннеанизийский Hadrokkosaurus (= Vigilius: Warren, Marsicano, 2000) из 
Северной Америки и юрские Sinobrachyops и Gobiops из Китая и Монголии соответственно. К формам 
типа Sinobrachyops – Gobiops относятся также плохо известные среднеюрские Ferganobatrachus из Фер-
ганской впадины (Несов, 1990) и, вероятно, Gobiops (?) sp. из Московской синеклизы (Алексеев и др., 
2001).
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позже он стал склоняться к их автохтонному происхождению и родству ско-
рее с Dvinosaurus, нежели с «типичными брахиопидами» (Шишкин, 2009).

Тупилакозавриды (или их ближайшие предшественники) появились 
в конце перми и получили глобальное распространение в начале триаса. Их 
типовой род первоначально был описан из прибрежно-морских отложений 
Восточной Гренландии (местные аммонитовые зоны Ophiceras commune 
и Bukkenites rosenkrantzi) грисбахского возраста (Säve-Söderbergh, 1935; 
Nielsen, 1954; Bjerager et al., 2006). Позднее присутствие Tupilakosaurus 
было отмечено в нижнем триасе Восточно-Европейской платформы 
(Вьюшков, 1957; Шишкин, 1961), где его остатки (преимущественно по-
звонки) известны в интервале от вохминского (нижний инд) до рыбинского 
(нижний оленек) горизонтов (Шишкин, Очев, 1985, 1999; Лозовский и др., 
2011; Сенников, Новиков, Шамаев, 2014). В гондванских областях тупила-
козавриды известны из базального триаса Индии (серия Панчет: Шишкин, 
1973; Ochev, Shishkin, 1989), Антарктиды (формация Фримув: Шишкин 
и др., 2006), Южной Африки (зона Lystrosaurus: Warren, 1999), Южной 
Америки (формация Буэна Виста: Marsicano, Perea, Ubilla, 2000; Шишкин, 
2011) и Австралии (формация Аркадия: Damiani, Warren, 1996; Шишкин, 
2011). Пермские находки примитивных членов семейства описаны толь-
ко из Еврамерики. Это североамериканские Kourerpeton и Slaugenhopia 
(Warren, 1999; Milner, Sequeira, 2004; Шишкин, 2011), а также фрагмент по-
звоночного столба из Южной Франции (Werneburg et al., 2007).

Спорный вопрос о происхождении и родственных связях тупилако-
заврид неоднократно обсуждался в литературе (Шишкин,1964, 1966, 
1973, 2011; Milner, 1990; Warren, 1999; Warren, Marsicano, 2000; Yates, 
Warren, 2000; Schoch, 2013; Shishkin, 2013 и др.). Мы согласны с мнени-
ем Шишкина (Shishkin, 2013), что присутствие элемента, описываемого 
как «palatolacrimale» у тупилакозаврид и Batrachosuchoides, может указы-
вать на их прямые родственные связи. 

В решении вопроса о центре происхождения тупилакозаврид важное 
значение имеют места находок их пермских предшественников, указыва-
ющих, по имеющимся на сегодняшний день данным, на лавразийскую об-
ласть (см. выше). Согласно альтернативной гипотезе, впервые высказанной 
Милнером (Milner, 1990) и поддержанной некоторыми другими исследова-
телями (Warren, 1999; Marsicano et al., 2000; Warren, Marsicano, 2000), об-
щим источником раннемезозойской радиации темноспондильных амфибий 
являлась гондванская суша. В рамках этих представлений предполагалось 
вторичное проникновение тупилакозаврид в Лавразию из Гондваны, где 
они пережили позднепермский кризис (Warren, 1999). Несостоятельность 
аргументов в пользу этой гипотезы в отношении тупилакозаврид была по-
казана Шишкиным (2010, 2011).

3.5. Плагиозавроиды

Плагиозавры – группа дискуссионного происхождения, в типичном виде 
известная лишь из триаса. Долгое время они считались близкими к брахи-
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опидам (Watson, 1919, 1956; Romer, 1947; Huene, 1948, 1956 и др.)20, при-
чем для объединяющего их таксона предполагались разные варианты систе-
матического положения, вплоть до помещения вне Temnospondyli (Nilsson, 
1939). После описания Панченом (Panchen, 1959) Peltobatrachus из верхней 
перми Восточной Африки сперва установилось представление о плагиозав-
рах как группе с палеозойскими корнями, далекой от брахиопид, но пред-
положительно родственной тем или иным пермским семействам, таким 
как диссорофиды (Romer, 1968; Milner, 1990) или затрахеиды (Шишкин, 
1987). Однако в дальнейших филогенетических схемах, где практически все 
мезозойские темноспондильные амфибии рассматриваются в составе кла-
ды Stereospondyli, это же положение чаще всего показывается и для плаги-
озавров (Yates, Warren, 2000; Schoch, 2008 и др.), хотя каких-либо специаль-
ных обоснований для этого не приводится.

Плагиозавриды рассматриваются обычно как монофилетичная группа 
(Шишкин, 1987; Hellrung, 2003; Schoch, 2013; Schoch, Milner, Witzmann, 
2014) и разделяются на три подсемейства Plagiosterninae, Plagiosaurinae 
(Шишкин, 1986, 1987) и Plagiosuchinae (выделенное из состава плагиозав-
рин: Hellrung, 2003; Schoch, Milner, Witzmann, 2014). Они известны преиму-
щественно из среднего и верхнего триаса лавразиатских областей – Европы, 
Гренландии и Азии (Шишкин, 1987; Suteethorn, Janvier, Morales, 1988; 
Hellrung, 2003; Jenkins et al., 2008; Schoch, Milner, Witzmann, 2014 и др.); 
раннетрисовые находки здесь единичны и встречены только в Восточной 
Европе. Наиболее обычны плагиозавры в Германском бассейне, где 
они представлены всеми тремя подсемействами. Гондванские плагиозав-
риды описаны по фрагментарным остаткам из нижнего триаса Австралии 
(Warren, 1985a) и Бразилии (Dias-Da-Silva, Ilha 2009; Dias-Da-Silva, Milner 
2010), при этом южноамериканский материал был отнесен к плагиостер- 
нинам. 

Согласно филогенетическому анализу, проведенному Р. Шохом, 
А. Милнером и Ф. Вицманом (Schoch, Milner, Witzmann, 2014), указанные 
выше подсемейства плагиозавров по строению черепа и посткраниального 
скелета соответствуют трем дивергентным линиям. При этом типовой род 
плагиозухин Plagiosuchus позиционируется как «наиболее базальный пла-
гиозаврид».

В нижнем триасе Восточной Европы плагиозавры представлены только 
плагиостернином Melanopelta (Шишкин, 1967, 1987), редкие остатки кото-
рого происходят из яренского надгоризонта Московской и Мезенской си-
неклиз, Южного Приуралья и бассейна р. Дон. Этот позднеоленекский род 
характеризуется прежде всего неустойчивым характером покровного орна-
мента (в виде ячей или бугорков, слитых в червеобразные валики), близкого 
к примитивному типу (Шишкин, 1967, 1987). 

Дальнейшая эволюционная модификация орнамента у плагиозавров 
происходила по двум различным направлениям. Для одного из них, пред-
ставленного среднетриасовыми плагиостернинами, характерна стабилиза-
ция ячеистого типа, а во втором (остальные формы) преобладающим стано-

20Более подробно эволюцию взглядов на родственные связи плагиозавров см. (Шишкин, 1987).
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вится пустулярный тип орнамента, возникший в середине триаса на основе 
обычного ячеистого (Шишкин, 1987).

Учитывая вероятные гондванские корни (Peltobatrachus), ограничен-
ность ареала распространения средне- и позднетриасовых форм (Европа, 
Шпицберген, Гренландия, Таиланд), а также приуроченность многих ме-
стонахождений этого возраста к отложениям эпиконтинентальных морских 
бассейнов, мы предполагаем, что расселение плагиозавров из Гондваны, 
как и в случае с ритидостеидами (см. выше), происходило вдоль северного 
побережья Тетиса через прибрежно-морские биотопы (Shishkin, 2007). 

3.6. Хрониозухии

Наряду с Temnospondyli, составляющими основу планетарного разно-
образия раннетриасовых амфибий, последние включают также реликтов 
палеозойских антракозавров, представленных группой Chroniosuchia. Она 
известна лишь в пределах Евразии, причем основная часть сведений о триа-
совом этапе ее существования относится к Европейской России.

В составе хрониозухий выделяют два семейства: Chroniosuchidae 
и Bystrowianidae. Наиболее характерными особенностями строения скеле-
та обоих семейств, отличающими их от других групп антракозавров, явля-
ются наличие осевых туловищных остеодерм (связанных более или менее 
жестко с остистыми отростками позвонков), резкая дифференциация ин-
тер- и плевроцентров в позвоночном столбе и присутствие преорбитальных 
(Chroniosuchidae) или посторбитальных (Bystrowianidae) окон в черепной 
крыше.

Наиболее раннее присутствие хрониозухий отмечено в среднепермской 
дейноцефаловой фауне местонахождения Дашанкоу (формация Ксидагоу) 
в Северо-Западном Китае (Li, Cheng, 1999). Расцвет хрониозухид приходит-
ся на позднюю пермь, где их история детально документирована для тер-
ритории Европейской России (Ивахненко, Твердохлебова, 1980; Голубев, 
2000; Novikov, Shishkin, Golubev, 2000). Быстровианиды в этом интерва-
ле известны лишь по фрагментарным остаткам из формации Шаньшихези 
Китая («Bystrowiana» sinica, Jiyuanitectum flatum и форма, недавно опи-
санная как Dromotectum largum21: Young, 1979; Liu et al., 2014) и более ин-
формативным находкам типового рода Bystrowiana в терминальной перми 
России (Вьюшков, 1957б). 

В триасовой летописи наблюдаются обратные соотношения. 
Хрониозухиды здесь представлены лишь аберрантным Madygenerpeton 
из ладина (?) – карния Киргизии (формация Мадыген Ферганской депрес-
сии: Schoch, Voigt, Buchwitz, 2010), в то время как у быстровианид на этот 
отрезок истории приходится большая часть их описанного разнообразия. 
Подавляющее большинство (четыре рода и шесть видов) триасовых бы-
стровианид происходят с территории Восточно-Европейской платфор-
мы и Приуралья, где они характеризуют почти все (кроме слудкинского) 
региональные стратиграфические подразделения, охватывающие интер-

21Систематическая обособленность этой формы вызывает сомнение (см. гл. 2).
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вал от нижнеиндского подъяруса нижнего триаса (вохминский горизонт) 
до ладинского яруса среднего триаса (букобайский горизонт). За пределами 
Восточной Европы известен лишь один триасовый быстровианид (моноти-
пичный род Bystrowiella), описанный из нижнего кейпера (ладина) Южной 
Германии (Witzmann, Schoch, Maisch, 2007).

3.6.1. Быстровианиды

Быстровианиды по строению осевых элементов выделяются в первую 
очередь тем, что у них дермальный щиток соединен швом с остистым от-
ростком невральной дуги и соответствует только срединной части хронио-
зухидного щитка (Novikov, Shishkin, 2000). Эволюционная преемственность 
быстровианидного щитка по отношению к хрониозухидному не вызывает 
сомнений (Шишкин, Новиков, Фортуни, 2014). 

Анализ путей эволюционных преобразований у быстровианид при се-
годняшнем уровне наших знаний может опираться только на строение их 
остеодерм, поскольку это единственная часть скелета, известная для всех 
их достоверных представителей. Выделенные на этой основе три направле-
ния их развития (подсемейства Bystrowianinae, Dromotectinae и Axitectinae) 
различаются в первую очередь особенностями строения остеодерм и транс-
формации межщиткового сочленения. Для оценки эволюционного значе-
ния этих различий нами совместно с Шишкиным и Фортуни было про-
ведено сопоставление быстровианидного типа сочленения как целого, 
с характером межщиткового сочленения у типичных хрониозухид, при-
нимаемых как очевидная модель анцестрального морфотипа. Результаты 
этого сравнения показали, что наиболее близким к генерализованному бы-
стровианидному архетипу по строению остеодерм и межщиткового кон-
такта представляется подсемейство Bystrowianinae (Шишкин, Новиков, 
Фортуни, 2014).

Включаемые в быстровианины формы (позднепермские Bystrowiana, 
Jiyuanitectum и предположительно «Bystrowiana» sinica , а также триасовые 
Vyushkoviana, Synesuchus и Bystrowiella) имеют хорошо развитую наруж-
ную (параксиальную) зону сочленения. Их щитки характеризуются широ-
кими передними крыльями, целиком занятыми по ширине сочленовной фа-
сеткой, а также положением основания вентрального отростка. Осевая зона 
сочленения, однако, хорошо развита только у пермских и раннетриасовых 
быстровианин. Среднетриасовые формы (Synesuchus и Bystrowiella) харак-
теризуются редукцией (частичной или полной) принадлежащих этой зоне 
структур и выделяются в отдельную позднюю группу среди Bystrowianinae 
(Шишкин, Новиков, Фортуни, 2014). 

В отличие от быстровианин, в двух других подсемействах (Dromotectinae 
и Axitectinae), характеризующихся более узкими щитками, редуцирует-
ся (дромотектины) или почти полностью утрачивается (акситектины) па-
раксиальная зона межсегментного сочленения. Осевая зона сочленения 
у Dromotectinae и Axitectinae остается широкой и протяженной. 

Оба «узкощитковых» быстровианидных подсемейства, несомненно, 
близкородственны, и дромотектины в структурном плане по сути демон-
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стрируют промежуточный этап на пути формирования акситектин. Общими 
чертами этих групп являются также более или менее сводообразная форма 
щитков, относительно каудальное положение вентрального отростка (с рас-
пространением его заднего края за уровень орнаментированного поля), 
а также тенденция к выполаживанию вырезки в контуре щитка между пе-
редними крыльями. 

Таким образом, у быстровианид выделяются два альтернативных на-
правления в эволюции их межщиткового сочленения (рис. 37). Первое, 
представленное подсемейством Bystrowianinae, в основном сохраняет кон-
сервативный тип остеодерм с расширенными передними крыльями (т. е. ха-
рактеризуется широкой параксиальной зоной межщиткового сочленения). 
Наиболее заметные качественные изменения в этой радиации сводятся 
к увеличению гибкости осевой зоны межщиткового сочленения22 у позд-
них форм (ладинские Synesuchus и Bystrowiella с редуцированной задней 
сочленовной пластинкой). Свойственные быстровианинам относительная 
уплощенность щитков и дефинитивное положение вентрального отростка 
по отношению к их орнаментированному полю, вероятно, относятся к их 
исходным генерализованным чертам (Шишкин, Новиков, Фортуни, 2014).

22Увеличение степени подвижности щитков, по мнению некоторых исследователей (Buchwitz et al., 
2012), может быть связано с переходом к преимущественно водному образу жизни.

Рис. 37. Схема предполагаемых родственных отношений между основными линиями 
быстровианид (подсемейства Bystrowianinae, Dromotectinae и Axitectinae), основанная 
на различиях их остеодерм. Обозначения для учитываемых признаков: 1 – сводчатость 
щитка, 2 – заднее положение вентрального отростка, 3 – редукция внешней 
(параксиальной) зоны межщиткового сочленения, 4 – утрата передних крыльев,  
5 – редукция задней сочленовной пластинки и утрата processi accessorii (Шишкин, Новиков, 
Фортуни, 2014)
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Наоборот, для второго направления, документируемого подсемействами 
Dromotectinae и Axitectinae, как уже сказано, характерна тенденция к утрате 
параксиальной зоны сочленения и сужению остеодерм на фоне нарастаю-
щей редукции их передних крыльев. К числу других производных призна-
ков, очевидно, относится и более каудальное, чем у быстровианин, поло-
жение вентрального отростка, а также усиление досальной выпуклости 
щитков в поперечном направлении.

Некоторые изменения, отмечаемые для отдельных таксонов в обеих ра-
диациях, могли возникать в них параллельно и неоднократно. Это касает-
ся в первую очередь формирования типичного ячеистого орнамента, а так-
же развития передних акцессорных отростков в осевой зоне межщиткового 
сочленения (Шишкин, Новиков, Фортуни, 2014).

Рассмотренные три линии быстровианид (Bystrowianinae, Dromotectinae 
и Axitectinae), очевидно, разделились еще в перми, поскольку наиболее абер-
рантный среди них план строения остеодерм, демонстрируемый Axitectinae, 
достиг своей крайней специализации уже к началу раннего триаса (к вох-
минскому времени). Известные нам раннетриасовые Dromotectinae, скорее 
всего, должны рассматриваться как реликты или дериваты того типа органи-
зации, который характеризовал ранний, пермский этап истории Axitectinae 
(Шишкин, Новиков, Фортуни, 2014).
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Глава 4. ЭТАПЫ СМЕНЫ  
АМФИБИЙНЫХ СООБЩЕСТВ  

В ИСТОРИИ РАННЕТРИАСОВЫХ 
ТЕТРАПОДНЫХ ФАУН  
ВОСТОЧНОЙ ЕВРОПЫ

Начало планетарного восстановления фауны наземных позвоночных по-
сле позднепермского вымирания характеризовалось появлением в раннем 
триасе большого числа специфических региональных сообществ (Шишкин 
и др., 2006). Для стартовых этапов их развития особенно характерна высо-
кая роль эндемичных родов в разных географических ареалах на фоне обще-
го низкого разнообразия представленных семейств. При этом для большин-
ства раннетриасовых фаун отмечается доминирование амфибий (Шишкин, 
Очев, 1993; Shishkin, Ochev, 1993). 

С наибольшей полнотой следы этих событий запечатлены в нижнем три-
асе Восточной Европы. Прослеженная здесь история смены тетраподных 
сообществ по дробности выделяемых эволюционных этапов не имеет ана-
логов в мире и может рассматриваться в качестве эталонной для межконти-
нентальных сопоставлений. Другая уникальная особенность этой последо-
вательности состоит в том, что значительная часть ее подразделений может 
быть непосредственно датирована в терминах эталонной геохронологиче-
ской шкалы благодаря присутствию родов амфибий, встреченных на дру-
гих территориях в прибрежно-морских фациях нижнего триаса совместно 
с фауной аммонитов (рис. 38). Наконец, подчеркнем огромное площадное 
распространение костеносных раннетриасовых отложений на территории 
Европейской России (рис. 44), многолетнее изучение которых позволило 
выявить ряд региональных различий (для тех или иных интервалов) в об-
щей фаунистической последовательности. Они обусловлены как особенно-
стями зоогеографических связей отдельных сообществ, так и их приурочен-
ностью к специфическим биотопам (см. гл. 5).

В пределах Восточно-Европейской платформы остатки раннетриасовых 
тетрапод известны из Московской (Ярославское и Ивановское Поволжье, 
Унженско-Костромское междуречье, бассейн р. Ветлуги и Ветлужско-
Вятское междуречье), Мезенской (бассейны р. Северная Двина, Вычегды 
и Мезени), Печорской (бассейн р. Печоры, о-в Колгуев) и Прикаспийской 
(окрестности о-ва Баскунчак) синеклиз, Волго-Уральской антеклизы 
(Вятско-Камская и Бузулукская (возвышенность Общий Сырт) впади-
ны) и с юго-восточного склона Воронежской антеклизы (бассейн р. Дон). 
Единичная находка происходит с территории Восточной Белоруссии 
(Припятский прогиб). В Предуральском краевом прогибе большая часть 
находок известна из Южного Приуралья (бассейн р. Урал). Несколько ме-
стонахождений известно из северной части прогиба (бассейны рр. Печоры, 
Большая Сыня и Коротаихи), а также на архипелаге Новая Земля.
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По систематическому составу доминирующих элементов раннетриа-
совые тетраподные фауны Восточной Европы (так же, как и одновозраст-
ные сообщества Западной Европы, Северной Америки и Австралии) отно-
сятся к «амфибийным», в отличие от «рептилийных», известных из Китая 
и Южной Африки (Шишкин, Очев, 1993; Shishkin, Ochev, 1993). Так, по дан-
ным Шишкина и Очева, в нижних четырех различаемых нами фаунах (см. 
ниже) темноспондильным амфибиям принадлежат более 90% всех остатков 
(Очев, 1992а; Шишкин, Очев, 1999; Shishkin et al., 2000b).

Последовательная смена этапов развития тетраподной фауны (и прежде 
всего амфибийных сообществ), характеризующаяся обновлением на родо-
вом или более высоком таксономическом уровне, была положена в осно-
ву биостратиграфической схемы континентального пермотриаса Восточной 
Европы, впервые предложенной Ефремовым (1937б). Этапы обозначались 
как зоны, пронумерованные в восходящем порядке. В триасе выделялись 
зоны V и VI, а предшествующие четыре характеризовали пермские отложе-
ния (рис. 39). Позднее этот исследователь (Ефремов, 1941) уточнил список 
амфибий и рептилий по каждой из этих зон. В последнем варианте схемы 
Ефремова (Ефремов, 1952; Ефремов, Вьюшков, 1955) двум нижнетриасо-
вым зонам стали соответствовать последовательные фаунистические ком-
плексы, получившие названия по наиболее характерным группам тетрапод: 
зоне V – ветлужский лабиринтодонтово-архозавровый, а зоне VI – нижний 
лабиринтодонтово-дицинодонтовый комплексы. Кроме того, на основании 
новых находок тетрапод из триаса Южного Приуралья в схему была добав-
лена зона VII (верхний лабиринтодонтово-дицинодонтовый комплекс), от-
носящаяся к среднему триасу.

Более дробное деление зоны V впервые было предложено П.К. Чудиновым 
и Б.П. Вьюшковым (1956), которые на основании фауны проколофонов 
выделили в составе этой зоны два горизонта: нижний – с примитивным 
Phaanthosaurus ignatievi Tschud. et Vjush., характеризующимся слабо диф-
ференцированной зубной системой, и верхний – с более прогрессивными 
Tichvinskia vjatkensis Tshud. et Vjusch. и T. enigmatica Tshud. et Vjusch.

В то же самое время Г.И. Блом при разработке своей стратиграфической схе-
мы нижнего триаса Московской синеклизы, основанной на выделении здесь 
пяти последовательных ритмогоризонтов, относит нижние четыре из них (вет-
лужские рябинский, краснобаковский, шилихинский и спасский) к зоне V, 
а верхний, федоровский горизонт – к зоне VI (Блом, 1960, 1968, 1969).

В 1960 г. Очев предложил свой вариант деления зоны V, но уже по фа-
уне темноспондильных амфибий (Очев, 1960а, б). В качестве характерной 
формы для нижней части зоны он указал Benthosuchus uralensis23 – форму, 
первоначально описанную им (Очев, 1958) из низов разреза триаса Южного 
Приуралья как принадлежащую новому роду Parabenthosuchus. Отложения 
с Benthosuchus (= Parabenthosuchus) uralensis были сопоставлены Очевым 
с фаантозавровым горизонтом Чудинова и Вьюшкова, включающим четыре 
нижних (ветлужских) горизонта схемы Блома (Очев, 1960в). Характерной 
формой верхней части зоны V, сопоставляемой с федоровским горизонтом 

23Этот вид рассматривается нами как младший синоним Benthosuchus sushkini (Новиков, 2012б).
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Блома, Очев считал Benthosuchus sushkini. Основанием для такой корре-
ляции послужило присутствие в типовом местонахождении Benthosuchus 
sushkini (местонахождение Вахнево) проколофона Tichvinskia (T. jugensis), 
а также ошибочное определение остатков бентозухов из федоровского го-
ризонта, в том числе из типового местонахождения Tichvinskia vjatkensis 
(Вьюшков, Чудинов, 1956; Ефремов, Вьюшков, 1955; Очев, 1960б).

В дальнейшем исследования В.Р. Лозовского показали, что род Tichvinskia 
имеет более широкое вертикальное распространение, встречаясь не только 
в федоровском, но и в нижележащих ветлужских отложениях (Лозовский, 
1965, 1967). Этим исследователем также была установлена приуроченность 
тримерорахоморфной темноспондильной амфибии Tupilakosaurus совмест-
но с Phaanthosaurus к базальной части ветлужских отложений (Лозовский 
1967, 1969). Наличие таких надежных реперов, а также ревизия всей ранне-
триасовой фауны тетрапод и обобщение огромного фактического материала 
привели к созданию Лозовским собственной биостратиграфической схемы 
нижнего триаса, в которой расчленение зоны V Ефремова было обосновано 
комплексно (Лозовский, 1965, 1967, 1969). Согласно этой схеме ветлужские 
отложения бассейнов р. Унжи, Ветлуги и Юг были расчленены на два гори-
зонта – вохминский (первоначально – филейский (Лозовский, 1965)) и вах-
невский, охарактеризованные тупилакозавровой и ветлугазавровой группи-
ровками фауны тетрапод соответственно (рис. 39). 

Схема Лозовского появилась почти одновременно со схемой Шишкина 
и Очева (1967). Эти исследователи разделили зону V Ефремова и выяви-
ли еще один исторический этап развития тетраподной фауны, промежуточ-
ный между зонами VI и VII. В связи с этим сквозная нумерация зон утра-
тила смысл, и было предложено вместо этого выделение последовательных 
фаун по руководящим родам темноспондильных амфибий, составляющих 
доминантную и наиболее хорошо изученную группу среди триасовых тетра-
под Восточной Европы. В итоге в континентальных триасовых отложениях 
этого региона были установлены четыре последовательные фауны. Первые 
две из них, относящиеся к раннему триасу, включают фауну Benthosuchus-
Wetlugasaurus (или неорахитомную), соответствующую зоне V старой схемы, 
и фауну Parotosuchus, соответствующую в основном зоне VI, а также охваты-
вающую некоторые местонахождения, ранее относимые к зоне V (рис. 39). 
Далее следовали две среднетриасовые фауны – Eryosuchus (новое подразде-
ление) и Mastodonsaurus, соответствующая в общем зоне VII Ефремова.

Неорахитомная фауна была расчленена на три более дробных этапа раз-
вития – группировки. Они обозначались как (снизу вверх) «парабентозу-
ховая», бентозуховая и ветлугазавровая, причем была указана стратигра-
фическая приуроченность каждой из этих группировок к тому или иному 
из четырех нижних ритмогоризонтов Блома. В результате фаунистические 
характеристики этих горизонтов оказались близкими, а некоторые роды те-
трапод (например, Tupilakosaurus и Phaanthosaurus) ошибочно получили не-
обоснованно широкое стратиграфическое распространение. Следует отме-
тить и не совсем удачное название для нижней группировки, так как форма, 
описанная Очевым как Parabenthosuchus uralensis, была известна из един-
ственного местонахождения в Южном Приуралье (Блюменталь I). Более 
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того, как показало переизучение всего оригинального материала по тетра-
подам из этого местонахождения, возраст его оказался более молодым, со-
ответствующим бентозуховой группировке (Новиков, 2012б; Сенников, 
Новиков, 2014).

Дальнейшие исследования Лозовского (1967, 1969), Строка (1970) 
и Твердохлебова (1970а) подтвердили правомерность трехчленного деления 
ветлужской фауны и уточнили диапазоны стратиграфического распростра-
нения отдельных ее представителей, тем самым более четко показав разли-
чия между группировками. Результаты этих исследований нашли отражение 
в последнем варианте схемы Шишкина и Очева (1985), где неорахитомная 
фауна разделена на тупилакозавровую (ранее – парабентозуховую), бен-
тозуховую и ветлугазавровую группировки (рис. 39). Согласно решению 
Межведомственного стратиграфического совещания по триасу Восточно-
Европейской платформы этот вариант схемы Шишкина и Очева был взят 
за основу выделения в нижнего триасе региона четырех последовательных 
региональных стратиграфических подразделений – вохминского (тупиляко-
завровая группировка), рыбинского (бентозуховая группировка), слудкин-
ского (ветлугазавровая группировка) и яренского (фауна Parotosuchus) го-
ризонтов, первые три из которых объединялись в ветлужский надгоризонт 
(Решение…, 1982). 

Более поздние варианты модифицированной биостратиграфической схе-
мы триаса Восточной Европы по тетраподам (вернее, только нижнетриа-
совой ее части) были опубликованы в ряде работ автора (Новиков, 1991а, 
1992а, 1994; Лозовский и др., 1995; Ивахненко и др., 1997; Novikov, 1993). 
Так, в составе неорахитомной фауны сначала была выделена новая, четвер-
тая группировка, первоначально описанная как «цильменский комплекс» 
(Новиков, 1988, 1989). Этот комплекс характеризовался переходным обли-
ком между типично ветлугазавровой группировкой и фауной Parotosuchus 
(оставаясь по систематическому составу в целом сходным с первой), ох-
ватывал местонахождения, ранее включавшиеся либо в ветлугазавровую 
группировку (местонахождение Березники Московской синеклизы), либо 
в паротозуховую фауну (ряд местонахождений в пижмомезенской свите 
Мезенской синеклизы и гостевской свите Бузулукской впадины), и был ука-
зан как типичный для нового, устьмыльского горизонта, занимающего про-
межуточное положение между слудкинским и яренским (Новиков, 1989, 
1992а, 1994; Новиков и др., 1990).

При обозначении и более четком разграничении трех верхних 
из ветлужских группировок первоначально было предложено учиты-
вать изменения в филогенетических рядах темноспондильных амфибий 
из надсемейства Trematosauroidea. В итоге бентозуховая группировка была 
обозначена как группировка «Benthosuchus-Thoosuchus», ветлугазавро-
вая – «Angusaurus», а верхняя («цильменский комплекс») – «Vyborosaurus-
Angusaurus» (рис. 39). Самая нижняя из ветлужских группировок, не оха-
рактеризованная по имеющимся тогда данным трематозавроидами, была 
обозначена по двум родам, широко распространенным в одновозрастных 
отложениях и за пределами Восточной Европы (Восточная Гренландия), 
как «группировка Tupilakosaurus-Luzocephalus». Кроме того, на основа-
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нии анализа стратиграфической приуроченности всех имеющихся на тот 
момент находок раннетриасовых темноспондильных амфибий для нео-
рахитомной фауны был предложен термин «фауна Wetlugasaurus». Этим 
была подчеркнута преемственность триасовых фаун, характеризующих-
ся широким распространением капитозавридных темноспондилов, об-
разующих, по представлениям на тот момент, филогенетический ряд 
Wetlugasaurus – Parotosuchus – Eryosuchus. В дальнейшем название вох-
минской фауны как «группировка Tupilakosaurus-Luzocephalus» закрепи-
лось в научной литературе, тогда как две верхние группировки этой схе-
мы («Angusaurus» и «Vyborosaurus-Angusaurus») порой обозначались 
как биохроны (подгруппировки) группировки Wetlugasaurus, а за рыбин-
ской фауной сохранялось название «группировка Benthosuchus» (Шишкин, 
Очев, 1999; Очев, Шишкин, 2000; Shishkin et al., 2000b).

Позднее на основании данных по пространственной дифференциации 
фаун раннетриасовых амфибий (Шишкин и др., 2006) и с учетом существен-
ных экосистемных изменений в фауне тетрапод на границе вохминского 
и рыбинского времени по сравнению с таковыми на границах других вет-
лужских горизонтов (Очев, Шишкин, 2000) нами было предложено выде-
лить вохминскую группировку (ранее обозначавшуюся как «Tupilakosaurus-
Luzocephalus») в самостоятельную «фауну Tupilakosaurus», тогда 
как другие подразделения ветлужского комплекса тетрапод (группиров-
ки «Benthosuchus-Thoosuchus» (рыбинский горизонт), «Benthosuchus-
Angusaurus» (слудкинский горизонт) и «Vyborosaurus-Angusaurus» 
(устьмыльский горизонт)) оставить в составе «фауны Wetlugasaurus» ново-
го, сокращенного объема (рис. 38). 

Что же касается более дробного разделения фауны Parotosuchus, то пер-
вая попытка ее расчленения была предпринята Лозовским (Лозовский, 
Розанов, 1969) при выделении в составе баскунчакской серии (ныне – ярен-
ский надгоризонт) выше федоровского горизонта нового, гамского. На ос-
новании отличий гамской фауны позвоночных от федоровской, считавшей-
ся в то время типовой для паротозуховой фауны, он предложил деление 
последней на две самостоятельные группировки – нижнюю и верхнюю. 
В качестве основных критериев для разграничения этих группировок были 
использованы различия в составе проколофонид и сопутствующих ихтио-
фаун. Позднее М.Г. Миних более четко обосновал деление баскунчакской 
(= яренской) фауны двоякодышыщих рыб на два комплекса (Миних, 1977). 

Правомерность двучленного деления фауны Parotosuchus была под-
тверждена дальнейшими исследованиями. Так, Сенников (1995) устано-
вил различие обоих яренских горизонтов по фауне текодонтов, на основа-
нии чего Лозовский (1992) предложил обозначить яренские группировки 
по характерных родам рауизухид Tsylmosuchus и Vytshegdosuchus – cоответ-
ственно для нижней и верхней группировок. Однако предложенные назва-
ния являлись явно неудачными, так как биозона рода Tsylmosuchus охваты-
вает интервал от рыбинского до гамского горизонтов включительно, причем 
эпиболь приходится даже не на федоровский горизонт, а на нижележащий 
устьмыльский. В итоге наименования «нижняя» и «верхняя» для двух груп-
пировок паротозуховой фауны были сохранены (Лозовский и др., 1995).
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Новые возможности для расчленения фауны Parotosuchus на две ча-
сти именно по темноспондильным амфибиям были выявлены относитель-
но недавно (Новиков, 2011б; Очев и др., 2004). Различия двух группиро-
вок здесь установлены на родовом и/или видовом уровнях в трех основных 
раннетриасовых группах – капитозавридах, трематозавридах и брахиопои-
дах. Учитывая эти различия, а также господствующее до недавнего време-
ни мнение о распространение трематозавроида Yarengia, связанного опре-
деленным родством с ветлужскими родами Benthosuchus и Vyborosaurus 
(Новиков, 1994), по всему разрезу яренского надгоризонта, мы предложи-
ли для нижнего подразделения фауны Parotosuchus название «группиров-
ка Yarengia-Inflectosaurus», а для верхнего, типичного для гамского гори-
зонта, – «группировка Yarengia-Trematosaurus» (Новиков, 2011б). При этом 
подчеркивалась преемственность этих группировок и между собой, и по от-
ношению к более древним, ветлужским. 

Предложенный нами несколько модифицированный по сравнению с пре-
дыдущим (см. Решение…, 1982; Шишкин, Очев, 1985) вариант биостра-
тиграфической схемы нижнего триаса по тетраподам был взят за основу 
унифицированной субрегиональной стратиграфической схемы триасовых 
отложений запада, центра и севера Восточно-Европейской платформы, при-
нятой Межведомственным стратиграфическим комитетом России в 2011 г. 
(Лозовский и др., 2011). Согласно этой схеме в нижнем триасе выделялись 
три последовательные фауны (в восходящем порядке): Tupilakosaurus (вох-
минский горизонт), Wetlugasaurus (рыбинский, слудкинский и устьмыль-
ский горизонты) и Parotosuchus (яренский надгоризонт). При этом 
фауна Wetlugasaurus подразделялась на три группировки («Benthosuchus-
Thoosuchus» для рыбинского горизонта, «Benthosuchus-Angusaurus» 
для слудкинского и «Vyborosaurus-Angusaurus» для устьмыльского), а фау-
на Parotosuchus – на две («Yarengia-Inflectosaurus» (федоровский горизонт) 
и «Yarengia-Trematosaurus» (гамский горизонт)).

Новые данные по стратиграфическому распространению ведущих родов 
раннетриасовых амфибий, результаты ревизии их систематического соста-
ва, а также обобщение новых материалов, полученных при проведении экс-
педиционных работ за последнее десятилетие (прежде всего на территории 
Общего Сырта), позволили снова детализировать имеющуюся биострати-
графическую схему и пересмотреть номенклатуру некоторых ее разделов. 
Так, придерживаясь предложенной Шишкиным и Очевым (1967) методи-
ки выделения и наименования фаун тетрапод по доминантным родам тем-
носпондильных амфибий, ветлужский комплекс тетрапод сначала раздели-
ли на три фауны (снизу вверх): Tupilakosaurus, Benthosuchus и Wetlugasaurus 
(Новиков, Сенников, 2012а, б, 2014а; Новиков, Лозовский, 2015), которые 
полностью соответствовали тупилакозавровой, бентозуховой и ветлуга-
завровой группировкам схемы Шишкина и Очева (1985). Затем из соста-
ва фауны Tupilakosaurus в качестве самостоятельной фауны (обозначен-
ной как «фауна Selenocara-Syrtosuchus») был выделен комплекс тетрапод 
верхнесухореченской подсвиты Бузулукской впадины24, характеризующий 
24Впервые на возможность расчленения фауны Tupilakosaurus указывалось В.П. Твердохлебовым, 
М.В. Сурковым и Г.И. Твердохлебовой, которые применительно для территорий Южного Приуралья 
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новый, заплавненский горизонт, и занимающий промежуточное положе-
ние между вохминским и рыбинским (Новиков, 2015а, б, 2016а; Новиков, 
Твердохлебов, Лозовский, 2016). 

В последнем варианте нашей схемы (Новиков, Сенников, 2012а, б, 
2014а; Новиков, 2016б; Новиков, Твердохлебов, Лозовский, 2016) в составе 
фаун Benthosuchus, Wetlugasaurus и Parotosuchus выделяются по две груп-
пировки (рис. 39), которые обозначаются или по характерным видам доми-
нантных родов (группировки первых двух из указанных фаун), или по ро-
дам-индексам (группировки фауны Parotosuchus). Для фауны Wetlugasaurus 
это группировки Wetlugasaurus angustifrons (слудкинский горизонт) 
и Wetlugasaurus malachovi (устьмыльский горизонт), ранее обозначавшие-
ся как Benthosuchus-Angusaurus и Vyborosaurus-Angusaurus соответствен-
но. Фауна Benthosuchus, характеризующая рыбинский горизонт, разделяет-
ся на новые группировки, обозначаемые как Benthosuchus gusevae (нижняя 
часть горизонта) и Benthosuchus sushkini (его верхняя часть). Следует отме-
тить, что нижняя из бентозуховых группировок, так же как и новая фауна 
Selenocara-Syrtosuchus, достоверно установлена только в пределах Общего 
Сырта (Бузулукская впадина). В составе фауны Parotosuchus выделены те 
же две группировки, что и в предыдущем варианте схемы, но без указания 
рода Yarengia в их наименованиях. Основанием для такого решения послу-
жили результаты ревизии всего материала по этому роду, которые показали, 
что, кроме собственно голотипа типового вида (Yarengia perplexa), проис-
ходящего из гамского горизонта Мезенской синеклизы, отнесение к нему 
других образцов (в том числе из нижележащих федоровских отложений) 
не является однозначным.

В итоге в раннетриасовой истории смены пионерных тетраподных со-
обществ Восточной Европы выделяются пять основных этапов – фаун, 
обозначенных по доминирующим родам амфибий темноспондильных ам-
фибий (в восходящем порядке): Tupilakosaurus, Selenocara-Syrtosuchus, 
Benthosuchus, Wetlugasaurus и Parotosuchus (рис. 39–42). Первая из них 
(фауна Tupilakosaurus) большей частью (за исключением комплекса те-
трапод из верхнесухореченской подсвиты Бузулукской впадины) отвеча-
ет тупилакозавровой группировке Шишкина и Очева (1985), группиров-
ке Tupilakosaurus-Luzocephalus схемы Новикова (1991а, 1992а, 1994; 
Шишкин, Очев, 1999; Очев, Шишкин, 2000; Shishkin et al., 2000b) или зоне 
Tupilakosaurus wetlugensis Сенникова и Голубева (2012) и характеризует 
вохминский горизонт. 

Фауна Selenocara-Syrtosuchus, известная только из верхнесухореченской 
подсвиты Бузулукской впадины (Новиков, 2015а, б, 2016а), ранее включа-
лась в состав фауны Tupilakosaurus. Она является типичной для нового, за-
плавненского горизонта (Новиков, Твердохлебов, Лозовский, 2016). 

и Бузулукской впадины выделили в ее составе две последовательные группировки – тупилякозавро-про-
колофоновую (нижнюю) и ветлугозавро-псевдозуховую (Твердохлебов и др., 2007). Ревизия всего ма-
териала по тетраподам из основания триасового разреза этих двух регионов показала неудачность этих 
наименований (особенно для верхней ассоциации).
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Рис. 40. Распространение родов амфибий в раннетриасовых комплексах тетрапод 
Восточной Eвропы
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Рис. 41. Распространение родов рептилий в раннетриасовых комплексах тетрапод 
Восточной Eвропы
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Фауна Benthosuchus соответствует бентозуховой группировке схе-
мы Шишкина и Очева (Шишкин, Очев,1967, 1985, 1999; Очев, Шишкин, 
2000; Shishkin et al., 2000b), группировке Benthosuchus-Thoosuchus схемы 
Новикова (Новиков, 1991а, 1992а, 1994, 2011; Лозовский и др., 2011) и ха-
рактеризует рыбинский горизонт. В пределах Бузулукской впадины эта фау-
на также может быть разделена на две группировки – Benthosuchus gusevae 
(нижнюю) и Benthosuchus sushkini (Новиков, Сенников, 2012а, б, 2014а). 

Фауна Wetlugasaurus отвечает ветлугазавровой группировке схемы 
Шишкина и Очева (Шишкин, Очев, 1985, 1999; Очев, Шишкин, 2000; 
Shishkin et al., 2000b), является типичной для слудкинского и устьмыльского 
горизонтов, охарактеризованных группировками Wetlugasaurus angustifrons 
и Wetlugasaurus malachovi соответственно. Нижняя из этих группировок 
(W. angustifrons) ранее обозначалась как группировка Angusaurus (Новиков, 
1992а, 1994), Benthosuchus-Angusaurus (Лозовский и др., 2011; Новиков, 2011; 
Новиков, Сенников, 2012а, б) или как биохрон Wetlugasaurus angustifrons 
(Шишкин, Очев, 1999; Shishkin et al., 2000b). Группировка Wetlugasaurus 
malachovi известна в литературе или как группировка Vyborosaurus-
Angusaurus (Новиков, 1992а, 1994, 2011; Лозовский и др., 2011; Новиков, 
Сенников, 2012а, б), или как биохрон Wetlugasaurus malachovi (Шишкин, 
Очев, 1999; Shishkin et al., 2000b). 

Фауна Parotosuchus характеризует яренский надгоризонт и включает две 
группировки – Inflectosaurus (федоровский горизонт) и Trematosaurus (гам-
ский горизонт), ранее соответственно обозначавшиеся как «Tsylmosuchus» 
и «Vytshegdosuchus» (Лозовский, 1992; Lozovsky, Molostovsky 1993), «ниж-
няя» и «верхняя» (Лозовский и др., 1995), «ранняя» и «поздняя» (Ивахненко 
и др., 1997; Шишкин, Очев, 1999; Shishkin et al., 2000b) или «Yarengia-
Inflectosaurus» и «Yarengia-Trematosaurus» (Лозовский и др., 2011; Новиков, 
2011). 

При приведенном ниже суммировании данных о составе раннетриасо-
вых тетраподных сообществ Восточной Европы нами использовались ре-
зультаты обобщающих исследований по отдельным систематическим груп-
пам (Очев, 1966, 1972, 1991; Шишкин, 1973, 1987, 2002; Ивахненко, 1979; 
Гетманов, 1989; Новиков, 1990, 1991а, 2013, 2016а; Шишкин, Новиков, 
1992; Сенников, 1995; Ископаемые…, 2008; Шишкин, Новиков, Фортуни, 
2014; Сенников, Новиков, 2015; Novikov, Shishkin, 2000; Novikov, Shishkin, 
Golubev, 2000; Shishkin, Novikov, Gubin, 2000), а также сведения о фаунах 
в целом, содержащиеся в ряде биостратиграфических сводок по различ-
ным регионам (Ефремов, Вьюшков, 1955; Гаряинов, Очев, 1962; Шишкин, 
Очев, 1967, 1985, 1999; Блом, 1968; Каландадзе и др., 1968; Новиков, 1994; 
Шишкин и др., 1995; Ивахненко и др., 1997; Лозовский и др., 2011, 2014, 2015; 
Новиков, Сенников, 2012 а, б, 2014 а, б; Shishkin et al., 2000b; Tverdokhlebov 
et al., 2002). Кроме того, использованы недавно опубликованные данные 
по составу тетрапод из отдельных местонахождений (Морковин, Новиков, 
2000; Новиков и др., 2002; Сенников, 2001, 2005, 2011, 2012; Сурков, 2005; 
Новиков, 2007, 2010, 2012 a, б; Новиков, Сенников, 2010; Сенников, Голубев, 
2010, 2012, 2014; Сенников, Новиков, 2011, 2012, 2014; Сенников, Новиков, 
Шамаев, 2014; Novikov, Sennikov, 2006; Sennikov, 2015).
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4.1. Фауна Tupilakosaurus 
(вохминский горизонт; раннеиндское время)

Местонахождения этой фауны приурочены к основанию разреза триаса 
Московской (вохминская свита) и Мезенской (нижняя подсвита краснобор-
ской свиты) синеклиз, Бузулукской впадины (нижнесухореченская подсви-
та) и Южного Приуралья (нижняя часть копанской свиты). 

В целом элементы этой фауны образуют резко обедненное пионерное 
сообщество, включающее тетрапод, как правило, мелкого размерного клас-
са (рис. 40–42). Состав амфибий обеднен и представлен формами, принад-
лежащими двум глобально распространенным темноспондильным груп-
пам – тупилакозавридам (Tupilakosaurus wetlugensis, T.sp.) и лидеккеринидам 
(Luzocephalus blomi, Lydekkerinidae gen. indet.), а также редким палеозой-
ским реликтам среди антракозавров (хрониозухии-быстровианиды из под-
семейства Axitectinae (Axitectum vjushkov)). При этом доминирующими эле-
ментами в ориктоценозах являются остатки Tupilakosaurus, представленные, 
как правило, легко диагностируемыми эмболомерными позвонками. 

Среди рептилий отмечены проколофоны из семейства Spondylolestidae 
с простыми коническими зубами (Contritosaurus и Phaantosaurus), прола-
цертилии (Microcnemus sp.), эолацертилии (Blomosaurus ivachnenkoi), ар-
хозавры-протерозухиды (Vonhuenia friedrichi и Blomosuchus georgii), ре-
ликтовые неопределимые до рода эозухии и дицинодонты – листрозавриды 
(Lystrosaurus georgi, Lystrosauridae gen. indet.). Ранее господствующее мне-
ние о присутствии последней группы только в нижней части вохминских 
отложений в настоящее время пересмотрено, и показано их более длитель-
ное временное распространение (до конца вохминского времени) в преде-
лах Московской синеклизы (Сенников, Новиков, 2011). 

Фауна Tupilakosaurus резко отличается от предшествующего поздневят-
ского вязниковского комплекса тетрапод терминальной перми. Прежде все-
го, это относится к различиям в систематическом составе. Для этих двух 
фаун достоверно отмечено только три общих семейства (быстровианиды, 
спондилолестиды и протерозухиды) при предположительном отсутствии 
общих родов. В то же время вохминская фауна сохраняет следы космополи-
тизма, который характеризовал наиболее поздние из пермских тетраподных 
сообществ. Раннетриасовый отрезок этой фазы глобального распростра-
нения ряда доминантных групп получил название «листрозавро-лидекке-
ринидный эпизод» (Шишкин, Очев 1993; Shishkin, Ochev, 1993). Только 
в перми это единство характеризовалось общими группами среди рептилий 
(горгонопсы, парейазавры, териодонты и др.), тогда как в начале раннего 
триаса оно основывалось на общих семействах темноспондильных амфи-
бий – лидеккеринидах и тупилакозавридах (Шишкин, Очев, 1999).

Состав и облик тупилакозавровой фауны указывают на аридные усло-
вия на суше. Наряду с доминированием неотенической водной амфибии 
Tupilakosaurus об этом свидетельствуют малые размеры всех входящих 
в сообщество родов, за исключением полуводного Lystrosaurus (единствен-
ной растительноядной формы), а также отсутствие других терапсид (Очев 
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1992а; Шишкин, 2010; Shishkin, 1997, 2009а; Shishkin, Ochev,1993; 2001). 
Наиболее характерными указаниями на связь с одновозрастными фаунами 
других континентов здесь служат присутствие лидеккеринид, тупилакозав-
рид и Lystrosaurus.

Сопутствующий фауне Tupilakosaurus ихтиокомплекс, включающий 
Gnathorhiza lozovskii, G. otschevi, G. triassica triassica, Blomolepis vetlugensis, 
B. sp., Hybodus spasskiensis, H. sp., Lissodus sp., Evenkia sp., Saurichthys sp. 
(Граница…, 1998; Миних, Миних, 2005, 2006; Лозовский и др., 2011), отно-
сится к так называемой ранневетлужской группировке ветлужского ихтио-
комплекса (Миних, Миних, 2006), являющейся основой для нижней подзоны 
(Blomolepis vetlugensis) провинциальной зоны Gnathorhiza lozovskii-Hybodus 
spasskiensis, характеризующей вохминский горизонт (Лозовский и др., 2011).

Возраст фауны Tupilakosaurus определяется прежде всего на основе при-
сутствия ее руководящих родов Tupilakosaurus и Luzocephalus в прибреж-
но-морских отложениях (формация Уорди Крик) мыса Стош Восточной 
Гренландии (рис. 38, 45). Распространение обоих этих родов здесь связано 
с двумя местными аммонитовыми зонами – Ophiceras commune и Bukkenites 
rosenkrantzi (ранее обозначавшейся как Proptychites rosenkrantzi), причем 
Tupilakosaurus встречен только в этих зонах, а Luzocephalus – еще и в интер-
вале между ними (зона Wordieoceras decipiens) (ср. Шишкин, 1980; Nielsen, 
1935, 1954; Säve-Söderbergh, 1935; Bjerager et al., 2006). Указанные грен-
ландские зоны совместно отвечают верхней части нижнеиндского подъяру-
са (верхней части грисбаха) Свердрупского бассейна Арктической Канады 
(Шевырев, 1990; Bjerager et al., 2006). 

На территории Восточной Европы единичные находки Tupilakosaurus от-
мечены также в заведомо более молодых, раннеоленекских (рыбинских) от-
ложениях (см. ниже).

4.2. Фауна Selenocara-Syrtosuchus 
(заплавненский горизонт, позднеиндское время)

Характеризующие это тетраподное сообщество местонахождения досто-
верно известны только из Бузулукской впадины, где они приурочены к верх-
несухореченской подсвите.

Амфибии здесь характеризуются возросшим разнообразием, присут-
ствием форм более крупного, чем в предшествующей тупилакозавровой, 
размерного класса и в большинстве принадлежат впервые появляющимся 
темноспондильным группам, включая дальнейших раннетриасовых доми-
нантов – Capitosauridae и Benthosuchidae. В их число входят капитозаври-
ды-селенокарины Selenocara (S. rossicus) и Samarobatrachus (S. bjerringi), 
а также бентозухид-сыртозухин Syrtosuchus (S. samarensis, S. morkovini)25. 
Сопутствующими редкими элементами являются первые представите-
ли нескольких трематозавроидных линий – квонтасид Qantas sp., тре-
матозаврид-тоозухин Prothoosuchus sp., лонхоринхид (Stoschiosaurus (?) 
25Перечисленные формы ранее не распознавались как отдельные таксоны, и материал по ним многие 
годы идентифицировался как Wetlugasaurus samarensis (Sennikov, 1981). До этого их первые фрагмен-
тарные находки, сделанные в 60-х гг. прошлого века, определялись Шишкиным (Блом, 1968; Шишкин, 
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sp. и Cosgriffiinae gen. indet.); наряду с ними продолжает существовать 
Tupilakosaurus (T. sp.). Помимо темноспондильных амфибий, сообщество 
включает неопределимых до рода реликтовых антракозавров-быстровианид 
и пролацертилию Microcnemus (?) sp.26. Не исключено, что к этой же фауне 
следует отнести тероцефала Scalopognathus (S. multituberculatus) из пред-
положительно одновозрастных отложений (нижняя подсвита чаркабожской 
свиты) Печорской синеклизы (рис. 40–42).

Фауна Selenocara-Syrtosuchus несомненно отражает самостоятельный 
этап восстановления раннетриасового тетраподного сообщества после пер-
мотриасового кризиса. По семейственному составу амфибий она отлича-
ется от предшествующей посткризисной фауны Tupilakosaurus и близка 
с фауной Benthosuchus, разделяя с последней ряд общих семейств (капи-
тозавриды, бентозухиды, трематозавриды, квонтасиды и лонхоринхиды). 
При этом в целом она выглядит более примитивной, нежели бентозуховая, 
поскольку капитозавриды и бентозухиды здесь представлены архаичными 
подсемействами, стратиграфическое распространение которых ограничива-
ется главным образом заплавненским горизонтом. 

Состав темноспондильных амфибий рассматриваемой фауны указы-
вает на его связь с гондванской биотой. Так, оба рода селенокарин, стоя-
щих в основании радиации триасовых капитозаврид, напоминают в неко-
торых чертах ринезухид – группу, общепризнанную как наиболее близкую 
к предкам капитозаврид и известную только из гондванских областей, а род 
Qantas обнаруживает наибольшее сходство с плохо известным австралий-
ским Tirraturhinus. 

Как уже сказано выше, в других регионах Восточно-Европейской плат-
формы присутствие ведущих элементов фауны пока не установлено. В то же 
время схожая ассоциация темноспондильных амфибий известна из миа-
линовых слоев (нижняя часть зоны Anodontophora fassaensis) формации 
Уорди Крик Восточной Гренландии (Nielsen, 1935; Säve-Söderbergh, 1935), 
для которых принимается динерский (позднеиндский) возраст (Bjerager 
et al., 2006). Оба комплекса сближает присутствие Selenocara и, возможно, 
Stoschiosaurus – рода, описанного из гренландского разреза и предположи-
тельно представленного на Общем Сырте. При этом сопутствующие наход-
ки Tupilakosaurus редки во втором случае и неизвестны в первом (рис. 45). 
Показательно, что в гренландском разрезе последний род встречен ниже 
миалиновых слоев – в интервале местных аммонитовых зон Ophiceras 
commune – Bukkenites rosenkrantzi, датируемом ранним индом (грисбахом). 
Эти параллели имели решающее значение в установлении позднеиндского 
(динерского) возраста и для фауны Selenocara-Syrtosuchus (Новиков, 2016а). 

Единственным известным на сегодняшний день представителем их-
тиофауны, сопутствующим описанной фауне, является акула Hybodus 
spasskiensis (Новиков, Твердохлебов, Лозовский, 2016). 
Очев, 1985) как W. cf. groenlandicus (Säve-Söderbergh, 1935), т. е. непосредственно сближались с типо-
вым гренландским образцом рода Selenocara.
26Находка проколофона-спондиллолестида Contritosaurus (?) sp., ранее включавшегося в состав рассма-
триваемой фауны (местонахождение Никольское: Новиков, 2015а, б, 2016а; Новиков, Твердохлебов, Ло-
зовский, 2016), на самом деле оказалась приуроченной к вохминскому горизонту (нижнесухореченская 
подсвита).
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4.3. Фауна Benthosuchus 
(рыбинский горизонт; начало раннеоленекского времени)

Местонахождения этой фауны широко распространены в разрезе триаса 
Московской, Мезенской синеклиз и Волго-Уральской антеклизы. Единичные 
находки отмечены на территориях Южного Приуралья и Печорской си-
неклизы. 

Существенными отличиями от предыдущей фауны выступают появление 
среди амфибий типичных бентозухид (подсемейство Benthosuchinae), капи-
тозаврид – ветлугазаврин и широкое распространение ранних трематозав-
рид рода Thoosuchus, а в составе рептилий – появление рауизухидных теко-
донтов и проколофонов с дифференцированной зубной системой (семейство 
Procolophonidae). Доминирующим элементом фауны является трематозав-
роид Benthosuchus, для которого рыбинский горизонт может рассматри-
ваться как эпиболь (рис. 40). Остатки Tupilakosaurus крайне редки и досто-
верно известны только в нескольких местонахождениях. Протерозухиды 
(Chasmatosuchus) заметно превосходят своих вохминских предшественни-
ков по размерам. Также следует отметить присутствие древнейших, но пока 
неопределимых до рода эозавроптеригий (Сенников, Новиков, 2015).

Как уже указывалось выше, в составе фауны Benthosuchus могут быть выде-
лены две группировки – Benthosuchus gusevae (нижняя) и Benthosuchus sushkini, 
наиболее отчетливо выраженные в пределах Бузулукской впадины (рис. 40–42). 
Различия этих группировок, прежде всего, заключаются в присутствии различ-
ных по эволюционному уровню видов Benthosuchus (см. ниже).

4.3.1. Группировка Benthosuchus gusevae 
(нижняя часть рыбинского горизонта)

Эта группировка была выделена на основе изучения состава нескольких 
местонахождений в Бузулукской впадине, приуроченных к нижнекаменно-
ярской подсвите. Руководящая форма для нее представлена архаичным ви-
дом Benthosuchus – B. gusevae, структурно наиболее близким к исходному 
капитозавроидному морфотипу (см. гл. 3) и достоверно известным только 
в пределах названной выше структуры. В нескольких местонахождениях 
(Каменный Дол, Репный, Глинный II) совместно с руководящим видом от-
мечено присутствие реликтовых сыртозухин. Не исключено, что еще одной 
формой амфибий, составляющей эту группировку, является представитель 
рода Benthosuchus из местонахождения Безымянный, несколько отличаю-
щийся по характеру скульптуры от B. gusevae (B. aff. gusevae), но также ха-
рактеризующийся рядом архаичных черт, унаследованных от капитозаврид. 
Вместе с этой формой были найдены остатки квонтасид (Qantas sp.) и древ-
нейших проколофонид (Samaria concinna). Еще одним рептилийным компо-
нентом группировки является протерозухид Chasmatosuchus sp.

Выявление аналогов группировки Benthosuchus gusevae в других реги-
онах Восточной Европы пока затруднительно ввиду отсутствия здесь до-
стоверных находок архаичных представителей этого рода. Однако следует 
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отметить близость этой формы по ряду признаков к Benthosuchus korobkovi 
(Новиков, 2011, 2012б), а также присутствие в типовом местонахождении 
последнего (Тихвинское) «аномального экземпляра» (Гетманов, 1989, с. 85, 
фиг. 29), своеобразие которого проявляется, как и в случае с B. gusevae, 
в присутствии признаков, характерных именно для капитозавридного пла-
на строения. Все вышесказанное позволяет предположить вероятность 
приблизительно одновременного существования Benthosuchus gusevae 
и B. korobkovi, однако имеющиеся на сегодняшний день геологические дан-
ные не позволяют это утверждать с уверенностью.

4.3.2. Группировка Benthosuchus sushkini 
(верхняя часть рыбинского горизонта)

Местонахождения этой ассоциации наиболее многочисленны на террито-
рии Московской синеклизы (рыбинская и шилихинская свиты) и Бузулукской 
впадины (верхняя подсвита каменноярской свиты). Несколько находок от-
мечено в пределах Яренской впадины Мезенской синеклизы (верхняя под-
свита красноборской свиты), Южного Приуралья (верхи копанской свиты 
и старицкая свита) и Печорской синеклизы (низы верхней подсвиты чарка-
божской свиты). 

Группировка характеризуется прежде всего продвинутыми видами 
Benthosuchus – B. sushkini и B. korobkovi (рис. 42), первый из которых 
получает наиболее широкое распространение как на северных (восток 
Московской синеклизы и Яренская впадина Мезенской синеклизы), так 
и на южных (Бузулукская впадина Волго-Уральской антеклизы и Южное 
Приуралье) территориях, а второй – на западе Московской синеклизы. 

Квонтасиды (Qantas samarensis) и неопределимые до рода лонхоринхиды, 
перешедшие из более раннего сообщества (фауна Selenocara-Syrtosuchus), 
продолжают существовать на территории Бузулукской впадины, при-
чем остатки первых из них отмечены уже в нескольких местонахождени-
ях (Каменный Дол, Съезжая, Краснояр, Новая Таволжанка и др.), а вторые 
предположительно встречены только в одном (Мечеть I). Присутствие этих 
двух групп трематозавроидов, неизвестное пока из одновозрастных отло-
жений других регионов Восточной Европы, более четко, чем в индском 
веке, указывает на начавшуюся дифференциацию тетраподных сообществ 
на этой территории (более подробно см. гл. 5).

Все более заметную роль в тетраподных сообществах начинают играть 
примитивные трематозавриды – тоозухины, наиболее разноообразные 
на Общем Сырте. Здесь они представлены, помимо перешедшего из фауны 
Selenocara-Syrtosuchus рода Prothoosuchus (P. blomi, P. samariensis), и соб-
ственно типовым родом (Thoosuchus tuberculatus, T. tardus, T. yakovlevi), 
для которого вмещающие отложения рассматриваемой группировки (верх-
няя часть рыбинского горизонта) являются биозоной. В более северных 
регионах (Московская и Мезенская синеклизы) Prothoosuchus на этом 
стратиграфическом уровне достоверно неизвестен, а остатки Thoosuchus 
(Т. yakovlevi) довольно многочисленны (особенно на западе Московской си-
неклизы в озерно-эстуариевых отложениях рыбинской свиты). 
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Примечательным для группировки является также первое появление в со-
ставе темноспондилов эндемичного капитозавридного рода Wetlugasaurus 
(W. angustifrons), остатки которого еще довольно редки и достоверно из-
вестны только из западной части Московской синеклизы (местонахождения 
Тихвинское, Козлятево, Беловская). В более молодых ветлужских тетрапод-
ных сообществах Восточной Европы этот род ветлугазаврин занимает уже 
доминирующее положение (см. ниже). Здесь же, в Московской синеклизе 
отмечены последние тупилакозавриды (Tupilakosaurus sp.). 

Реликтовые антракозавры-хрониозухии представлены редкими наход-
ками позвонков и слабо расширенных щитков представителей монотипич-
ного подсемейства быстровианид Dromotectinae (Dromotectum spinosum) 
в Бузулукской впадине (Мечеть II, Каменный Дол) и Московской синеклизе 
(Вахнево). 

Среди сопутствующих рептилий, отмеченных суммарно в разных ре-
гионах, в числе текодонтов присутствуют протерозухиды Chasmatosuchus 
(C. rossicus, C. sp.) и рауизухиды (Tsylmosuchus samariensis); встречены так-
же пролацертилии Microcnemus (M. efremovi, M. sp.) и проблематичный 
ринхоцефал Scharschengia (S. enigmatica). Среди проколофонов впервые от-
мечен проколофонид Tichvinskia (T. jugensis), который сохраняется и в бо-
лее молодых раннетриасовых сообществах (см. ниже). Следует отметить, 
что и проколофоны, и протерозухии в рыбинском сообществе представлены 
восточноевропейскими линиями развития, отличными от южногондванских 
(Шишкин, Очев, 1999). В Бузулукской впадине встречены остатки древней-
ших эозавроптеригий (Cymatosauridae gen. indet.).

Рыбинское время в целом знаменуется максимумом раннеоленекской бо-
реальной трансгрессии в северном полушарии (Лозовский, 1992; Lozovsky, 
1989). Доминирование и высокое разнообразие чисто водных трематозав-
роидных амфибий в составе бентозуховой фауны подтверждает мнение 
(Строк, Горбаткина, 1976; Верхнепермские…, 1984; Лозовский, 1987, 1992) 
о широком распространении обширных внутриконтинентальных водных 
бассейнов на территории Восточной Европы в это время. 

Присутствие здесь солоноватоводного бассейна также сказалось 
и на составе рыбинского ихтиокомплекса, определяющего среднюю подзону 
(Gnathorhiza triassica triassica) провинциальной зоны Gnathorhiza lozovskii-
Hybodus spasskiensis). Помимо двоякодышащих рыб рода Gnathorhiza 
(G. triassica triassica, G. lozovskii, G. otschevi) и акул (Hybodus spasskiensis, 
Lissodus sp.), он характеризуется значительным разнообразием лучепе-
рых – хрящевых ганоидов (Saurichthys obrutchevi, S. proximus, S. tertius, 
S. eximius), палеонисков (Pteronisculus sp., Birgeria sp., Boreosomus (?) sp.) 
и присутствием остатков химер (неопределимые брадиодонты) (Граница…, 
1998; Миних, Миних, 2005, 2006).

Фауна Benthosuchus уверенно датируется ранним оленеком. Основаниями 
для такого заключения являются: 1) присутствие близкого к Benthosuchus 
рода Benthosphenus (B. lozovskii) на о-ве Русском (Южное Приморье) в пес-
чаниках местной аммонитовой зоны Anasibirites nevolini (рис. 36), сопостав-
ляемой с самой верхней из нижнеоленекских зон – Anasibirites pluriformis 
(Шишкин, Лозовский, 1979; Шевырев,1990) и 2) схожесть палинокомплекса 
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из костеносных отложений рыбинской свиты с палиноассоциацией из верх-
ней подсвиты куманской свиты Восточного Предкавказья, датируемой ран-
ним оленеком по конодонтам (Арефьев, Шелехова, 1991). Наконец, данные 
палеомагнитного анализа позволили Лозовскому (1992) сопоставить вме-
щающие фауну отложения (рыбинский горизонт) с раннеоленекской аммо-
нитовой зоной Flemingites flemingianus.

4.4. Фауна Wetlugasaurus 
(слудкинский и устьмыльский горизонты;  

окончание раннеоленекского времени)

Область распространения местонахождений этой фауны несколько шире, 
чем у предыдущей. Они известны из Московской, Мезенской и Печорской 
синеклиз, Волго-Уральской антеклизы, Северного и Южного Приуралья.

Доминирующим элементом здесь является капитозаврид Wetlugasaurus, 
для которого слудкинский и устьмыльский горизонты рассматриваются 
вместе в качестве эпиболя (рис. 40). Помимо этого, рода в составе капито-
заврид отмечены ветлугазаврин Vladlenosaurus и первые, вероятно, пред-
ставители широко распространенного в более позднее яренское время под-
семейства Parotosuchinae (Poryolosuchus). Преобладанию в этом сообществе 
капитозаврид сопутствует снижение роли представителей трематозавроид-
ных линий. Последние включают тоозухин (Prothoosuchus) и членов более 
продвинутого в направлении трематозавровой организации подсемейства 
Platysteginae (Trematotegmen и Angusaurus) среди трематозаврид, а также 
немногочисленных бентозухид (Benthosuchus) и, вероятно, дериватов по-
следних – яренгиид (Vyborosaurus). 

На основании присутствия различных по эволюционному уровню видов 
доминирующего рода (Wetlugasaurus angustifrons и W. malachovi) рассма-
триваемая фауна подразделяется на две группировки (рис. 40–42), различие 
между которыми проявляется четко и в сопутствующих комплексах двояко-
дышащих рыб.

4.4.1. Группировка Wetlugasaurus angustifrons 
(слудкинский горизонт)

Остатки позвоночных этой группировки приурочены преимущественно 
к слудкинской свите восточной и центральной частей Московской синекли-
зы, нижней части (песчано-глинистая пачка) юрьевецкой свиты в запад-
ной части этой же структуры, а также к нижней части вашкинской свиты 
Яренской впадины и чучепальской свите Сафоновского прогиба Мезенской 
синеклизы и мечетинской свите Бузулукской впадины. Несколько местона-
хождений известно из Печорской синеклизы (средняя часть верхней подсви-
ты чаркабожской свиты), а также из Северного (нижняя часть бызовской сви-
ты Большесынинской впадины) и Южного (кзылсайская свита) Приуралья.

Руководящей формой группировки является Wetlugasaurus angustifrons, 
характеризующийся присутствием шагрени на птеригоидах. С большой 



Раннетриасовые амфибии Восточной Европы: эволюция доминантных групп  
и особенности смены сообществ

184

долей вероятности другой формой капитозаврид этой ассоциации явля-
ется ранний паротозухин Poryolosuchus longicornis gen. et sp. nov., из-
вестный из единственного местонахождения (Пор-Иоль). Редкие остат-
ки бентозухид отнесены к роду Benthosuchus, который представлен двумя 
формами – B. sp. (Зубовское) и новым видом B. bashkiricus (Якутово), от-
личающимся от рыбинских видов более слабым развитием небной ша-
грени. Трематозавриды наиболее разнообразны и включают платистегин 
Angusaurus (A. succedaneus, A. sp.) и Trematotegmen (T. otschevi), а также ре-
ликтовых тоозухин (Prothoosuchus blomi, P. sp.), причем остатки последних 
достоверно известны только из нижней части мечетинской свиты в местона-
хождении Новая Таволжанка. Из этого местонахождения также происходит 
единственная находка квонтасид (Qantas samarensis). 

В составе рептилий по сравнению с верхней группировкой бентозуховой 
фауны особо заметных изменений не отмечено. Помимо диапсидных ро-
дов, общих для всей фауны (Microcnemus, Chasmatosuchus и Tsylmosuchus), 
они представлены проколофонидами Tichvinskia (T. sp.) и Insulophon 
(I. morachovskayae), а также плохо известной протерозухией Exilisuchus 
(E. tubercularis) и впервые отмеченной в фауне Tupilakosaurus эолацертили-
ей Blomosaurus ivachnenkoi.

Сопутствующий комплекс дипной (Gnathorhiza triassica triassica, 
G. lozovskii, G. otschevi, Saurichthys sp. Hybodus spasskiensis, H. maximi, 
Lissodus sp.) по своему составу сходен с таковым из рыбинского горизонта 
и характеризует вместе с ним единую провинциальную подзону Gnathorhiza 
triassica triassica (Миних, Миних, 2005, 2006; Лозовский и др., 2011). 

4.4.2. Группировка Wetlugasaurus malachovi 
(устьмыльский горизонт)

Типовые местонахождения этой группировки расположены в Притиманье, 
где они приурочены к пижмомезенской свите Сафоновского прогиба, верх-
ней части вашкинской свиты Яренской впадины и верхней части верхней 
подсвиты чаркабожской свиты Печорской синеклизы. В Московской си-
неклизе и Бузулукской впадинах присутствие рассматриваемого комплекса 
в резко обедненном составе было установлено соответственно в березни-
ковской и гостевской свитах. Отдельные элементы группировки происхо-
дят из нижнелестаншорской подсвиты Коротаихинской впадины Северного 
Приуралья и верхнеадмиралтейской подсвиты архипелага Новая Земля. 
Более ограниченное, чем у слудкинского горизонта, распространение 
устьмыльских отложений на территории Восточной Европы, вероятно, свя-
зано с сокращением в конце раннего оленека площадей осадконакопления, 
вызванного заключительной регрессивной фазой. В большинстве случаев 
(особенно в стратотипической области) они представлены фациями застой-
ных водоемов, содержащих нередко пиритовые конкреции и костные остат-
ки черного цвета, указывающие на восстановительную среду захоронения 
(Новиков, 1994). 

Ведущими элементами этой группировки являются две близкие по эво-
люционному уровню формы ветлугазаврин – поздний вид Wetlugasaurus 
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(W. malachovi) из Московской, Мезенской, Печорской синеклиз и Бузулукской 
впадины и Vladlenosaurus alexeyevi, имеющий ограниченный ареал распро-
странения в пределах Московской синеклизы (бассейны Верхней Волги 
и р. Лузы и Кобры). Обе эти формы характеризуются полной утратой ша-
греневых полей на крыловидных костях – признаком, типичным для более 
поздних (позднеоленекских и среднетриасовых) капитозаврид. 

В типовых местонахождениях группировки, помимо Wetlugasaurus 
malachovi, среди темноспондилов присутствуют ранний яренгиид 
Vyborosaurus (V. mirus), для которого устьмыльский горизонт является би-
озоной, и платистегин Angusaurus (A. tsylmensis). В более южных районах 
Восточно-Европейской платформы (в Московской синеклизе и Бузулукской 
впадине) амфибийный комплекс значительно обеднен и включает, помимо 
ведущих элементов, только представителей рода Angusaurus (A. dentatus 
и A. succedaneus).

Рептилийная составляющая группировки суммарно включает проколо-
фонид Timanophon (T. raridentatus), Lestanshoria (L. massiva) и Orenburgia 
(O. bruma), протерозухий Chasmatosuchus (C. sp.) и Tsylmosuchus 
(T. jakovlevi), пролацертилий Microcnemus (M. sp.) и Boreopricea (B. funerea), 
а также неопределимых до рода тероцефалов-скалопогнатид. Присутствие 
в этом комплексе ринхоцефала Scharschengia, ранее определявшегося 
из местонахождений Цильма I, II (Новиков, 1988, 1994; Ильина, Новиков, 
1994), в настоящее время подвергается сомнению (устное сообщение 
А.Г. Сенникова). 

Рассматриваемому комплексу тетрапод сопутствует так называемая бе-
резниковская группировка ихтиофауны, впервые описанная из местонахож-
дения Березники (Московская синеклиза) и хорошо распознаваемая прежде 
всего по присутствию Gnathorhiza triassica beresnikiensis. Помимо это-
го руководящего элемента, известного из большинства местонахождений 
устьмыльского горизонта платформенной части Восточной Европы, берез-
никовская группировка в широком смысле (т. е. с учетом данных по ихти-
офауне из всех одновозрастных с устьмыльскими местонахождений) вклю-
чает богатый комплекс двоякодышащих (Gnathorhiza lozovskii, G. otschevi, 
G. cf. bogdensis, G. triassica baskunchakensis, G. novikovi и единичные 
Ceratodus gracilis), лучеперых Evenkia sp., Saurichthys sp. и Tungusichthys 
(?) sp., а также акулу Hybodus maximi (Новиков, 1994; Миних, Новиков, 
2016). Своеобразие этого комплекса позволило выделить самостоятельную 
провинциальную подзону (первоначально – подлону) Gnathorhiza triassica 
beresnikiensis (самую верхнюю в составе зоны Gnathorhiza lozovskii-Hybodus 
spasskiensis), соответствующую устьмыльскому горизонту (Миних, Миних, 
2005, 2006; Лозовский и др., 2011).

Раннеоленекская датировка фауны Wetlugasaurus основана на палино-
логическом анализе костеносных отложений в стратотипическом разрезе 
устьмыльского горизонта (Ильина, Новиков, 1994). Эту же оценку возраста 
фауны непосредственно подтверждает и ее стратиграфическое положение 
между двумя надежно датированными фаунами: раннеоленекской бентозу-
ховой и терминальной раннетриасовой паротозуховой, чья нижняя возраст-
ная граница соответствует началу позднего оленека (см. ниже).
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4.5. Фауна Parotosuchus 
(яренский надгоризонт; позднеоленекское время)

Местонахождения фауны Parotosuchus известны на территории поч-
ти всех крупных тектонических структур Восточной Европы, в которых 
отложения соответствующего возраста выходят на дневную поверхность 
(Мезенская и Прикаспийская синеклизы, Вятско-Камская и Бузулукская 
впадины Волго-Уральской антеклизы, юго-восточный склон Воронежской 
антеклизы, Южное и Северное Приуралье). Два местонахождения отме-
чены в кернах скважин, пробуренных в Печорской синеклизе (Решение…, 
1982) и Припятском прогибе (Республика Беларусь: Шишкин и др., 2014). 

Автохтонное происхождение большинства элементов паротозуховой 
фауны не вызывает сомнений. Ведущий элемент фауны – паротозухин 
Parotosuchus, вероятно, имеет близкие родственные связи с позднеиндскими 
селенокаринами и раннеоленекским паротозухином Poryolosuchus gen. nov. 
(см. гл. 3). Характерные для двух различных стратиграфических уровней 
(федоровского и гамского) трематозавриды Inflectosaurus и Trematosautus 
образуют совместно с представителями тоозухин и платистегин из предше-
ствующих фаун морфологический ряд: Thoosuchus (рыбинский горизонт) – 
Angusaurus (слудкинский и устьмыльский горизонты) – Inflectosaurus (федо-
ровский горизонт) – Trematosaurus (гамский горизонт). Потомки бентозухид 
представлены в гамском горизонте типовым родом яренгиид (Yarengia), 
близко родственным устьмыльскому Vyborosaurus из ветлугазавровой фау-
ны (Новиков, 1990). Следует также отметить первое появление эндемичных 
«лавразийских брахиопид» (Batrachosuchoides), разделяющих ряд специфи-
ческих признаков с родом Tupilakosaurus и, видимо, имеющих с ним пря-
мые родственные связи (Шишкин, 2011).

Гондванское влияние документировано прежде всего присутствием сре-
ди темноспондилов ритидостеид (Rhytidosteus, известный первоначально 
только из Южной Африки) и, вероятно, плагиозаврид, а среди рептилий – 
эритрозухид (Garjainia). С другой стороны, имеются указания на близость 
с центральноевропейской тетраподной фауной, которая проявляется среди 
амфибийного компонента в присутствии общих родов темноспондилов – 
Trematosaurus, Parotosuchus и Batrachosuchoides, известных также из сред-
него пестрого песчаника Германского бассейна (первые два рода) и карсто-
вых заполнений Южной Польши (последние два).

Фауна Parotosuchus подразделяется на две последовательные группиров-
ки – Inflectosaurus и Trematosaurus, отвечающие федоровскому и гамскому 
горизонтам соответственно (рис. 40–42). Различия между этими группиров-
ками, как уже частично отмечено выше, наиболее четко (на родовом уров-
не) выражены в составах встреченных в них трематозаврид среди амфибий, 
а среди рептилий – проколофонид и текодонтов, а также в сопутствующих 
ихтиофаунах. 
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4.5.1. Группировка Inflectosaurus 
(федоровский горизонт)

Остатки тетрапод этой группировки приурочены в основном к федо-
ровской свите Московской синеклизы и Вятско-Камской впадины, лопа-
тинской свите Яренской впадины Мезенской синеклизы, нижней части пе-
тропавловской свиты Бузулукской впадины и Южного Приуралья, а также 
верхам ахтубинской и низам богдинской свит Прикаспийской синеклизы. 
Предположительно, они известны из верхов нижнелестаншорской подсвиты 
и бызовской свиты Коротаихинской и Большесынинской впадин Северного 
Приуралья соответственно, пачки песчаников и глин гряды Чернышева 
и из харалейской свиты Печорской синеклизы.

Сообщество темноспондильных амфибий в этой группировке, поми-
мо руководящего для нее рода трематозаврин Inflectosaurus (I. amplus), ха-
рактеризуется, в первую очередь, присутствием ранних видов Parotosuchus 
с утолщенными и медиально изогнутыми «рогами» таблитчатых костей 
(морфотип «helgolandiae»: Очев и др., 2004). Эти формы включают P. sp. 
из федоровской свиты бассейна р. Кобры и богдинской свиты г. Большое 
Богдо в Прикаспии, а также P. orientalis из низов петропавловской свиты 
Южного Приуралья. Ритидостеиды (Rhytidosteus uralensis, R. sp.), впер-
вые появляющиеся в Восточной Европе, встречены лишь на южных окра-
инах региона – в Южном Приуралье, на Общем Сырте и в Прикаспии. 
Другие темноспондилы включают ранний вид Batrachosuchoides (B. lacer) 
переходящего в последующую группировку плагиостернина Melanopelta 
antiqua, а также редких лонхоринхид (Lonchorhynchidae gen. indet.) и, воз-
можно, яренгиид. Амфибии-быстровианиды представлены поздним видом 
Axitectum (A. georgi), известным в Московской синеклизе. В рептилий-
ной составляющей сообщества наиболее существенно присутствие про-
колофонов Tichvinskia (T. vjatkensis) и Burtensia (B. burtensis), рауизухида 
Tsylmosuchus (T. sp.), а также ранних эритрозухид (Garjainia prima). 

Единственным возрастным аналогом описываемой группиров-
ки в Центральной Европе является специфическая тетраподная фауна 
из карстового местонахождения Чатковице I (Южная Польша). Здесь, по-
мимо эндемичных проколофонид, архозавров, пролацертилий, лепидозав-
ров и бесхвостых амфибий, присутствуют роды Parotosuchus (P. speleus) 
и Batrachosuchoides (B. sp.), а также двоякодышащие рыбы Gnathorhiza sp. 
(Borsuk-Bialynicka et al., 2003; Shishkin, Sulej, 2009). 

Сопутствующий группировке Inflectosaurus ихтиокомплекс в пределах 
Вятско-Камской и Яренской впадин характеризует провинциальную под-
зону Ceratodus multicristatus multicristatus и низы вышележащей подзоны 
Ceratodus multicristatus lipovensis – C. jechartiensis, а южнее, в Прикаспийском 
регионе (Прикаспийская и Бузулукская впадины), – только первую из них 
(Лозовский и др., 2011; Кухтинов и др., 2016).
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4.5.2. Группировка Trematosaurus 
(гамский горизонт)

Наиболее типичные для группировки местонахождения расположены 
в северных структурах Восточно-Европейской платформы (Яренская впади-
ны Мезенской и восточная часть Московской синеклиз), где они приуроче-
ны к гамской свите. В южной части платформы характеристика группиров-
ки существенно дополняется с помощью данных о составе ориктоценозов 
в четырех хорошо изученных местонахождениях – Рассыпная, Дьяконов I, 
II (Бузулукская впадина, верхняя часть петропавловской свиты) и Донская 
Лука (юго-восточный склон Воронежской антеклизы, липовская свита). 
Отдельные элементы группировки встречены и в верхах петропавловской 
свиты Южного Приуралья, а также, предположительно, в верхней части 
нижнелестаншорской подсвиты Северного Приуралья. 

Род Parotosuchus здесь характеризуется большим, чем в предыду-
щей группировке, видовым разнообразием. Все эти продвинутые виды 
(P. orenburgensis, P. panteleevi и P. komiensis) имеют уплощенные и пря-
мые «рога» таблитчатых костей (морфотип «nasutus»: Очев и др., 2004). 
Руководящая форма группировки – трематозаврин Trematosaurus – извест-
на по многочисленным находкам в липовской свите (местонахождение 
Донская Лука), тогда как в других регионах достоверное присутcтвие этого 
рода (T. sp.) установлено лишь по единичным образцам в гамской свите (ме-
стонахождение Жешарт) Мезенской синеклизы и в верхах петропавловской 
свиты (местонахождение Астрахановка II) Южного Приуралья. Другие ам-
фибии представлены типичными яренгиидами (Yarengia perplexa), прогрес-
сивным видом Batrachosuchoides (B. ochevi sp. nov.), перешедшими из пре-
дыдущего комплекса ритидостеидами (Rhytidosteus uralensis в Бузулукской 
впадине и Rhytidosteidae gen. indet. из бассейна р. Дон), плагиозавром 
Melanopelta (M. antiqua), а также хрониозухиями-быстровианидами с дер-
мальными щитками стандартного или слабо суженного типа – Vyushkoviana 
(V. operta) и Dromotectum (D. abditum). Две последние формы, известные 
лишь по единичным находкам, встречены соответственно в Московской си-
неклизе и Воронежской антеклизе. Вероятно, к этой группировке принадле-
жит еще один вид Batrachosuchoides (B. impressus), описанный из нижнеле-
станшорской подсвиты Северного Приуралья.

Рептилии суммарно представлены продвинутыми родами проколо-
фонин Kapes (K. amaenus) и Macrophon (M. komiensis), реликтовым про-
терозухидом Gamosaurus (G. lozovskii), поздним видом эритрозухида 
Garjainia (G. triplicostata), рауизухидами Vytchegdosuchus (V. zheshartensis), 
Tsylmosuchus (T. donensis), Scythosuchus (S. basileus) и Jaikosuchus 
(J. magnus), ктенозаврисцидами (Bystrowisuchus flerovi), трилофозав-
рами Coelodontognathus (C. donensis, C. ricovi), Doniсeps (D. lipovensis) 
и Vitalia (V. grata), крупными пролацертилиями (Augustaburiania 
vatagini и Vritramimosaurus dzerzhinskii), териодонтом Silphedosuchus 
(S. orenburgensis) и каннемейеридом Putillosaurus (P. sennikovi). Для юга 
Восточно-Европейской платформы (Воронежская антеклиза, бассейн р. Дон) 
примечательно также присутствие остатков морских рептилий – эозав-
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роптеригии Tanaisosaurus (T. kalandadzei) и проблематичных ихтиоптери-
гий в ассоциации с кистеперыми-целакантами (?Holophagus sp.: Новиков, 
Лебедев, Крупина, 2009), что отражает существование местного тетрапод-
ного сообщества на побережье северного залива Тетиса.

Аналогом рассмотренной группировки в Центральной Европе являет-
ся широко известная фауна среднего пестрого песчаника Германского бас-
сейна, где ведущими формами также являются амфибии родов Parotosuchus 
(P. nasutus) и Trematosaurus (T. brauni).

Встреченный совместно с группировкой Trematosaurus ихтиокомплекс, 
характеризующий верхнюю часть провинциальной подзоны Ceratodus 
multicristatus lipovensis – C. jechartiensis в северных регионах платфор-
мы (Мезенская синеклиза, Вятско-Камская впадина) и подзону Ceratodus 
multicristatus lipovensis – в южных (Миних, Миних, 2006; Новиков, 2011; 
Кухтинов и др., 2016), существенно отличается от всех предыдущих три-
асовых рыбных сообществ прежде всего полным исчезновением дипной 
из рода Gnathorhiza. 

Возрастание размеров яренских представителей отдельных семейств 
тетрапод (прежде всего, у капитозаврид и трематозаврид среди амфибий, 
а среди рептилий – у рауизухид), появление новых крупных хищных (эри-
трозухиды и ктенозаврисциды) и растительноядных (каннемейериды) се-
мейств, а также смена рода Gnathorhiza более крупным Ceratodus среди 
двоякодышащих рыб и увеличение роли сероцветных пород в составе вме-
щающих отложений могут напрямую или косвенно указывать на дальней-
шую гумидизацию климата яренского времени по сравнению с вахневским 
(Очев, 1992а; Шишкин, Очев, 1999).

Фауна Parotosuchus, несомненно, имеет позднеоленекский возраст. 
Такая датировка доказывается прежде всего присутствием ее доминиру-
ющего рода Parotosuchus в прибрежно-морских отложениях Прикаспия. 
В Астраханской области на г. Большое Богдо (местонахождение Б. Богдо II) 
этот род (P. sp.), трематозаврид Inflectosaurus (I. amplus) и неопределимые 
ритидостеиды встречены совместно с аммонитами в нижней части бог-
динской свиты (дорикранитовые слои), сопоставляющейся Шевыревым 
(1990) с низами верхнеоленекской зоны Tirolites cassianus (рис. 37). На п-о-
ве Мангышлак (Западный Казахстан) остатки Parotosuchus (P. sequester) 
происходят из стратиграфически более высоких, чем дорикранитовые, 
слоев с Columbites-Dinarites, сопоставляемых с верхнеоленекской зоной 
Columbites parisianus запада США, в свою очередь коррелируемой с верх-
ней частью зоны Tirolites cassianus (Шевырев, 1990). Данные по харофи-
там, спорово-пыльцевого и палеомагнитного анализа вмещающих фауну 
Parotosuchus отложений не противоречат такой датировке (Голубева и др., 
1985; Лозовский и др., 2011; Сайдаковский, Киселевский, 1985; Шишкин, 
Очев, 1999; Ярошенко и др., 1991). 

* * *
Рассмотренный ход событий в эволюции раннетриасовой тетраподной 

фауны Восточной Европы документирован на разных своих этапах с нео-
динаковой полнотой. Последняя в целом наиболее значительна для ранне-
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оленекского этапа, т. е. для фаун Benthosuchus и Wetlugasaurus, известных 
из широкого круга захоронений и отмеченных вместе (в общих или близ-
ких разрезах) в нескольких разных регионах, включая Московскую си-
неклизу, Бузулукскую впадину и Южное Приуралье. В этих же ареалах при-
сутствуют и обе группировки позднеоленекской фауны Parotosuchus, хотя 
они представлены более ограниченным числом местонахождений. На юж-
ных окраинах Восточно-Европейской платформы единичные изолирован-
ные захоронения этой же фауны (в Прикаспийской впадине и на юго-вос-
точном склоне Воронежской антеклизы) выявляются лишь по отдельности 
для каждой из ее группировок. Но в сумме во всех этих случаях наличие 
бесспорных фаунистических аналогий между разными восточноевропей-
скими ареалами не оставляет сомнений, что названные фауны и их главные 
подразделения отражают общие масштабные события в эволюции регио-
нальной наземной биоты.

Иначе обстоит дело с фауной Selenocara-Syrtosuchus, зарегистрирован-
ной лишь в Бузулукской впадине в бассейне р. Самары. Это делает необ-
ходимой оценку ее роли и места в общей последовательности биотических 
изменений на рассматриваемой территории. Истолкование данного сообще-
ства как чисто локальной особенности, специфичной для конца индского 
века на юго-востоке Восточно-Европейской платформы, трудно совмести-
мо с тем фактом, что следы этого же биотического эпизода присутствуют 
в нижнем триасе Восточной Гренландии. При этом в обоих случаях свя-
занные с ним остатки амфибий (род Selenocara и лонхоринхиды) относят-
ся к более позднему возрастному интервалу, нежели слои с доминирова-
нием Tupilakosaurus (рис. 45). Эти параллели заставляют считать наиболее 
вероятным, что в триасе северных регионов Европейской России, и, прежде 
всего в Московской синеклизе (где широко представлена предшествующая 
раннеиндская фауна с доминированием Tupilakosaurus), имеет место седи-
ментационный пробел, соответствующий комплексу Selenocara-Syrtosuchus.

Однако длительность этого пробела и стратиграфический рубеж, мар-
кирующий смену двух рассматриваемых индских тетраподных сооб-
ществ, на сегодня могут быть определены лишь приблизительно. Слои 
с Anodontophora fassaensis гренландского разреза, содержащие остатки ам-
фибии Selenocara, обычно относят к динеру (Bjerager et al., 2006); однако, 
по другому мнению, для костеносного горизонта этой пачки, т. е. для ба-
зальных слоев с Myalina kochi, не исключался раннеоленекский возраст – 
на основании уровня появления данной формы двустворок в триасе Сибири 
(Лозовский, 1992). Этой последней датировке не противоречит также мне-
ние Коцура (Kozur, 1993) о принадлежности подстилающих слов гренланд-
ского разреза (с Anodontophora breviformis) к терминальному инду.

В то же время не вполне ясен верхний предел распространения бо-
лее древней фауны Tupilakosaurus, приуроченной в Московской синекли-
зе к вохминскому горизонту и одноименной свите. Соответствие верхней 
части последней (краснобаковской подсвиты, содержащей основную массу 
местонахождений тупилакозаврового комплекса) началу зоны отрицатель-
ной намагниченности позволяет коррелировать эту часть разреза с перехо-
дом к аммонитовой зоне Ophiceras commune в стандартном морском раз-
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резе арктического ареала, т. е. с началом верхнего грисбаха. В пользу этой 
датировки может говорить также состав палинокомплекса из нижней части 
краснобаковской подсвиты, хотя не исключается и более молодой его воз-
раст; вместе с тем для верхов подсвиты (где палинологическая характери-
стика отсутствует) по этим же данным допускается более поздняя датиров-
ка – вплоть до начала оленека (Ярошенко, Лозовский, 2004).

Еще один путь, предлагавшийся для датировки верхов краснобаковской 
подсвиты, т. е. верхнего предела существования фауны Tupilakosaurus, – 
это корреляция имеющегося здесь эпизода положительной намагниченно-
сти с подобным же интервалом в верхнегрисбахской аммонитовой зоне 
Bukkenites strigatus эталонного морского разреза (Новиков, 2015). Однако 
попытка распространить его на сходный эпизод положительной намагни-
ченности в разрезе сухореченской свиты Бузулукской впадины (содержа-
щей в целом обе индские фауны) привела к неоднозначным выводам (ср. 
Новиков, 2015; Новиков и др., 2016, рис. 3). 

Еще менее ясные результаты вытекают из попыток использовать для об-
суждаемых корреляций фауну индских конхострак, а точнее, вид Vertexia 
tauricornis, образующий массовые скопления в типичном для него возраст-
ном интервале в Восточной Европе и Германском бассейне. Обычно этот 
вид, как и всех вертексиид, считают характерным для динера (Kozur, 1993; 
Bachmann, Kozur, 2004). Но это не вполне согласуется с фактом широко-
го распространения V. tauricornis в верхней (краснобаковской) части вох-
минского горизонта Московской синеклизы, т. е. в осадках с доминирова-
нием Tupilakosaurus, поскольку, исходя из палеомагнитных корреляций, 
они, по крайней мере в своей нижней части, должны принадлежать верх-
нему грисбаху (см. выше)27. Все это, по-видимому, указывает на необходи-
мость ревизии стратиграфического распространения вертексиид.

Таким образом, стратиграфический интервал, охарактеризованный 
в континентальных разрезах фауной Selenocara-Syrtosuchus и выделенный 
в качестве заплавненского горизонта (Новиков, Твердохлебов, Лозовский, 
2016), не имеет пока других значимых палеонтологических маркеров, кро-
ме состава самой этой группировки и расположения ее аналогов в гренланд-
ском разрезе выше верхнего грисбаха. Наиболее раннее вероятное время 
появления указанной тетраподной ассоциации может на данный момент 
оцениваться как начало динера.

Наряду с представлением о преобладающем позднеиндском перерыве 
в северных областях Восточной Европы нельзя также исключить вероят-
ности, что отсутствие здесь находок амфибий типа Selenocara может быть 
отчасти связано с тафономическими или зоогеографическими причинами. 
Наконец, может играть свою роль и слабая изученность некоторых разре-
зов. В особенности это относится к ряду толщ из высокоширотных ареа-
лов, в которых установлен спорово-пыльцевой комплекс Pechorosporites 
disertus, имеющий, скорее всего, динерский возраст (Ильина, 2001). В их 
числе могут быть, в частности, названы низы глинисто-песчанистой тол-
щи Большесынинской впадины и основание лестаншорской свиты 
27Данные о совместном нахождении Vertexia tauricornis и капитозаврида Selenocara в одном из местона-
хождений Бузулукской впадины (см. Новиков, 2011а, 2015) после детальной проверки не подтвердились.
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Коротаихинской впадины в Северном Приуралье, а также базальная часть 
чаркабожской свиты в Печорской синеклизе. 

В то же время вероятность упомянутого противоположного объяснения 
(связывающего особенности комплекса с его локальной спецификой) может 
выглядеть более правдоподобной для предполагаемой ранней ступени фау-
ны Benthosuchus, выделенной как группировка B.gusevae. Здесь приходится 
учитывать, что возрастная самостоятельность этого сообщества может быть 
пока обоснована лишь особенностями его единственного диагностируемо-
го вида (не имеющего достоверных аналогов за пределами Бузулукской 
впадины), а также положением последнего в конкретном разрезе (место-
нахождение Каменный II) между отложениями, охарактеризованными фау-
ной Selenocara-Syrtosuchus, с одной стороны, и группировкой Benthosuchus 
sushkini – с другой.

Затронутые выше проблемы в конечном счете обусловлены одной и той 
же общей причиной, а именно своеобразием раннетриасовой тетраподной 
фауны юго-востока Европейской России в сравнении с известными нам со-
обществами более северных территорий. Эта особенность выражается пре-
жде всего в отчетливо более высоком разнообразии амфибийного компонен-
та данной фауны (особенно для позднего инда – раннего оленека), несмотря 
на относительно небольшую площадь ее известных захоронений. Этот кон-
траст в проявлении таксономического разнообразия не может быть целиком 
сведен лишь к седиментационным пробелам в других ареалах. Он позволя-
ет с большим основанием считать, что в начале раннего триаса территория 
Общего Сырта, в отличие от более северных регионов, принадлежала к об-
ласти главного очага посткризисной диверсификации восточноевропейской 
тетраподной фауны (Новиков, 2011а). 
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Глава 5. ПРОСТРАНСТВЕННАЯ 
ДИФФЕРЕНЦИАЦИЯ АМФИБИЙ 

ВОСТОЧНОЙ ЕВРОПЫ  
В СОСТАВЕ РАННЕТРИАСОВЫХ 

ТЕТРАПОДНЫХ ФАУН

Особенности пространственного распределения раннетриасовой тетра-
подной биоты показывают, что ее восстановление после пермского выми-
рания характеризовалось не только глобальной, но и внутрирегиональной 
неоднородностью. Это восстановление протекало на фоне общего подня-
тия и консолидации суши, которые, в свою очередь, характеризовались сво-
еобразием климатических условий. Главной особенностью последних на-
ряду с глобальным потеплением и сглаживанием температурных различий 
было усиление аридности климата, унаследованной от пермского периода 
(Граница…, 1998; Очев, 1992а), в результате чего завершилось формиро-
вание циркумэкваториального аридного пояса, простиравшегося до тропи-
ческих широт (Lozovsky, 1993). Одновременно отмечается усиление сезон-
ных и пространственных климатических контрастов, которые проявлялись 
как в общей зональной дифференциации абиотических условий (с суще-
ственным уменьшением аридности в умеренных и высоких широтах), так 
и, очевидно, в локальных различиях, связанных с расчленением рельефа 
и усилением контрастов влажности между приподнятыми и низинными 
участками. Все это привело к фрагментации прежних биотопов, пригодных 
для обитания наземных позвоночных (Шишкин и др., 2006).

Соответственно тетраподные сообщества этого времени показывают 
отчетливо выраженную пространственную неоднородность. Первые шаги 
в их восстановлении после позднепермского вымирания проходили на ос-
нове локальных «эволюционных экспериментов» при значительной степе-
ни эндемизма возникающих фаун и существенной роли в их составе эфе-
мерных родов и групп с очень короткой геологической историей (Шишкин, 
Очев, 1993, 1999; Shishkin, Ochev, 1993, 2001). К последней группе относят-
ся также и немногие космополиты этого времени. Они были представлены 
исключительно водными или амфибиотическими формами (некоторые рода 
амфибий и дицинодонт Lystrosaurus), в основном успевшими расселиться 
еще на рубеже перми и триаса, перед завершением формирования циркумэ-
кваториального климатического пояса, послужившего впоследствии (в са-
мом начале триаса) абиотическим барьером (Шишкин и др., 2006).

Благодаря такому ходу событий ранний триас является первым этапом 
в геологической истории нашей планеты, для которого стало возможным 
планетарное биогеографическое районирование суши по наземным позво-
ночным (Шишкин и др., 2006; Shishkin, Rubidge, Hancox, 1996). Эта диффе-
ренциация контрастирует с характером сопутствующих изменений в рас-
тительном мире, где, наоборот, отмечается размывание провинциальных 
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границ, существовавших в палеозое (Добрускина, 1982). По общему об-
лику фауны тетрапод для этого времени довольно уверенно выделяются 
Южногондванская, Австрало-Тасманийская и Еврамерийская области и ус-
ловно – Североазиатская (Шишкин и др., 2006).

На фоне этой неоднородности обнаруживается и более дробная диффе-
ренциация местных тетраподных сообществ (Шишкин и др., 2006; Shishkin, 
Ochev, 2001). Возможности ее исследования ограничиваются неполнотой 
геологической летописи раннего триаса, доступной в отношении отдельных 
континентов. Основываясь на имеющемся в настоящее время материале, 
можно говорить лишь о двух регионах, где имеется более или менее доста-
точный фактический материал для такого анализа. В Лавразии это восток 
Еврамерики, охватывающий прежде всего Восточную Европу (Восточно-
Европейскую платформу и Предуральский прогиб), а в Гондване – Австрало-
Тасманийская область (Шишкин и др., 2006).

Из этих регионов территория Восточной Европы представляет наибо-
лее широкие возможности для анализа пространственной дифференциации 
тетраподных фаун и представляет собой модельный объект для изучения 
хода посткризисных событий в истории раннемезозойской наземной биоты. 
В эволюции раннетриасовых позвоночных здесь прослеживаются до вось-
ми последовательных фаунистических эпизодов (против максимум двух, 
известных в гондванской области), причем для некоторых из них могут 
быть выделены местные модификации (Шишкин и др., 2006). При этом сле-
дует отметить, что, в отличие от других областей, эпизоды восточноевро-
пейской раннетриасовой тетраподной последовательности надежно скорре-
лированы со стандартной хронологической шкалой (Шишкин, Очев,1985; 
Новиков, 2015а, б; Новиков, Твердохлебов, Лозовский, 2016; Shishkin et al., 
2000b), что сводит к минимуму ошибку интерпретации возрастных разли-
чий отдельных сообществ в качестве биогеографически обусловленных. 

Эволюция раннетриасовых тетраподных сообществ на территории 
Восточной Европы сопровождалась общей локальной дифференциацией, 
но ее динамика у амфибий имела на этом фоне свои особенности. Местные 
различия, наблюдаемые в развитии этих сообществ, позволяют выделить 
здесь три самостоятельных биогеографических региона: 1) северный, вклю-
чающий центральные и северо-восточные районы Восточно-Европейской 
платформы (Московская, Мезенская и Печорская синеклизы, Вятско-
Камкая впадина Волго-Уральской антеклизы) и Северное Приуралье 
(Коротаихинская, Большесынинская впадины, гряда Чернышева), 2) южно-
приуральский, охватывающий Общий Сырт (Бузулукская впадина Волго-
Уральской антеклизы) и Южное Приуралье, и 3) прикаспийский, включаю-
щий юго-восточный склон Воронежской антеклизы и юго-западный сектор 
Прикаспийской впадины (рис. 43). Поскольку во всех раннетриасовых те-
траподных фаунах региона повсеместно преобладают темноспондильные 
амфибии, то, соответственно, и наблюдаемые географические различия в их 
составе представляются, как правило, наиболее достоверными.

Среди причин, обусловивших эту пространственную неоднородность 
рассматриваемых тетраподных сообществ, наиболее отчетливо проявляют-
ся биогеографические особенности, связанные с влиянием региональных 
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Рис. 43. Зоогеографическое районирование территории Восточной Европы по тетраподам 
в раннем триасе. Обозначения: I – северный регион, II – южноприуральский регион,  
III – прикаспийский регион



Раннетриасовые амфибии Восточной Европы: эволюция доминантных групп  
и особенности смены сообществ

196

биот, существовавших за пределами Восточной Европы, а также их приу-
роченность к специфическим биотопам (например, существование в при-
брежно-морских или озерных условиях). Так, южноприуральский регион 
на протяжении почти всего раннего триаса выделяется сохранением от-
четливых фаунистических связей с гондванскими областями. Своеобразие 
прикаспийского региона в позднеоленекское время, с одной стороны, об-
условлено связью с Германским бассейном и более западными областями 
Еврамерики, а, с другой, – с его расположением на западном побережье 
северного залива Тетиса (Новиков и др., 2002; Сенников, Новиков, 2002; 
Шишкин и др., 2006; Novikov, Sennikov, 2006). Для северного региона в ран-
неиндское время очевидна высокая степень фаунистической общности с се-
верным шельфом Гренландии, а в позднеоленекское время – присутствие 
отдельных связей с Северной Америкой (Шишкин, 2002; Шишкин и др., 
2006). Роль собственно климатических факторов в этой дифференциации 
в настоящее время не представляется столь заметной (Шишкин и др., 2006).

Результаты анализа пространственной дифференциации тетраподных 
фаун Восточной Европы в течение раннего триаса могут быть освещены 
в рамках трех временных интервалов: индского, раннеоленекского и позд-
неоленекского, отвечающих наиболее крупным этапам в развитии ранне-
триасовых тетрапод региона.

Индский этап; ранневетлужское (вохминское и заплавненское) вре-
мя. Этому этапу соответствует максимум раннетриасовой аридизации, 
что нашло отражение как в составе, так и в облике восточноевропейских 
тетраподных сообществ, которые представлены, как правило, мелкими фор-
мами (Очев, 1992а).

Пик засушливых условий, очевидно, приходился на начало индского века, 
как видно из особенностей обедненного состава ранневохминских палино-
комплексов Cycadopites sp.-Klausipollenites schaubergeri из недубровской 
пачки и Striatoabieites richteri-Klausipollenites schaubergeri из нижней части 
асташихинской пачки Московской синеклизы, характеризующихся пол-
ным доминированием пыльцы ксерофитных гимноспермовых (Ярошенко, 
Лозовский, 2004; Ярошенко, 2005; Шишкин и др., 2006). К этому времен-
ному интервалу относятся лишь единичные местонахождений тетрапод 
на территории Московской синеклизы (Асташиха I, Кузьмино и, вероятно, 
Жуков овраг II).

Дальнейший отрезок раннеиндского (вохминского) времени в пределах 
Восточной Европы характеризуется уже заметным расширением увлажнен-
ных низинных биотопов. Соответственно, доминирующая роль в палино-
ассоциациях этого времени в Московской синеклизе переходит к спорам 
плауновидных (Ильина, 2001; Ярошенко, Лозовский, 2004; Шишкин и др., 
2006). Подавляющее большинство вохминских местонахождений позвоноч-
ных приурочено к этому стратиграфическому уровню.

Региональные различия в составе относительно бедных тетраподных 
сообществ этого времени, относящихся к фауне Tupilakosaurus, прояв-
ляются еще слабо и отмечены в основном в рептилийной составляющей. 
Как в северном, так и в южноприуральском регионах здесь резко доминиру-
ет представитель аберрантного семейства темноспондилов Tupilakosauridae 
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(Tupilakosaurus), относящегося к числу космополитов индского време-
ни. Еще одну космополитную и специфичную для начала раннего триа-
са группу амфибий, встреченную в Московской синеклизе и, вероятно, 
в Бузулукской впадине, составляет семейство Lydekkerinidae. Единственное 
возможное различие в амфибийной составляющей вохминского комплекса 
тетрапод северного и южноприуральского регионов сводится к более ши-
рокому распространению реликтовых антракозавров – быстровианид с уз-
кими остеодермами (подсемейство Axitectinae) в пределах Московской си-
неклизы по сравнению с Бузулукской впадиной. В более северных районах 
платформы (Мезенская и Печорская синеклизы) и в Приуралье они пока 
не встречены. 

Наиболее существенными прослеживаемыми различиями в составе 
рептильного компонента местных раннеиндских (вохминских) тетраподных 
сообществ являются: а) широкое распространение среди парарептилий при-
митивных проколофонов (Phaanthosaurus и Contritosaurus) в Московской си-
неклизе в противовес их большей редкости в южноприуральском регионе и от-
сутствию находок в Мезенской синеклизе (Ивахненко, 1979); б) присутствие 
примитивных протерозухид (Vonhuenia и Blomosuchus) и редких находок ди-
цинодонтов-листрозаврид (Lystrosaurus georgi, Lystrosauridae gen. indet.) толь-
ко в Московской синеклизе (Каландадзе, 1975; Лозовский, 1983; Очев, 1992б; 
Ивахненко и др., 1997; Ископаемые…, 2008; Сенников, Новиков, 2011).

Заплавненское (позднеиндское) время, отложения которого достоверно 
установлены только в Бузулукской впадине, характеризуется дальнейшим 
смягчением аридности климата (Твердохлебов, 2014) и ростом разнообразия 
тетрапод в соответствующей этому времени фауне Selenocara-Syrtosuchus. 
В связи с ограниченностью распространения фауны этого возраста на тер-
ритории Восточной Европы провести анализ ее пространственной диффе-
ренциации не представляется возможным. Однако следует отметить присут-
ствие в заплавненском комплексе ряда форм, имеющих южногондванские 
родственные связи. Это прежде всего древнейшие капитозавриды – селе-
нокарины (Selenocara и Samarobatrachus). Кроме того, именно к заплавнен-
скому времени относится первое появление трематозавроида Qantas, об-
наруживающего наибольшее сходство с плохо известным австралийским 
Tirraturhinus (Новиков, 2012а). 

С другой стороны, две преемственные восточноевропейские тетрапод-
ные фауны индского времени по составу амфибий очень близки к более бед-
ным (грисбахской и динерской) ассоциациям темноспондилов из формации 
Уорди Крик Восточной Гренландии, приуроченным к интервалу местных 
зон Ophiceras commune – Bukkenites rosenkrantzi и зоне Anodontophora 
fassaensis соответственно (см. гл. 4). Это обстоятельство указывает на на-
личие фаунистических связей Восточной Европы также и с этим регионом 
на протяжении всего индского века.

Раннеоленекский этап; поздневетлужское (рыбинское, слудкин-
ское и устьмыльское) время. На начало раннеоленекского этапа (рыбин-
ское время) приходится эвстатический максимум (раннеоленекская бо-
реальная трансгрессия), приведший к расширению в Восточной Европе 
площади озерных бассейнов. Территория центральной и западной частей 
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Московской синеклизы была покрыта обширным мелководным солоновато-
водным бассейном, имевшим на западе сообщение с морем (Палеобалтикой) 
(Верхнепермские…, 1984; Лозовский, 1987, 1992; Строк, Горбаткина, 1976). 
В слудкинское и устьмыльское время, отложения которых составляют ре-
грессивную часть нижнеоленекской циклотемы (Лозовский, 1992), площадь 
бассейнов осадконакопления постепенно сокращалась с образованием пере-
сыхающих водоемов, наиболее характерных для осевой части Московской 
синеклизы. В палинокомплексах раннеоленекского времени продолжается 
доминирование спор влаголюбивой растительности, среди которой плау-
новидные постепенно начинают уступать место папоротникам (Шишкин 
и др., 2006).

В тетраподной фауне Восточной Европы на раннеоленекское время при-
ходится интенсивная диверсификация форм, обитавших преимущественно 
в озерных и прибрежно-озерных биотопах. В первую очередь это относится 
к автохтонным группам темноспондильных амфибий-бентозухидам и прими-
тивным трематозавридам – тоозухинам и платистегинам. Род Benthosuchus 
в рыбинское время показывает отчетливые видовые различия между форма-
ми, обитавшими в различных биотопах. Так, один из его видов (B. korobkovi), 
известный в Московской синеклизе, связан с озерными условиями, а другой 
(B. sushkini), распространенный более широко (Московская и Мезенская си-
неклизы, Бузулукская впадина и Южное Пиуралье), – с речными.

Тоозухины и платистегины особенно разнообразны на Общем Сырте, 
где в раннем оленеке они представлены четырьмя родами – Prothoosuchus, 
Trematotegmen, Thoosuchus и Angusaurus, первые два из которых являют-
ся локальными эндемиками, а два других распространены более широко 
и связаны близким родством. Также своеобразием этой территории явля-
ется присутствие только здесь двух других групп трематозавроидов – квон-
тасид и лонхоринхид, перешедших из предыдущего сообщества (фауна 
Selenocara-Syrtosuchus).

Следует отметить значительное преобладание в ориктоценозах рыбин-
ского времени на территории центральной и западной частей Московской 
синеклизы (в отличие от других регионов Восточной Европы) остатков 
Thoosuchus, обусловленное присутствием на этой территории наиболее бла-
гоприятных для трематозаврид условий обитания в солоноватоводном озере 
(Блом, 1972; Строк, Горбаткина, 1976; Миних, 1984; Киселев и др., 2003). 
Преимущественное распространение остатков трематозаврид в отложениях 
прибрежно-морского генезиса отмечалось неоднократно (Шишкин, 1964; 
Новиков, 2010а; Hammer, 1987; Shishkin, Welman, 1994; Schoch, Milner, 
2000; Steyer, 2002 и др.).

Отмечается некоторое своеобразие в характере распространения капи-
тозаврид, представленных в раннем оленеке Восточной Европы двумя ро-
дами ветлугазаврин – Wetlugasaurus и Vladlenosaurus. Первое появление 
Wetlugasaurus (на уровне рыбинского горизонта) отмечено в северном ре-
гионе (Московская синеклиза), где он представлен видом W. аngustifrons; 
позднее (в слудкинское время) эта форма стала регистрироваться шире – 
как в более северных (Мезенская и Печорская синеклизы), так и в южных 
(Бузулукская впадина и Южное Приуралье) регионах. 
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Концу поздневетлужского времени (устьмыльский интервал), характери-
зующегося значительным сокращением аллювиальных условий осадконако-
пления, соответствует распространение наиболее прогрессивного предста-
вителя Wetlugasaurus – W. malachovi на территории Мезенской и Печорской 
синеклиз, а также, вероятно, в Бузулукской впадине и Московской синекли-
зе, в то время как в отдельных районах осевой части последней структу-
ры (бассейн р. Лузы, Верхняя Волга) широкое распространение получа-
ет эндемичный род Vladlenosaurus (Новиков, 1994; Ивахненко и др., 1997; 
Морковин, Новиков, 2000; Новиков, 2016б), морфотип которого приобрета-
ет внешнее сходство с таковым у бентозухид (Шишкин и др., 2006).

Для устьмыльского времени также отмечается дифференциация амфи-
бийных сообществ внутри самого северного региона, в котором выделяются 
две области – территория Притиманья (Мезенская и Печорская синеклизы) 
и Московская синеклиза. В Притиманье на фоне широкого распростране-
ния капитозаврид (Wetlugasaurus malachovi) и платистегид (Angusaurus 
tsylmensis) отмечены ранние яренгииды (Vyborosaurus mirus), отсутствую-
щие в других регионах Восточной Европы. Следует также отметить в целом 
сильно обедненный систематический состав тетраподных ориктоценозов 
устьмыльского времени в Московской синеклизе, где доминирующую роль 
играют остатки капитозаврид (Новиков, 1994; Морковин, Новиков, 2000; 
Новиков, Сенников, 2010; Новиков, 2016б).

В рептильной составляющей тетраподной фауны раннего оленека реги-
ональные различия проявляются уже более ярко по сравнению с индским 
временем. Вместе с появлением прогрессивных проколофонов с дифферен-
цированной зубной системой (семейство Procolophonidae) обнаруживают-
ся и первые различия в составе их региональных сообществ. Наряду с ро-
дами, общими для северного и южноприуральского регионов (Tichvinskia 
и Orenburgia), отмечаются эндемики в Притиманье и Северном Приуралье 
(Timanophon, Insulophon, Lestanshoria) и на Общем Сырте (Samaria) 
(Новиков, 1991б; Новиков, Орлов, 1992; Ивахненко и др., 1997). Некоторые 
местные различия на видовом уровне отмечаются для архозавров, представ-
ленных в это время родами Chasmatosuchus и Tsylmosuchus, при этом юж-
ноприуральские виды отличаются более крупными размерами, а последний 
из указанных родов, по-видимому, появляется раньше (рыбинское время) 
именно на Общем Сырте (см. Сенников, 1995; Шишкин и др., 2006). Можно 
также отметить значительно большую частоту встречаемости остатков 
цильмозуха в Печорской синеклизе. Местные различия в других группах 
диапсид (например, среди пролацертилий) менее достоверны, так как осно-
ваны на единичных находках.

Позднеоленекский этап; яренское (федоровское и гамское) время. 
В позднеоленекское время на территории Восточной Европы сохраняется 
сезонный семиаридный климат, но тенденция к его смягчению нарастает 
(Шишкин и др., 2006). Общее снижение аридности в этом регионе доку-
ментируется как по литологическим особенностям пород, так и по составу 
фауны тетрапод, среди которых роль наземных форм (рептилий) в суммар-
ном таксономическом разнообразии резко возрастает по сравнению с во-
дными амфибиями – при существенном росте индивидуальных размеров 
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среди наиболее крупных представителей в обеих группах (Очев, 1992а). 
Вместе с тем, абсолютное преобладание остатков амфибий в общей массе 
находок наряду с крайней редкостью зверообразных рептилий и отсутстви-
ем типично растительноядных форм в этих сообществах показывает, что на-
бор биотопов, наиболее пригодных для существования тетрапод, оставался 
примерно тем же, что и в предшествующие этапы раннего триаса. Основная 
масса форм продолжала обитать в ареалах, связанных с низинными водо-
емами. Соответственно, в составе растительных микрофоссилий продол-
жают преобладать споры прибрежных гигрофильных форм, среди которых 
главная роль принадлежит папоротникам. Для позднеоленекского времени 
также отмечаются признаки дифференциации и самих растительных сооб-
ществ (Шишкин и др., 2006). 

В сравнении с предыдущими возрастными интервалами возможности 
анализа региональных различий тетраподных сообществ, в целом, и амфи-
бийных, в частности, для яренского времени дополнительно расширяют-
ся благодаря новым данным по составу фауны южных окраин Восточно-
Европейской платформы (юго-восточный склон Воронежской синеклизы 
(бассейн р. Дон) и Прикаспий (г. Большое Богдо)) (Рыков, Очев, 1966; Новиков 
и др., 2001, 2002; Сенников, Новиков, 2002; Новиков, 2007, 2010б; Novikov, 
Sennikov, 2004, 2006). В целом рассматриваемый фаунистический этап 
включает две фазы (группировки «Inflectosaurus» и «Trematosaurus»), отве-
чающие федоровскому и гамскому горизонтам. Хотя границы вертикально-
го распространения таксонов, характерных для этих группировок, как и точ-
ное стратиграфическое положение некоторых местонахождений, не всегда 
определяются с уверенностью, все же ряд главных особенностей простран-
ственной дифференциации позднеоленекских сообществ представляется 
достаточно очевидным.

Доминирующие группы позднеоленекских амфибий повсеместно по-
казывают уменьшение систематического разнообразия. Капитозавриды 
и представители эндемичных «лавразийских брахиопид» (роды Parotosuchus 
и Batrachosuchoides соответственно) в разных биогеографических реги-
онах обнаруживают лишь видовые различия. При этом для Parotosuchus, 
показывающего смену двух последовательных морфотипов в федоров-
ском и гамском горизонтах соответственно (формы «helgolandiae-типа» 
и «nasutus-типа»), отмечается видовое разнообразие в пределах каждого 
из этих возрастных интервалов. Среди форм «helgolandiae-типа», характе-
ризующихся утолщенными и медиально изогнутыми «рогами» таблитча-
тых костей, южноприуральскому P. orientalis соответствует P. sp. из стра-
тотипа федоровской свиты в Московской синеклизе и богдинской свиты 
Прикаспийской впадины. Более заметным видовым разнообразием харак-
теризуются формы «nasutus-типа» c уплощенными и прямыми «рогами». 
К ним относятся донской P. panteleevi, южноприуральский P. orenburgensis 
и северный P. komiensis (Конжукова, 1965; Очев, 1966; Новиков, 1986). 

Пространственная дифференциация трематозаврид пока что с уверен-
ностью не прослежена. Из аналогов федоровского горизонта (богдинская 
свита) в Прикаспии известен трематозаврид Inflectosaurus (I. amplus), при-
сутствующий также и в одновозрастных отложениях (федоровская свита) 
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Московской синеклизы (I. sp.) в бассейне р. Вятки (Новиков, 2007). В гам-
ское время трематозавриды представлены более специализированным цен-
тральноевропейским родом Trematosaurus, который известен по многочис-
ленным находкам (T. galae) в липовской свите Воронежской антеклизы 
(бассейн р. Дон) и единичным (T. sp.) – в гамской свите Мезенской синекли-
зы (Новиков, 2010б) и верхах петропавловской свиты Южного Приуралья. 
Широкое распространение трематозаврид в липовской свите, несомнен-
но, связано с образованием последней на морском побережье (см. ниже). 
Однако для другой трематозавроидной линии – яренгиид (выводимой от бо-
лее древних бентозухид) на сегодня установлено достоверное присутствие 
лишь в северном регионе.

В отношении других групп амфибий наиболее значимым в биогеогра-
фическом отношении является присутствие в южноприуральском и прика-
спийском регионах гондванского семейства Rhytidosteidae, представленно-
го южноафриканским родом Rhytidosteus в первом из указанных регионов 
(Шишкин, 1994) и неопределимыми до рода остатками в прикаспийском 
(Новиков, 2010б; Сенников, Новиков, 2012). Хотя находки ритидостеид до-
статочно редки, обнаружение их в континентальных осадках именно в юж-
ноприуральском регионе показательно, так как согласуется с другими дан-
ными о раннетриасовых фаунистических связях последнего с гондванскими 
областями (см. выше). Среди других редких элементов позднеоленекской 
амфибийной фауны следует отметить присутствие в северном регионе (фе-
доровский горизонт Московской синеклизы, бассейн р. Лузы) представи-
теля трематозавроидов-лонхоринхид, близкого к приблизительно одновоз-
растному Cosgriffius из Северной Америки (Шишкин и др., 2006; Новиков, 
2013; Shishkin, 2000), и появление ранних плагиозаврид (эндемичный род 
Melanopelta) – группы, имеющей, вероятно, гондванское происхождение, 
известных также в южноприуральском регионе. 

Как и амфибии, рептилии позднеоленекского времени, существенно уве-
личившие свое систематическое разнообразие (Очев, 1992а), достигают 
максимума региональной дифференциации за всю раннетриасовую исто-
рию. Отчасти эти различия видны в составе проколофонов. В раннеярен-
ское (федоровское время) они представлены в северном и южноприураль-
ском регионах различными родами – Tichvinskia (T. vjatkensis) и Burtensia 
(B. burtensis) соответственно. Однако в гамское время вероятные потом-
ки обоих этих родов – Macrophon и Kapes соответственно (Шишкин и др., 
1995) – встречены совместно только в пределах северного региона, тогда 
как в прикаспийском (бассейн р. Дон), наряду с распространенным во всех 
биогеографических регионах родом Kapes, в качестве реликта сохраняется 
Orenburgia (O. enigmatica) (ср. Чудинов, Вьюшков, 1956; Ивахненко и др., 
1997; Новиков и др., 2002). 

Пространственная неоднородность состава рептилий наиболее от-
четливо проявляется в отношении диапсид, поскольку в трех сравнива-
емых регионах – северном, южноприуральском и прикаспийском – среди 
них для позднеоленекского времени достоверно не обнаруживается об-
щих родов (Шишкин и др., 2006). Так, в составе пролацертилий специфи-
ческим для южноприуральского региона (Общий Cырт) является присут-
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ствие рода Vritramimosaurus, близкого к среднетриасовому Malutinisuchus 
из того же региона (Сенников, 2005; Шишкин и др., 2006). В то же вре-
мя из прикаспийского региона (бассейн р. Дон) описана новая пролацер-
тилия – танистрофеид Augustaburiania, сходная с Protanystropheus antiquus 
из Центральной и Западной Европы (Сенников, 2011). В составе архозав-
ров протерозухиды (Gamosaurus) известны только на севере (Мезенская си-
неклиза). Рауизухиды здесь представлены перешедшим из раннего оленека 
родом Tsylmosuchus (федоровское время) и сменяющим его в гамское вре-
мя Vytschegdosuchus, тогда как на Общем Сырте их замещает Jaikosuchus, 
а в прикаспийском регионе (в бассейне р. Дон) – Scythosuchus, которому 
сопутствует эндемичный мелкий вид Tsylmosuchus (Шишкин и др., 2006). 
В Южном Приуралье фауна архозавров обнаруживает дополнительное сви-
детельство связей с гондванской биотой в виде присутствия здесь ранних 
эритрозухид (Garjainia).

В целом наибольшее своеобразие рептильного компонента восточноевро-
пейской позднеоленекской фауны обнаруживается в пределах прикаспийско-
го региона (бассейн р. Дон). Исключительно здесь встречены такие группы 
рептилий, как трилофозавры (Coelodontognathus, Doniceps, Vitalia), ктенозав-
рисциды (Bystrowisuchus), и древнейший представитель дицинодонтов-кан-
немейерид (Putillosaurus), известный по очень редким остаткам (Новиков 
и др., 2002; Сурков, 2005; Сенников, 2011, 2012). Палеогеографические осо-
бенности этого региона , располагавшегося на западном побережье северно-
го залива Тетиса (Сенников, Новиков, 2002; Novikov, Sennikov, 2004, 2006), 
объясняют присутствие в нем ряда морских форм. Среди рыб это в первую 
очередь кистеперые-целаканты (?) Halophagus: Новиков и др., 2009), а сре-
ди рептилий – ихтиоптеригии (?) (Очев, 1976) и древнейшая эозавроптери-
гия – циматозаврид Tanaisosaurus (Сенников, 2001). Состав местной фауны 
отчетливо указывает на ее связи с центральноевропейскими и более запад-
ными евроамериканскими тетраподными сообществами, что следует из при-
сутствия в ней темноспондила Trematosaurus, трилофозавров, представите-
лей циматозаврид, танистрофеид и ктенозаврисцид, а также доминирования 
здесь ранних архозавров-рауизухид (Сенников, Новиков, 2002; Шишкин 
и др., 2006; Novikov, Sennikov, 2006).

Таким образом, на протяжении всего раннего триаса территория 
Восточной Европы обнаруживает биогеографическую дифференциацию 
по фауне наземных позвоночных (в том числе амфибий). Эта неоднород-
ность складывалась на фоне относительно сходных условий сезонного се-
миаридного климата, с преимущественной концентрацией наземной тетра-
подной биоты в биотопах, связанных с низинными водоемами. Максимум 
пространственной дифференциации в систематическом составе ранне-
триасовых наземных позвоночных Восточной Европы и для амфибий, 
и для рептилий приходится на конец раннего триаса (позднеоленекское  
время).
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Глава 6. СТРАТИГРАФИЯ НИЖНЕГО ТРИАСА 
ВОСТОЧНОЙ ЕВРОПЫ 

(КРАТКИЙ ОЧЕРК)

Триасовые отложения в Восточной Европе известны в пределах двух 
структурно-тектонических единиц – на Восточно-Европейской платформе 
и в Предуральском краевом прогибе. В свою очередь каждая из них под-
разделяется на несколько тектонических структур второго порядка, нижний 
триас в которых развит в той или иной степени и представлен в основном 
континентальными фациями. На территории Восточно-Европейской плат-
формы раннетриасовые отложения, охарактеризованные остатками тетра-
под, известны из следующих регионов: Московская, Мезенская и Печорская 
синеклизы, Волго-Уральская и Воронежская (юго-восточный склон) ан-
теклизы, Прикаспийская впадина (юго-западная часть) и Припятский про-
гиб. В пределах Предуральского прогиба остатки раннетриасовых тетрапод 
встречены как в северной, так и в южной его части (рис. 44).

Решением Межведомственного стратиграфического совещания по три-
асу Восточно-Европейской платформы для Московской, Мезенской си-
неклиз и Волго-Уральской антеклизы Восточно-Европейской платформы 
была принята унифицированная стратиграфическая схема (Решение…, 
1982). В основу унификации была положена биостратиграфическая схе-
ма по тетраподам Шишкина и Очева (1967), а также палеомагнитная схе-
ма Э.А. Молостовского (1983). Согласно этому решению в нижнем триасе 
этих регионов было выделено четыре горизонта (снизу вверх): вохминский, 
рыбинский, слудкинский и яренский, нижние три из них были объединены 
в ветлужский надгоризонт. Позднее в качестве дополнительного критерия 
для унификации нижнетриасовых схем стали успешно использоваться дан-
ные по ихтиофауне (Миних, 1977; Миних, Миних, 2006; Лозовский и др., 
2011; Кухтинов и др., 2016). 

Дальнейшие исследования раннетриасовой фауны позвоночных 
Восточной Европы позволили не только внести уточнения в принятую со-
вещанием унифицированную стратиграфическую схему нижнего триаса 
для указанных регионов платформы, но и распространить ее на прилега-
ющие территории. Сначала автор с соавторами на основе новых данных 
по раннетриасовым тетраподам и рыбам Московской, Мезенской, а также 
Печорской синеклиз выделили новый, устьмыльский горизонт, занимаю-
щий наиболее высокое стратиграфическое положение в составе ветлужско-
го надгоризонта (Новиков и др., 1990; Лозовский и др., 1992; Бюллетень…, 
1993). Позднее решением Региональной межведомственной стратиграфи-
ческой комиссии (РМСК) по центру и югу платформы по предложению 
Миниха яренский горизонт был переведен в ранг надгоризонта и разде-
лен на два горизонта – федоровский (нижний) и гамский (Бюллетень…, 
1993). Таким образом, в составе нижнего триаса Московской, Мезенской 
синеклиз и Волго-Уральской антеклизы выделялось уже шесть последова-



Раннетриасовые амфибии Восточной Европы: эволюция доминантных групп  
и особенности смены сообществ

204

Рис. 44. Области развития костеносных раннетриасовых отложений на территории 
Европейской России. Обозначения: I – Московская синеклиза, II – Мезенская синеклиза, 
III – Вятско-Камская впадина Волго-Уральской антеклизы, IV – Печорская синеклиза,  
V – Бузулукская впадина Волго-Уральской антеклизы, VI – юго-восточный склон 
Воронежской антеклизы, VII – Прикаспийская впадина, VIII – южная часть Предуральского 
прогиба, IX – северная часть Предуральского прогиба
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тельных горизонтов (вохминский, рыбинский, слудкинский, устьмыльский, 
федоровский и гамский), объединяемых в два надгоризонта – ветлужский 
и яренский. В дальнейшем эти же два стратона стали выделять в нижнем 
триасе Южного Приуралья (Шишкин и др., 1995) и Прикаспийского регио-
на (Бюллетень…, 2001). 

В 2000 г. Очев и Шишкин, проанализировав масштабы и характер изме-
нений сообществ тетрапод на рубежах биостратиграфических подразделе-
ний нижнего триаса, предложили выделить в его составе лишь три горизон-
та – вохминский, ветлужский (или вахневский)28 и яренский, тогда как всем 
остальным подразделениям (рыбинскому, слудкинскому, устьмыльскому, 
федоровскому и гамскому) был придан ранг подгоризонтов (Очев, Шишкин, 
2000). Однако эта схема в дальнейшем не получила поддержки.

В 2011 г. была опубликована Уточненная субрегиональная стратигра-
фическая схема триасовых отложений запада, центра и севера Восточно-
Европейской платформы (Польско-Литовская, Московская и Мезенская 
синеклизы, Вятско-Камская впадина), разработанная коллективом авто-
ров под руководством Лозовского (Лозовский и др., 2011). В этой схеме за-
креплено расчленение нижнего триаса (прежде всего по наземным позво-
ночным) на шесть вышеуказанных горизонтов, впервые были выделены 
провинциальные зоны (лоны) и подлоны по ихтиофауне и остракодам, про-
ведена корреляция установленных региональных и местных подразделений 
с ярусами и подъярусами Общей стратиграфической шкалы, а также дета-
лизирована палеомагнитная шкала. Принятую для этой территории регио-
нальную шкалу нижнего триаса было предложено рассматривать как уни-
фицированную для всей Восточно-Европейской платформы, что и было 
сделано недавно при разработке и утверждении актуализированной страти-
графической схемы триасовых отложений Прикаспийского региона, вклю-
чающего территорию Бузулукской впадины Волго-Уральской антекли-
зы, Хоперской и Приволжской моноклиналей Воронежской антеклизы, 
Преддонецкого прогиба и Прикаспийской впадины (Кухтинов и др., 2016). 
Уже после принятия триасовой схемы Прикаспийского региона автором со-
вместно с Твердохлебовым и Лозовским на основе верхнесухореченской 
подсвиты Бузулукской впадины был выделен еще один раннетриасовый го-
ризонт (заплавненский), промежуточный между вохминским и рыбинским 
(Новиков, Твердохлебов, Лозовский, 2016).

В других регионах Восточной Европы, в которых также встречены остат-
ки раннетриасовых амфибий (Печорская синеклиза и Припятский прогиб 
Восточно-Европейской платформы, Северное Приуралье), стратиграфиче-
ские схемы нижнего триаса рассматриваются в качестве корреляционных.

28Расчленение ветлужских отложений на два горизонта (вохминский и вахневский) было впервые пред-
ложено В. Р. Лозовским (1967).
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6.1. Московская, Мезенская синеклизы, Волго-Уральская 
и Воронежская антеклизы, Прикаспийская впадина 

Восточно-Европейской платформы и Южное Приуралье

В составе нижнего триаса этих структур в зависимости от полноты разре-
за выделяются или оба надгоризонта – ветлужский и яренский (Московская, 
Мезенская синеклизы, Волго-Уральская антеклиза, Прикаспийская впадина 
Восточно-Европейской платформы и Южное Приуралье) или только один – 
яренский (юго-восточный склон Воронежской антеклизы).

Ветлужский надгоризонт
В Московской, Мезенской синеклизах, Волго-Уральской антекли-

зе и Прикаспийской впадине Восточно-Европейской платформы, а также 
в Южном Приуралье надгоризонт включает отложения, охарактеризованные 
прежде всего тетраподными фаунами Tupilakosaurus, Selenocara-Syrtosuchus, 
Benthosuchus и Wetlugasaurus29 (рис. 47). По ихтиофауне в пределах этих 
структур он соответствует провинциальной зоне Gnathorhiza lozovskii – 
Hybodus spasskiensis. В качестве дополнительных характеристик ветлуж-
ского надгоризонта выступают данные палеомагнитного и палинологи-
ческого анализов, а также комплексы остракод и филлопод. Надгоризонт 
по фауне наземных позвоночных подразделяется на пять горизонтов (снизу 
вверх): вохминский, заплавненский, рыбинский, слудкинский и устьмыль-
ский, последний из которых также прослеживается в Печорской синеклизе 
(Новиков и др., 1990; Новиков, 1994), а заплавненский уверенно выделяется 
только в Бузулукской впадине Волго-Уральской антеклизы (ср. Лозовский 
и др., 2011; Новиков, Твердохлебов, Лозовский, 2016; Кухтинов и др., 2016). 
Следует также отметить, что в Прикаспийской впадине выделение рыбин-
ского, слудкинского и устьмыльского горизонтов затруднено (см. Кухтинов 
и др., 2016).

Вохминский горизонт
Впервые выделен Лозовским (1967) и включает отложения, охаракте-

ризованные тетраподной фауной Tupilakosaurus и ихтиокомплексом подзо-
ны Blomolepis vetlugensis (ср. Лозовский и др., 2011; Кухтинов и др., 2016). 
Горизонт представлен большей частью одноименной свиты в Московской 
синеклизе и Вятско-Камской впадине Волго-Уральской антеклизы, ниж-
несухореченской подсвитой в Бузулукской впадине Волго-Уральской ан-
теклизы, нижней подсвитой красноборской свиты в Мезенской синекли-
зе и низами копанской свиты Южного Приуралья, а в юго-западной части 
Прикаспийской впадины – бугринской свитой (ср. Шишкин и др., 1995; 
Лозовский и др., 2011; Новиков, Сенников, 2014б; Сенников, Новиков, 2014; 
Твердохлебов, 2014; Новиков, Твердохлебов, Лозовский, 2016; Кухтинов 
и др., 2016). В палеомагнитном отношении он характеризуется ортозонами 
29Фауны Benthosuchus и Wetlugasaurus cоответствуют бентозуховой и ветлугазавровой группировкам 
схемы Шишкина и Очева (1985), а фауна Selenocara-Syrtosuchus выделена нами (Новиков, 2016а; Но-
виков, Твердохлебов, Лозовский, 2016) из состава тупилакозавровой группировки этой же схемы (более 
подробно см. гл. 4).
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R0T1 и N1T1 и нижней частью ортозоны R1T1. Стратотип горизонта совпада-
ет со стратотипом одноименной свиты и располагается в бассейне р. Вохмы 
у с. Спасское (Решение…, 1982).

Вохминская свита залегает с размывом на татарских отложениях верх-
ней перми. Согласно Уточненной субрегиональной стратиграфической схе-
ме триасовых отложений запада, центра и севера Восточно-Европейской 
платформы наиболее полный разрез свиты расположен в Восточной части 
Московской синеклизы, где она была разделена на пять пачек (снизу вверх): 
недубровскую30, асташихинскую, рябинскую, сарафанихскую и анисимов-
скую, причем первые три пачки включались в нижнюю подсвиту, а послед-
ние две – в верхнюю краснобаковскую подсвиту (Лозовский и др., 2011). 
Следует отметить, что объем свиты, таким образом, был несколько увели-
чен по сравнению с принятым на Межведомственном стратиграфическом 
совещании 1979 г. (Решение…, 1982) за счет наращивания снизу первой 
из указанных пачек.

Уже после принятия данной схемы появились новые данные, позво-
лившие уточнить возраст и характеристики вохминской свиты, а также 
установить в Московской синеклизе уровень, соответствующий принятой 
Международной стратиграфической комиссией (далее – МСК) нижней гра-
нице триаса по появлению конодонта Hindeodus parvus31. 

Изучение изотопного состава углерода δ13С в пограничном интерва-
ле перми и триаса Московской синеклизы (Арефьев и др., 2015) показало 
возможность сопоставления континентальных отложений данного района 
с морским эталонным разрезом Мейшань в Южном Китае, где утвержден-
ная МСК граница перми и триаса проведена в основании прослоя 27с (Yin 
et al., 2001). Полученные данные позволили говорить о пермском возрас-
те недубровской и асташихинской пачек32 и о положении нижней границы 
триаса Международной стратиграфической шкалы (далее – МСШ) близко 
к пограничному интервалу между асташихинской и рябинской Общей стра-
тиграфической шкалы (далее – ОСШ) России. На этом же уровне граница 
перми и триаса предлагается и другими исследователями (Лозовский, 2010; 
Голубев, Сенников, 2014; Голубев, 2017).

Таким образом, согласно ОСШ, граница перми и триаса в Московской 
синеклизе проводится в подошве недубровской пачки, где отмечены пер-
вое появление Tupilakosaurus и присутствие остракод провинциальной зоны 
Darwinula mera-Gerdalia variabilis (Лозовский и др., 2011). Однако по МСШ 
эта граница проходит несколько выше, внутри вохминской свиты – меж-
ду асташихинской и рябинской пачками. Аналогичная ситуация с несоот-
ветствием принятой МСК пермотриасовой границы в морских разрезах 
30Триасовый возраст недубровской пачки до сих пор является предметом дискуссии и в последние годы 
неоднократно пересматривался (см. Лозовский и др., 2014, 2016, 2017).
31По мнению многих исследователей, положение этой границы было выбрано не совсем удачно и явля-
ется несколько завышенным, располагаясь в пределах интервала распространения Otoceras concavum, 
ранее целиком относимого к триасу (см. Караулов, Лозовский, 2002; Олейников, Гаврилова, 2008; Заха-
ров и др., 2014; Lucas, 2013).
32При этом наиболее отчетливый негативный экскурс δ13С, выявленный по педогенным и аллювиаль-
ным карбонатам в переходной от недубровских к асташихинским слоям области, соответствует негатив-
ному экскурсу в пепловом слое 25 стратотипического разреза и позволяет сопоставить его с недубров-
ской пачкой (Лозовский и др., 2016).
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таковой в континентальных отложениях отмечена в Германском бассейне 
и других регионах развития континентального триаса (Лозовский и др., 
2016). Для решения этой проблемы Лозовским с соавторами (Лозовский 
и др., 2016) было высказано мнение в пользу более низкого, чем принято 
в настоящее время МСК, положения границы перми и триаса в основании 
слоя 26 Мейшанского разреза. При этом отмеченный здесь значительный 
С-изотопный минимум может служить хорошим маркером для ее установ-
ления в других регионах (в том числе Восточной Европе). Во избежание су-
ществования двух различных границ триаса в ОСШ России и МСШ этот же 
коллектив авторов предложил использовать опыт создания Региональной 
стратиграфической схемы Германии на литостратиграфической основе, где 
нижняя граница триаса проводится по подошве формации Calvörde, т. е. 
ниже, чем подошва триаса в МСШ (Лозовский и др., 2016).

Что же касается уточнения датировки вохминской свиты, ранее 
(Решение…, 1982; Лозовский и др., 2011) целиком сопоставлявшейся с инд-
ским ярусом, то по результатам проведенного автором анализа всех име-
ющихся палеонтологических данных (темноспондильные амфибии, фил-
лоподы, споры и пыльца) она в большей своей части, охарактеризованной 
фауной Tupilakosaurus, имеет, скорее всего, грисбахский (раннеиндский) 
возраст (Новиков, 2015а, б; Лозовский, Новиков, 2016). При этом верхи 
анисимовской пачки, слабо охарактеризованные пока остатками позвоноч-
ных и имеющие прямую остаточную намагниченность (Лозовский и др., 
2014, 2015), нами условно сопоставляются с низами верхнего инда (динера) 
(Новиков, Твердохлебов, Лозовский, 2016).

Нижняя подсвита вохминской свиты в настоящее время понимается 
в объеме трех пачек – недубровской, асташихинской и рябинской.

Недубровская пачка известна только в бассейне р. Юг и представлена 
в нижней части конгломератами и серовато-коричневыми, косослоисты-
ми песками, которые перекрываются толщей коричневато-бурых и буро-
вато-красных глин с прослоем зеленовато-серого, горизонтально-слоисто-
го песчаника. Пачка охарактеризована остатками тетрапод (Tupilakosaurus 
sp., Vonhuenia (?) sp.), рыб (Blomolepis (?) sp., Saurichthys sp.), остракодами, 
немногочисленными конхостраками, комплексом макрофлоры, мегаспо-
рами, характерным спорово-пыльцевым комплексом, а также насекомыми 
(Лозовский и др., 2001; Ярошенко, Лозовский, 2004; Миних, Миних, 2006; 
Сенников, Голубев, 2014; Лозовский и др., 2017) и имеет общую мощность 
около 14 м. Палеомагнитная характеристика пачки позволила выделить не-
известную ранее (Решение…, 1982; Молостовский, 1983) в триасе Восточно-
Европейской платформы новую ортозону R0T1 (Лозовский и др., 2001, 2011). 

Асташихинская пачка впервые выделена в ранге слоев в бассейне 
р. Ветлуги у д. Асташиха (Лозовский, 1983), где она сложена буровато-ко-
ричневыми глинами с тонкими прослоями голубовато-серых алевролитов 
и базальными зеленовато-серыми песками с прослоями песчаников и кон-
гломератов. Мощность пачки, известной только в бассейнах р. Ветлуги 
и Унжи, составляет до 30 м (Лозовский и др., 2015). Из стратотипическо-
го разреза пачки происходят находки дицинодонтов (Lystrosaurus georgi). 
Одновозрастные аналоги пачки в других районах Московской синеклизы 
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содержат остатки Tupilakosaurus sp. (бассейны р. Юг и Клязьмы), Axitectum 
vjushkovi (бассейн р. Клязьмы), Contritosaurus sp. (бассейн р. Клязьмы) и не-
определимых до рода дицинодонтов-листрозаврид (Ивановское Поволжье) 
(Сенников, Новиков, 2011; Сенников, Голубев, 2012, 2014). Пачка также 
охарактеризована остракодами, конхостраками и двумя палинокомплек-
сами, а в палеомагнитном отношении относится к нижней части ортозо-
ны N1T1, осложненной одной маломощной (1.5–2.5 м) субзоной обратной 
полярности r1N1T1 (Ярошенко, Лозовский, 2004; ср. Лозовский и др., 2011, 
2015; Голубев и др., 2016).

Рябинская пачка первоначально установлена в ранге горизонта 
Г.И. Бломом (1960) в бассейне р. Вятки у с. Ряби и прослежена в бассей-
не р. Ветлуги. Пачка состоит из красно-коричневых, местами сероцветных 
глин с прослоями алевролитов, песков и конгломератов общей мощностью 
до 40 м (Лозовский и др., 2011, 2015). Пачка охарактеризована остатка-
ми тетрапод (Tupilakosaurus sp., Phaanthosaurus sp., Contritosaurus sp., бли-
же неопределимые листрозавриды), рыб, остракод, конхострак и споро-
во-пыльцевым комплексом (Ярошенко, Лозовский, 2004; Лозовский и др., 
2011).В палеомагнитном отношении пачка отвечает верхам ортозоны N1T1.

Верхняя (краснобаковская) подсвита вохминской свиты впервые уста-
новлена в ранге горизонта Бломом (1960) в бассейне р. Ветлуги у с. Красные 
Баки и прослеживается на всей территории Московской синеклизы. Подсвита 
состоит из двух пачек – сарафанихской и анисимовской, впервые предложен-
ных Лозовским (Лозовский и др., 2001), и характеризуется остаточной на-
магниченностью обратной полярности (нижняя часть ортозоны N1T1).

Сарафанихская пачка сложена красновато-коричневыми глинами с голу-
бовато-серыми прожилками, линзами полимиктовых песков и песчаников 
и конгломератами в основании. Мощность пачки – до 35 м (Лозовский и др., 
2011). Из пачки известны находки тетрапод (Tupilakosaurus wetlugensis, T. sp., 
Luzocephalus blomi, Axitectum vjushkovi, Contritosaurus simus, С. convector), 
остракод и конхострак, а также характерный спорово-пыльцевой комплекс 
(Ярошенко, Лозовский, 2004; ср. Лозовский и др., 2011). 

Анисимовская пачка в большей своей части (см. выше) представлена 
красно-коричневыми, местами голубовато-серыми глинами с прослоями 
(преимущественно в основании) полимиктовых косослоистых песков, алев-
ролитов и конгломератов общей мощностью до 35 м (Лозовский и др., 2011, 
2015). Стратотип пачки описан Бломом (1972, с. 80) в овраге в 0.28 км ниже 
устья р. Лапшанги. В пачке встречен довольно разнообразный комплекс 
тетрапод, включающий Tupilakosaurus wetlugensis, Axitectum vjushkovi, 
Phaanthosaurus ignatjevi, Contritosaurus simus, Blomosaurus ivachnenkoi, 
Microcnemus sp., Blomosuchus georgii, Vonhuenia friedrichi и неопредели-
мых до рода листрозаврид, а также остатки рыб, остракод и конхострак 
(Лозовский и др., 2011).

Красноборская свита, развитая в Яренском прогибе Мезенской си-
неклизы и впервые выделенная Минихом (1984б), разделяется на две 
подсвиты – нижнюю и верхнюю (Лозовский и др., 2011). Стратотип сви-
ты располагается на правом берегу р. Большая Северная Двина на участке 
от г. Красноборска до пристани Пермогорье.
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Нижняя подсвита красноборской свиты, содержащей характерные эле-
менты фауны Tupilakosaurus (T. sp.), а также рыб, представлена пестроцвет-
ными песками с гравелитами в основании мощностью до 30 м и имеет об-
ратную остаточную намагниченность (Лозовский и др., 2011).

Сухореченская свита утверждена совсем недавно (Кухтинов и др., 2017) 
по предложению Твердохлебова (2002) для территории Бузулукской впадины 
Волго-Уральской антеклизы вместо ранее выделявшейся здесь и в Южном 
Приуралье копанской свиты (см. Решение…, 1982). Стратотип расположен 
на правобережье р. Самары, напротив г. Бузулука (Оренбургская область). 
Твердохлебовым (2014) в составе свиты выделяется две подсвиты – нижне-
сухореченская и верхнесухореченская, из которых только первая относит-
ся к вохминскому горизонту (Новиков, 2015а, б; Новиков, Твердохлебов, 
Лозовский, 2016).

Нижнесухореченская подсвита сложена толщей пролювиальных от-
ложений (переслаивание глин, алевролитов и глинистых песчаников), ме-
стами содержащих в верхней части пачку эоловых песков. Мощность под-
свиты – от 25 до 150 м (Твердохлебов, 2014). Известный отсюда комплекс 
тетрапод включает Tupilakosaurus sp., Axitectum vjushkovi, Microcnemus sp., 
Phaanthosaurus sp.33, Contritosaurus sp., Proterosuchidae gen. indet. и Eosuchia 
fam. indet. Подсвита также охарактеризована остракодами и конхостраками 
(Твердохлебов, 2014). 

Бугринская свита предложена Е.В. Мовшовичем (см. Решение…, 
1982). Стратотип – разрез скважины 2 Бугринская (инт. 2720–3000 м). 
Свита залегает с угловым несогласием на пермских отложениях и сложе-
на преимущественно красноцветными переслаивающимися песчаниками, 
алевролитами и глинами, остатками харофитов и остракод. Мощность сви-
ты – 300–600 м (Решение…, 1982; Кухтинов и др., 2016). 

Копанская свита выделена Твердохлебовым (1970а) первоначаль-
но в качестве горизонта. Стратотипом является разрез в 5 км к восто-
ку от с. Копанское, в овраге Блюменталь и в верховьях оврага Кон-Су 
(Оренбургская обл.). С уверенностью к вохминскому горизонту может быть 
отнесена только нижняя часть свиты (толща красновато-бурых песчани-
ков и конгломератов с прослоями красных глин и алевритов общей мощ-
ностью до 150 м), содержащая остатки Tupilakosaurus sp., Microcnemus (?) 
sp., Blomosuchus (?) sp. и обнажающаяся в бассейне р. Сакмары и в меж-
дуречье Урал и Сакмары (Шишкин и др., 1995; Новиков, Сенников, 2014б; 
Сенников, Новиков, 2014).

Присутствие в вохминском горизонте темноспондилов Tupilakosaurus 
и Luzocephalus, известных также из раннеиндских прибрежно-морских 
отложений Восточной Гренландии (рис. 38, 45), позволяет сопоставить 
его с нижнеиндским подъярусом, что подтверждается палинологически-
ми данными и не противоречит данным по другим группам и палеомаг-
нитного анализа (Ярошенко, Лозовский, 2004; Новиков 2015а,б; Новиков, 
Твердохлебов, Лозовский, 2016).

33Место хранения этого материала (см. Блом, 1968, с. 352) в настоящее время неизвестно.
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Заплавненский горизонт
Выделен недавно автором совместно с Твердохлебовым и Лозовским 

(Новиков, Твердохлебов, Лозовский, 2016) со стратотипом в овраге 
Сосновом у с. Заплавное Борского р-н Самарской обл. (рис. 46), детально 
описанным Бломом (1974). Горизонт характеризуется тетраподной фауной 
Selenocara-Syrtosuchus, ведущие элементы которой пока известны только 
из верхнесухореченской подсвиты Бузулукской впадины. Дополнительной 
его характеристикой является отрицательная остаточная намагничен-
ность значительной части слагающих его пород, относящихся к ниж-
ней части ортозоны R1T1, осложненной в низах горизонта маломощным  
(4.9–7.0 м) интервалом прямой намагниченности (субзона n1R1T1). В пре-
делах Московской синеклизы к горизонту условно отнесены верхи ани-
симовской пачки вохминской свиты в бассейнах р. Юг и Ветлуги, имею-
щие прямую остаточную намагниченность, указывающую на возможную 
принадлежность этой части разреза к субзоне n1R1T1 (Новиков и др., 2016), 
и пока слабо охарактеризованные остатками позвоночных (Лозовский и др., 
2014, 2015). Возрастными аналогами горизонта в более северных регионах, 
вероятно, являются отложения, охарактеризованные спорово-пыльцевым 
комплексом Pechorosporites disertus, имеющим, скорее всего, динерский 
(позднеиндский) возраст (Ильина, 2001): нижняя подсвита чаркабожской 
свиты в Печорской синеклизе, низы глинисто-песчанистой толщи и ниж-
ней подсвиты лестаншорской свиты в Большесынинской и Коротаихинской 
впадинах Северного Приуралья соответственно (Ильина, 2001). 

Сухореченская свита. Верхнесухореченская подсвита сложена толщей 
красноцветных и сероцветных песков и песчаников с линзами и просло-
ями глин и серых конгломератов общей мощностью до 50 м, содержащей 
богатый комплекс позвоночных (Selenocara rossica, Syrtosuchus samarensis, 
S. morkovini, Samarabatrachus bjerringi, Stoschiosaurus (?) sp., Tupilakosaurus 
sp. (единичны), Qantas sp., Prothoosuchus sp., Lonchorhynchidae gen. indet. 
и Cosgriffiinae gen. indet., неопределимые до рода реликтовые антрако-
завры-быстровианиды, Microcnemus (?) sp. и акула Hybodus spasskiensis) 
и остатки конхострак (Новиков, 2015а, б, 2016а; Новиков, Твердохлебов, 
Лозовский, 2016).

Вохминская свита. Верхняя часть анисимовской пачки представлена 
в бассейне р. Юг толщей коричневых глин с прослоями конгломератов, со-
держащих редкие остатки Tupilakosaurus sp. и Phaanthosaurus sp.34, мощно-
стью до 7,5 м (Лозовский и др., 2014), а в бассейне р. Ветлуги – серовато-зе-
леными песчаниками (Блом, 1968; Лозовский и др., 2015).

Позднеиндский возраст заплавненского горизонта обосновывается при-
сутствием схожего с фауной Selenocara-Syrtosuchus комплекса тетрапод 
в миалиновых слоях (нижняя часть зоны Anodontophora fassaensis) форма-
ции Уорди Крик Восточной Гренландии (рис. 44), сопоставляющихся с верх-
неиндским подъярусом (Новиков, 2015а,б, 2016а; Новиков, Твердохлебов, 
Лозовский, 2016). 

34Место хранения этих материалов в настоящее время неизвестно.
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Рис. 46. Стратотипический разрез заплавненского горизонта с палеонтологической 
и палеомагнитной характеристиками (Новиков, Твердохлебов, Лозовский, 2016)
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Рыбинский горизонт
Впервые установлен Строком и Горбаткиной (1974) по одноименной 

свите и объединяет отложения, охарактеризованные фауной Benthosuchus 
и имеющие обратную остаточную намагниченность (верхняя часть зоны 
R1T1). По ихтиофауне горизонт соответствует нижней части подзоны 
Gnathorhiza triassica triassica (Лозовский и др., 2011; Кухтинов и др., 2016). 
Стратотип горизонта (он же является и стратотипом одноименной свиты) 
описан по керну скважины у д. Варегово (инт. 97.8–154 м) в 25 км южнее 
г. Рыбинска. 

В связи с большой фациальной изменчивостью раннетриасовых надвох-
минских отложений в пределах Московской и Мезенской синеклиз выделе-
ны несколько структурно-фациальных районов со своими особыми черта-
ми раннетриасового седиментогенеза, для каждого из которых разработана 
своя местная стратиграфическая схема (Решение…, 1982; Лозовский и др., 
2011). Так, в западной и центральной частях Московской синеклизы рыбин-
скому горизонту соответствует одноименная свита, возрастным аналогом 
которой в восточной части является шилихинская свита. В Яренской впа-
дине Мезенской синеклизы горизонт представлен верхней подсвитой крас-
ноборской свиты, а в Сафоновском прогибе – ларкинской свитой. В Волго-
Уральской антеклизе рыбинскому горизонту отвечает каменноярская свита, 
в юго-западной части Прикаспийской впадины – нижняя часть ахтубинской 
свиты, а в Южном Приуралье – верхи копанской свиты и старицкая свита.

Рыбинская свита залегает на размытой поверхности вохминской и раз-
деляется на три подсвиты (снизу вверх): тутаевскую, паршинскую и чере-
мухинскую, первоначально выделенные Строком и Горбаткиной как слои 
(Строк, Горбаткина, 1974; Лозовский и др., 2011).

Тутаевская подсвита сложена розовато- и красновато-коричневы-
ми, реже сероцветными тонкослоистыми глинами с тонкими прослоями 
мергелей и конкреционных известняков, а также полимиктовых песков. 
Мощность подсвиты – до 13 м.

Паршинская подсвита несогласно залегает на тутаевской и пред-
ставлена сероцветными тонкослоистыми глинами и частыми прослоями  
(0.05–0.2 м) тонкозернистых полимиктовых песков, а также тонкими про-
пластками и конкрециями мергелей. Мощность паршинских слоев – до 27 м.

Черемухинская подсвита постепенно сменяет вверх по разрезу пар-
шинскую и сложена розовато- и фиолетово-коричневыми, тонкослоистыми 
глинами с прослоями оолитовых и органогенно-обломочных известняков. 
Мощность черемухинской подсвиты достигает 32–34 м, а общая мощность 
рыбинской свиты – около 60 м.

Рыбинская свита содержит большое количество органических остат-
ков. Отсюда происходят многочисленные находки тетрапод группировки 
Benthosushus sushkini (Thoosuchus yakovlevi, T. tuberculatus, Benthosuchus 
korobkovi, Wetlugasaurus angustifrons, W. sp., Chasmatosuchus rossicus и еди-
ничные Tupilakosaurus sp.), рыб, членистоногих (остракоды, конхостраки, 
хелицеровые, насекомые), моллюсков, макрофлоры, харофитов, кокколи-
тофорид, а также определены спорово-пыльцевые комплексы (Гетманов, 
1989; Сенников, Новиков, 1996; Ивахненко и др., 1997; Киселев и др., 
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2003; Лозовский и др., 2011; Сенников, Новиков, Шамаев, 2014; Novikov, 
Sennikov, 1995; Novikov, 1999; Sennikov, Novikov, 2007).

Шилихинская свита впервые выделена Бломом (1960) в ранге горизон-
та, залегает с размывом на вохминской свите и сложена коричнево-крас-
ными глинами и зеленовато-серыми алевролитами с прослоями и линзами 
песчаников и конгломератов. Стратотип описан у д. Шилиха на р. Ветлуге. 
Свита охарактеризована остатками тетрапод группировки «Benthosuchus 
sushkini» (Benthosuchus sushkini, Thoosuchus yakovlevi, Tupilakosaurus 
sp., Dromotectum spinosum, Chasmatosuchus rossicus, Tsylmosuchus sp., 
Microcnemus efremovi, Tichvinskia jugensis, Scharschengia enigmatica), кон-
хострак и остракод (Гетманов, 1989; Ивахненко и др., 1997; Лозовский и др., 
2011; Novikov, Shishkin, 2000). Общая мощность свиты достигает 67м.

Верхняя подсвита красноборской свиты представлена преимуществен-
но пестроцветными глинами с подчиненными прослоями алевритов и пе-
сков лимнического происхождения и содержит остатки ведущего элемента 
группировки Benthosuchus sushkini, филлопод и остракод (Решение…, 1982; 
Лозовский и др., 2011). Мощность подсвиты – до 39 м.

Ларкинская свита выделена Минихом и Миних (1984), залегает со зна-
чительным размывом на татарском ярусе верхней перми и сложена аллю-
виально-озерными фациями – серо-зелеными песками, песчаниками и кон-
гломератами с прослоями красных глин и голубовато-серых алевролитов. 
Стратотип расположен на р. Пижма Мезенская (правый приток р. Мезени), 
на участке от с. Ларкино до устья р. Нижняя Сямженьга. В свите встречены 
неопределимые остатки темноспондильных амфибий, а также рыбы и кон-
хостраки. Мощность свиты достигает 46 м (Решение…, 1982; Лозовский 
и др., 2011).

Копанская свита. Верхняя часть свиты, представленная в стратоти-
пическом разрезе, содержит остатки тетрапод группировки Benthosuchus 
sushkini (Benthosuchus sushkini и Chasmatosuchus sp.: см. Новиков, 2012б; 
Новиков, Сенников, 2014а, б; Сенников, Новиков, 2014) и сложена мощной 
(до 127 м) толщей красноцветных песчаников и конгломератом с прослоями 
глин и алевролитов в средней части.

Каменноярская свита утверждена совсем недавно (Кухтинов и др., 
2016) по предложению Твердохлебова (2002) для территории Бузулукской 
впадины Волго-Уральской антеклизы вместо ранее выделявшейся здесь 
и в Южном Приуралье старицкой свиты (см. Решение…, 1982). Стратотип 
свиты находится в овраге Каменный Яр в 19 км к юго-западу от г. Сорочинска. 
Твердохлебовым (2014) в составе свиты выделяются две подсвиты – нижне-
каменноярская и верхнекаменноярская.

Нижнекаменноярская подсвита сложена красноцветными и сероцветны-
ми песчаниками с линзами конгломератов, глин и алевролитов общей мощ-
ностью до 28 м и характеризуется тетраподами группировки Benthosuchus 
gusevae (Benthosuchus gusevae, B. aff. gusevae, Qantas sp. и Syrtosuchinae (?) 
gen. indet., Chasmatosuchus sp., Samaria concinna: ср. Новиков, Сенников, 
2012а, б; Твердохлебов, 2014). 

Верхнекаменноярская подсвита представлена в нижней части пач-
кой красноцветных и сероцветных песчаников и конгломератов с остат-
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ками тетрапод группировки Benthosuchus sushkini (Benthosuchus sushkini, 
Prothoosuchus samariensis, P. blomi, Thoosuchus yakovlevi, T. tuberculatus, 
T. tardus, Qantas samarensis, Dromotectum spinosum, Tsylmosuchus 
samariensis, Chasmatosuchus sp., Exilisuchus (?) tubercularis, Tichvinskia cf. 
jugensis, Microcnemus sp. и Cymatosauridae gen. indet.) (Гетманов, 1989; 
Ивахненко и др., 1997; Новиков, Сенников, 2012 а, б; Твердохлебов, 2014; 
Сенников, Новиков, 2015; Novikov, Shishkin, 2000) и рыб (Миних, Миних, 
2005), а в верхней – толщей глин и алевролитов с остатками конхострак 
(Твердохлебов, 2014). Мощность подсвиты в стратотипе – 24.0 м, а общая 
мощность свиты – 42.0 м. 

Ахтубинская свита первоначально выделена А.Н. Мазаровичем (1939а) 
как тананыкская, позднее переименована Е.В. Мовшовичем (см. Решение…, 
1982). Стратотип расположен на г. Большое Богдо. Свита представлена крас-
ноцветными глинами и алевролитами общей мощностью до 110 м и содер-
жит комплекс миоспор и остатки позвоночных (в самых верхах). К рыбин-
скому горизонту относится только нижняя часть этой свиты (см. Кухтинов 
и др., 2016). 

Старицкая свита выделена Твердохлебовым (1970а) первоначально 
в ранге горизонта. Стратотип расположен по оврагу Кон-Су, в 4 км восточ-
нее с. Старицкое (Оренбургская обл.). Свита сложена серыми, красноцвет-
ными в основном косослоистыми песчаниками и конгломератами с обили-
ем галек кремнистых пород, в верхней части – пачкой глин, алевролитов 
и глинистых песчаников. Свита содержит остатки тетрапод Benthosuchus cf. 
sushkini, Chasmatosuchus sp. и филлопод (ср. Шишкин и др., 1995; Новиков, 
Сенников, 2014а, б). Мощность свиты – до 145 м.

Возраст рыбинского горизонта определяется как раннеоленекский, пре-
жде всего, по присутствию близкого к Benthosuchus рода Benthosphenus 
(B. lozovskii) в песчаниках раннеоленекской местной аммонитовой зоны 
Anasibirites nevolini Южного Приморья (Шишкин, Лозовский, 1979). 
Другим доказательством такой датировки может служить схожесть палино-
комплекса рыбинской свиты с палиноассоциацией из верхней подсвиты ку-
манской свиты Восточного Предкавказья, также датируемой ранним олене-
ком по конодонтам (Шишкин, Очев, 1985, 1999). Палеомагнитные данные 
не противоречат такой датировке. 

Слудкинский горизонт
Первоначально был выделен Мазаровичем (1939б) в ранге свиты 

на р. Ветлуге у д. Большая Слудка (где расположен стратотип и свиты, и го-
ризонта) и охватывает отложения, содержащие тетраподную группировку 
Wetlugasaurus angustifrons фауны Wetlugasaurus. По ихтиофауне он отвечает 
верхней части подзоны Gnathorhiza triassica triassica (Лозовский и др., 2011; 
Кухтинов и др., 2016). Нижняя часть горизонта соответствует самым верхам 
ортозоны R1T1, а его остальная часть – нижней части ортозоны N2T1.

В восточной части Московской синеклизы и в Вятско-Камской впади-
не Волго-Уральской антеклизы слудкинский горизонт представлен одно-
именной свитой, а в центре и на западе Московской синеклизы – низами 
юрьевецкой свиты (первой (песчано-глинистой) пачкой: Лозовский и др., 
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2011). В Яренской впадине Мезенской синеклизы слудкинскому горизон-
ту соответствует нижняя часть вашкинской свиты, а в Сафоновском про-
гибе – чучепальская свита (ср. Лозовский и др., 2011). В Бузулукской впа-
дине Волго-Уральской антеклизы горизонту отвечает мечетинская свита, 
в юго-западной части Прикаспийской впадины – средняя часть ахтубин-
ской свиты (условно), а в Южном Приуралье – кзылсайская (Шишкин и др., 
1995; Твердохлебов, 2002, 2014; Кухтинов и др., 2016).

Слудкинская свита залегает несогласно на шилихинской. В основа-
нии свита сложена коричневатыми, розовыми и голубоватыми горизон-
тально- и косослоистыми песками с линзовидными прослоями песчаников 
и конгломератов. Верхняя часть свиты состоит из коричневатых и буро-
ватых глин с пятнами голубого цвета и прослоями песков. Свита охарак-
теризована богатым комплексом тетрапод (Wetlugasaurus angustifrons, 
Poryolosuchus longicornis gen. et sp. nov.35, Angusaurus (?) sp., Benthosuchus sp., 
Chasmatosuchus sp., Tsylmosuchus sp., Microcnemus sp., Blomosaurus 
ivachnenkoi, Scharschengia sp.) и рыб, а также остатками конхострак и остра-
код (Лозовский и др., 2011). Общая мощность свиты – до 52 м.

Юрьевецкая свита выделена Строком и Горбаткиной (1974) и согласно 
залегает на рыбинской свите. Стратотипом является разрез на правом бере-
гу р. Волги у д. Загнетино Ивановской обл. (Верхнепермские…, 1984). 

В составе свиты первоначально различались три литологически различ-
ные пачки, и свита в полном объеме была отнесена к слудкинскому гори-
зонту (Решение…, 1982; Верхнепермские…, 1984). Впоследствии только 
нижняя, глинисто-песчаная, из этих пачек, начинающаяся базальными пе-
сками и завершающаяся переслаиванием глин и песков блекло-коричнево-
го цвета, была оставлена в слудкинском горизонте (Лозовский и др., 2011). 
В этой пачке встречены Wetlugasaurus angustifrons, Angusaurus weidenbaumi 
и A. sp. совместно c остатками рыб и остракодами (Новиков, 1994; Миних, 
1998; Новиков, Сенников, 2010; Лозовский и др., 2011). Мощность пачки – 
до 40 м, причем она обладает обратной остаточной намагниченностью (зона 
R1T1).

Вашкинская свита установлена Миних и Минихом (1984д) со страто-
типом на р. Куле (правом притоке р. Вашки). Свита залегает с размывом 
на красноборской свите и сложена переслаиванием пестроцветных пе-
сков, алевролитов и глин с линзовидными прослоями конгломератов об-
щей мощностью до 75 м. В нижней части свиты встречены остатки тетра-
под Wetlugasaurus cf. angustifrons, W. sp., Microcnemus sp., рыб и остракод 
(Лозовский и др., 2011). В палеомагнитном отношении здесь установлены 
зоны R1T1и N2T1 (Лозовский и др., 2011).

Чучепальская свита также впервые выделена Минихом и Миних 
(1984а). Стратотип расположен на р. Пижма Мезенская, вблизи устья р. 
Сямуньги. Свита представлена толщей переслаивания красно-коричне-
вых и голубовато-серых глин, алевролитов и песчаников с линзами конгло-
мератов, залегающей со следами размыва как на подстилающей ларкин-
ской свите, так и на породах татарского яруса верхней перми (Решение…, 

35Приуроченность этой формы к слудкинскому горизонту достоверно не установлена.
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1982). Встреченные остатки позвоночных принадлежат темноспондильным 
амфибиям (Wetlugasaurus cf. angustifrons, Angusaurus sp.), проколофону 
Tichvinskia sp., пролацертилии Microcnemus sp., текодонту Chasmatosuchus 
sp. и рыбам (Решение…, 1982; Лозовский и др., 2011). Мощность свиты до-
стигает 60 м. Нижняя часть свиты обладает обратной остаточной намагни-
ченностью (зона R1T1), а большая верхняя – прямой (зона N2T1). 

Мечетинская свита впервые установлена Твердохлебовым (2002) 
для территории Бузулукской впадины Волго-Уральской антеклизы вместо 
ранее выделявшейся здесь (Решение…, 1982) и в Южном Приуралье кзыл-
сайской свиты. Стратотип свиты располагается в овраге Мечеть, правом 
притоке р. Таволжанки (бассейн р. Самары). Свита сложена в нижней части 
пестроцветными песками с линзами конгломератов, выше переходящими 
в красно-коричневые алевриты и глины. Мощность свиты – до 30 м. Свита 
охарактеризована остатками тетрапод Wetlugasaurus angustifrons, W. aff. 
angustifrons, Angusaurus succedaneus, A. sp., Qantas samarensis, Benthosuchus 
sp., Prothoosuchus blomi, Trematotegmen otschevi, Chasmatosuchus sp. 
и Microcnemus sp., а также рыб, конхострак и остракод (Граница…, 1998; 
Миних, 1998; Новиков, Сенников, 2012а, б; Твердохлебов, 2014; Кухтинов 
и др., 2016). В разрезе стратотипа установлена только зона обратной намаг-
ниченности, что может свидетельствовать о значительном размыве верхней 
части свиты (Решение…, 1982).

Ахтубинская свита. Краткое описание состава свиты см. выше. К слуд-
кинскому горизонту условно относится только ее средняя часть (Кухтинов 
и др., 2016).

Кзылсайская свита выделена первоначально Твердохлебовым (1970а) 
в качестве горизонта. Стратотипический разрез описан по оврагу Кон-Су 
у с. Старицкое и оврагу Кзыл-Сай у с. Андреевка (Оренбургская обл.). В ос-
новании свиты залегает пачка песчаников с линзами конгломератов, выше пе-
реходящая в толщу красно-коричневых алевролитов и глин. Общая мощность 
свиты – до 235 м (Шишкин и др., 1995). В разрезе свиты встречены остатки 
Wetlugasaurus angustifrons, Benthosuchus bashkiricus, Trematotegmen otschevi, 
Exilisuchus tubercularis и рыб (Миних, Миних, 2005; Новиков, Сенников, 
2014б; Шишкин и др., 1995). Низы свиты обладают обратной остаточной на-
магниченностью, а верхняя часть – прямой (Шишкин и др., 1995).

Устьмыльский горизонт
Впервые выделен автором, Лозовским, Шишкиным и Минихом (1990), 

включает отложения, охарактеризованные тетраподной группировкой 
Wetlugasaurus malachovi фауны Wetlugasaurus, и отвечает по ихтиофауне под-
зоне Gnathorhiza triassica beresnikiensis. Породы горизонта имеют прямую 
остаточную намагниченность (зона N2T1) в нижней части разреза, в то вре-
мя как его верхняя часть характеризуется обратной намагниченностью 
и рассматривается в качестве субзоны (rN2T1) внутри зоны N2T1 (Лозовский 
и др., 2011). Стратотип располагается на правом берегу р. Цильмы (левого 
притока р. Печоры), в 1.5 км ниже устья р. Мылы (Новиков и др., 1990).

Горизонт представлен березниковской свитой на востоке Московской си-
неклизы и в Вятско-Камской впадине, глинистой пачкой юрьевецкой сви-
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ты в западной части Московской синеклизы, верхней частью вашкинской 
свиты Яренской впадины и пижмомезенской свитой Сафоновского про-
гиба в Мезенской синеклизе, гостевской свитой в Бузулукской впадине 
Волго-Уральской антеклизы и верхней частью (за исключение самих вер-
хов) ахтубинской свиты в юго-западной части Прикаспийской впадины, 
а также прослежен в Печорской синеклизе, где ему соответствует верхняя 
часть чаркабожской свиты (Новиков и др., 1990; Новиков, 1994; Лозовский 
и др., 2011; Кухтинов и др., 2016). Вполне вероятно присутствие горизонта 
в Южном Приуралье, где ему могут соответствовать самые верхи кзылсай-
ской свиты (Миних, Миних, 2006).

Березниковская свита впервые выделена в качестве самостоятельной 
пачки в бассейне р. Унжи Лозовским (1965), который ошибочно сопоста-
вил ее с федоровским горизонтом. Позднее эти отложения были выделе-
ны как «березниковские слои» (Лозовский, 1969), слагающие самую верх-
нюю часть слудкинской свиты (Верхнепермские…, 1984), а затем выделены 
из состава последней в качестве самостоятельной свиты (Лозовский, 1992; 
Лозовский и др., 2011). Стратотип располагается на правом берегу р. Унжи 
у д. Березники. Свита несогласно залегает на слудкинских отложениях 
и представлена в основании базальным конгломератом голубовато-серого 
и зеленоватого цвета, содержащим многочисленные остатки тетрапод и рыб 
черного цвета. Выше залегают голубовато-серые глины и алевролиты с из-
вестковистыми включениями и кристаллами пирита. Мощность свиты – 
до 25 м. Из стратотипического разреза происходят находки Wetlugasaurus cf. 
malachovi, Microcnemus sp. и Proterosuchidae gen. indet., а также богатый ком-
плекс двоякодышащих рыб (Миних, 1977; Новиков и др., 1990; Лозовский 
и др., 1992; Новиков, 1994; Граница…, 1998; Лозовский и др., 2011). 
В бассейне р. Лузы встречены остатки тетрапод Vladlenosaurus alexeyevi 
и Microcnemus sp., а также двоякодышащих рыб (Морковин, Новиков, 2000).

Юрьевецкая свита. Глинистая пачка свиты впервые была отнесена 
к устьмыльскому горизонту Лозовским (1992) условно. Позднее автор пале-
онтологически обосновал ее принадлежность к этому горизонту (Садеков, 
Новиков, 2001). Пачка сложена чередующимися голубовато-серыми алев-
ролитами, зеленовато-серыми песчаниками и красными глинами общей 
мощностью до 35 м. Встреченный в пачке комплекс позвоночных включает 
тетрапод Vladlenosaurus sp., Angusaurus sp., Microcnemus sp. и многочислен-
ные остатки двоякодышащих рыб (Лозовский и др., 2011; Миних, Новиков, 
2016; Новиков, 2016б).

Вашкинская свита. Краткое описание состава свиты см. выше. 
К устьмыльскому горизонту относится верхняя часть свиты, откуда проис-
ходит находка Wetlugasaurus cf. malachovi.

Пижмомезенская свита установлена Минихом и Миних (1984б), ко-
торые первоначально отнесли ее к яренскому горизонту на основании при-
сутствия фрагментарных остатков темноспондилов, близких к Parotosuchus 
и Trematosaurus, и проколофонов, отнесенных Ивахненко (1979) к заведо-
мо яренской Burtensia burtensis (Решение…, 1982). Однако впоследствии ав-
тором было доказана принадлежность остатков темноспондилов соответ-
ственно к Wetlugasaurus malachovi и Angusaurus tsylmensis (Новиков, 1990), 
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а проколофона – к новому роду и виду Timanophon raridentatus (Новиков, 
1991б). В итоге возраст свиты был определен как поздневетлужский и она 
была отнесена к устьмыльскому горизонту (Новиков и др., 1990). Стратотип 
свиты находится на правом берегу р. Пижмы Мезенской, вблизи устья 
р. Нижней Сямуньги. 

Свита сложена зеленовато-серыми песчаниками конгломерата-
ми с прослоями глин и алевролитов общей мощностью до 47 м и содер-
жит богатый комплекс тетрапод (Wetlugasaurus malachovi, Angusaurus 
tsylmensis, Vyborosaurus mirus, Benthosuchus sp., Tsylmosuchus jakovlevi, 
Chasmatosuchus sp., Microcnemus sp., Timanophon raridentatus и Orenburgia 
sp.) и рыб (Новиков, 1994; Лозовский и др., 2011). Низы свиты характери-
зуются прямой остаточной намагниченностью, в то время как ее большая 
верхняя часть – обратной (Решение…, 1982; Лозовский и др., 2011). 

Гостевская свита впервые была описана Твердохлебовым (1970б), 
утверждена Межведомственным стратиграфическим совещанием по триа-
су Восточно-Европейской платформы (Решение…, 1982) и распространена 
преимущественно на западе Бузулукской впадины. Стратотип расположен 
у с. Гостевка в бассейне р. Таволжанки (Решение…, 1982).

Долгое время гостевская свита включалась в состав надветлужских 
(яренских по современной номенклатуре) отложений (Твердохлебов, 1970б; 
Решение…, 1982) на основании присутствия проблематичных остатков 
Trematosaurus в стратотипическом обнажении и, несомненно, яренского 
комплекса тетрапод в местонахождении Рассыпная (Ивахненко и др., 1997), 
отнесение костеносных отложений которого к гостевской свите было далеко 
не очевидным. В результате ревизии остатков тетрапод, происходящих из го-
стевской свиты стратотипического района, а также изучения самих упомя-
нутых местонахождений автор совместно с Сенниковым пришли к выводу 
об одновозрастности гостевского комплекса тетрапод фауне устьмыльского 
горизонта, выделенного в более северных районах платформы (Печорская 
и Мезенская синеклизы), в то время как вмещающие отложения местона-
хождения Рассыпная, содержащие, несомненно, позднеяренский (гамский) 
комплекс позвоночных, были отнесены к верхам более молодой петропав-
ловской свиты (Новиков и др., 1998; Новиков, Сенников, 2001).

Свита сложена серыми песками и песчаниками, перекрываемыми пе-
строцветными глинами и алевритами общей мощностью до 40 м и содер-
жит остатки тетрапод Wetlugasaurus cf. malachovi, Angusaurus succedaneus, 
A. dentatus, Tsylmosuchus jakovlevi и рыб (Гетманов, 1989; Кухтинов и др., 
2016). В стратотипе породы свиты охарактеризованы обратной остаточной 
намагниченностью (Решение…, 1982).

Ахтубинская свита. Краткое описание состава свиты см. выше. 
К устьмыльскому горизонту относится условно только верхняя часть (ис-
ключая самые верхи мощностью не менее 6.45 м) свиты (Кухтинов и др., 
2016).

Раннеоленекская датировка устьмыльского горизонта основана на пали-
нологическом анализе костеносных отложений в стратотипическом разрезе 
(Ильина, Новиков, 1994).
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Яренский надгоризонт
В Московской, Мезенской синеклизах, Волго-Уральской и Воронежской 

антеклизах, Прикаспийской впадине Восточно-Европейской платформы, 
а также в Южном Приуралье надгоризонт объединяет отложения, содержа-
щие тетраподную фауну Parotosuchus (рис. 47). По ихтиофауне он отвеча-
ет провинциальной зоне Gnathorhiza triassica baskunchakensis – Ceratodus 
multicristatus. Дополнительными его характеристиками являются данные 
палеомагнитного анализа, спорово-пыльцевые спектры и характерный ком-
плекс харофитов (Решение…, 1982; Лозовский и др., 2011; Кухтинов и др., 
2016). По фаунам позвоночных надгоризонт подразделяется на два горизон-
та – федоровский и гамский. 

Федоровский горизонт
Впервые установлен В.К. Соловьевым по материалам Блома и Игнатьева 

в бассейне р. Кобры (Соловьев, 1956) и включает отложения, охарактеризо-
ванные группировкой Inflectosaurus фауны Parotosuchus и ихтиокомплексом 
подзоны Ceratodus multicristatus multicristatus (см. Кухтинов и др., 2016)36. 
В палеомагнитном отношении большая, нижняя часть горизонта относит-
ся к верхам зоны N2T1 , а верхняя часть – к нижней половине зоны R2T1 
(Лозовский и др., 2011; Кухтинов и др., 2016). Cтратотип горизонта совпа-
дает со стратотипом одноименной свиты и располагается на р. Федоровке 
(правый приток р. Кобры) у пос. Окунево. 

Горизонт представлен одноименной свитой на востоке Московской си-
неклизы и в Вятско-Камской впадине, первушинской свитой в централь-
ной части Московской синеклизы, лопатинской свитой в Яренской впадине 
Мезенской синеклизы, самыми верхами ахтубинской свиты и богдинской 
свитой37 в юго-западной части Прикаспийской впадины, а также большей 
нижней частью нижней подсвиты петропавловской свиты в Бузулукской 
впадине и нижней частью этой же свиты в Южном Приуралье (Лозовский 
и др., 2011; Новиков, Сенников, 2012а, б, 2014а; Кухтинов и др., 2016).

Федоровская свита первоначально предложена В.К. Соловьевым в ка-
честве горизонта (Соловьев, 1956). Свита начинается пачкой зеленовато-се-
рых песков с прослоями конгломератов и песчаников, выше которых зале-
гают голубовато-серые, местами красно-коричневые глины со стяжениями 
мергеля. Общая мощность – до 20 м. Свита содержит богатый комплекс 
тетрапод (Parotosuchus sp., Inflectosaurus sp., Yarengiidae (?) gen. indet., 
Batrachosuchoides lacer, Axitectum georgi, Melanopelta antiqua, Tichvinskia 
vjatkensis, Tsylmosuchus sp., Augustaburiania (?) sp. и Theriodontia gen. indet.), 
а также рыб (Ивахненко и др., 1997; Лозовский и др., 2011; Сенников, 2011).

Первушинская свита выделена Лозовским (1992), отвечает ранее выде-
лявшейся (Решение.., 1982) верхней глинистой пачке юрьевецкой свиты 
36В уточненной субрегиональной стратиграфической схеме триасовых отложений запада, центра и се-
вера Восточно-Европейской платформы (Лозовский и др., 2011) федоровскому горизонту отвечали под-
лона Ceratodus multicristatus multicristatus и нижняя часть подлоны Ceratodus multicristatus lipovensis– 
C. jechatiensis.
37Отнесение верхов богдинской свиты на г. Большое Богдо к гамскому горизонту (Кухтинов и др., 2016) 
только на основании содержащегося ихтиокомплекса, на наш взгляд, является не совсем обоснованным 
и требует подтверждения данными по тетраподам.
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и представлена вишнево-красными глинами мощностью до 30 м. Стратотип 
свиты – разрез скважины 16 у д. Первушино (глубиной 197–167 м). Свита 
охарактеризована богатым комплексом харовых водорослей (Лозовский 
и др., 2011). 

Лопатинская свита установлена Минихом (1984а) и сложена отложе-
ниями аллювиально-озерного генезиса – переслаиванием пестроцветных 
песков, алевролитов и глин с линзами конгломератов и песчаников общей 
мощностью до 45 м (Лозовский и др., 2011). Стратотип расположен на пра-
вом берегу р. Вычегды от с. Лопатино до пристани Козьмино. Свита оха-
рактеризована остатками тетрапод (Parotosuchus sp., Proterosuchidae gen. 
indet., Tsylmosuchus sp., Prolacertidae gen. indet., Tichvinskia vjatkensis) и рыб 
(Граница…, 1998; Лозовский и др., 2011).

Ахтубинская свита. Краткое описание состава свиты см. выше. К фе-
доровскому горизонту относится самая верхняя часть (мощностью не ме-
нее 6.45 м) свиты, откуда происходят находки Rhytidosteus uralensis, кон-
хострак, остракод, миоспор, а также богатый ихтиокомплекс (см. Миних, 
Миних, 2005, 2006; Сенников, Новиков, 2012; Кухтинов и др., 2016).

Богдинская свита установлена А.Н. Мазаровичем (1939а) со страто-
типом на вершине г. Большое Богдо (Решение…, 1982). Согласно залегает 
на ахтубинской свите и сложена сероцветными глинами и известняками (об-
щей мощностью до 320 м), содержащими богатый комплекс органических 
остатков: аммониты (цератиты Tirolites cassianus, Dorikranites bogdoanus), 
тетраподы (темноспондильные амфибии Parotosuchus sp., Inflectosaurus 
amplus и Rhytidosteus (?) sp.), рыбы, двустворки, филлоподы, остракоды, ха-
рофиты, листовая флора и мегаспоры (Миних, Миних, 2005, 2006; Новиков, 
2007; Лозовский и др., 2011; Сенников, Новиков, 2012; Кухтинов и др., 
2016).

Петропавловская свита выделена Твердохлебовым (1966). Стратотип 
расположен в правобережье р. Сакмары у с. Петропавловка (Оренбургская 
обл.). В Бузулукской впадине свита расчленена на две подсвиты – нижнюю 
и верхнюю (Кухтинов и др., 2016).

В Бузулукской впадине нижняя подсвита сложена толщей красно-бу-
рых песчаников с линзами конгломератов и прослоями красноцветных 
глин и алевролитов мощностью до 10–15 м. Нижняя, большая часть под-
свиты (около 10 м) содержит богатый комплекс тетрапод (Parotosuchus sp., 
Inflectosaurus sp., Rhytidosteus uralensis, Batrachosuchoides lacer, Garjainia 
(?) sp., Tichvinskia sp., Theriodontia gen. indet.) и рыб (Новиков, Сенников, 
2012а, б; Сенников, Новиков, 2012). 

В Южном Приуралье нижняя часть свиты (до 160 м) представлена пре-
имущественно красно-бурыми, косослоистыми песчаниками с прослоями 
алевролитов и глин и охарактеризована остатками тетрапод (Parotosuchus 
orientalis, Inflectosaurus sp., Rhytidosteus uralensis, Melanopelta antiqua, 
Batrachosuchoides lacer, Bystrowianidae gen. indet., Burtensia burtensis, 
Garjainia prima, Galesauridae gen. indet.), рыб и филлопод (Шишкин и др., 
1995; Миних, Миних, 2005, 2006; Новиков, Сенников, 2014а).
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Гамский горизонт
Горизонт впервые выделен Лозовским и В.И. Розановым (1969), кото-

рые условно отнесли его к среднему триасу. Объединяет отложения, оха-
рактеризованные группировкой Trematosaurus фауны Parotosuchus и ихти-
окомплексом подзоны Ceratodus multicristatus lipovensis (= лона Ceratodus 
multicristatus lipovensis-C. jechatiensis: Лозовский и др., 2011). Нижняя часть 
горизонта характеризуется отрицательной остаточной намагниченностью 
(зона R2T1), тогда как верхи горизонта – прямой (зона N3T1-2). Стратотип 
горизонта совпадает со стратотипом одноименной свиты и расположен 
на правом берегу р. Вычегды у пристани Гам. 

Горизонт представлен одноименной свитой в Московской синекли-
зе и Яренской впадине Мезенской синеклизы, верхами нижней подсвиты 
и верхней подсвитой петропавловской свиты в Бузулукской впадине Волго-
Уральской антеклизы и верхней частью одноименной свиты в Южном 
Приуралье, липовской свитой на юго-восточном склоне Воронежской 
антеклизы и, вероятно, енотаевской свитой в юго-западной части 
Прикаспийской впадины (Лозовский и др., 2011; Кухтинов и др., 2016).

Гамская свита первоначально описана Лозовским и Розановым (1969). 
В Яренской впадине Мезенской синеклизы свита сложена зеленовато-серыми 
косослоистыми песчаниками с прослоями алевролитов и глин серовато-зе-
леного и ярко-красного цвета, линзами гравелитов и частыми конкрециями 
сидерита общей мощностью до 15 м (Лозовский и др., 2011). Отсюда из-
вестны остатки тетрапод (Parotosuchus komiensis, Trematosaurus sp., Yarengia 
perplexa, Batrachosuchoides ochevi sp. nov., Macrophon komiensis, Kapes 
amaenus, Gamosaurus lozovskii, Vytshegdosuchus zheshartensis), рыб, а так-
же спорово-пыльцевые комплексы (Решение…, 1982; Верхнепермские…, 
1984; Ивахненко и др., 1997; Новиков, 2010б; Лозовский и др., 2011). В стра-
тотипическом разрезе свиты установлена зона прямой намагниченности 
(зона N3T1–2).

В Московской синеклизе (бассейн р. Лузы) свита представлена зеле-
ными косослоистыми песчаниками с прослоями конгломератов, содер-
жащих Parotosuchus sp., Batrachosuchoides ochevi sp.nov., Yarengia (?) sp., 
Melanopеlta antiquа, Vyushkoviana operta, Macrophon sp. и Rauisuchidae (?) 
gen. indet.38, и песчаниками с сидеритовым цементом общей мощностью 
15 м (ср. Лозовский и др., 2011).

Петропавловская свита. Нижняя подсвита. Краткое описание подсви-
ты см. выше. К гамскому горизонту относится только ее самая верхняя часть 
(до 5 м) с остатками темноспондильных амфибий Parotosuchus cf. komiensis, 
Rhytidosteus uralensis, Batrachosuchoides sp. и двоякодышащих рыб.

Верхняя подсвита в Бузулукской впадине сложена пачкой (до 30 м) перес-
лаивающихся красноцветных глин и алевролитов с линзами плотного песча-
ника табачного цвета (Новиков и др., 1998; Кухтинов и др., 2016). Отсюда изве-
стен богатый комплекс тетрапод (Parotosuchus orenburgensis, Silphedosuchus 
orenburgensis, Jaikosuchus magnus, Vritramimosaurus dzerzhinskii, Garjainia 
triplicostata) и остатки двоякодышащих рыб (Ивахненко и др., 1997; Миних, 
38Этот комплекс тетрапод происходит из гамской свиты восточной части Московской синеклизы, а не из 
Вятско-Камской впадины, как указано в (Лозовский и др., 2011).
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Миних, 2005; Сенников, 2005; Новиков, Сенников, 2014б; Кухтинов и др., 
2016).

Верхняя часть петропавловской свиты в Южном Приуралье сложена 
мощной (до 87 м) толщей буро-красных, косослоистых песчаников и глин, 
в которой обнаружены остатки тетрапод (Parotosuchus cf. komiensis, P. cf. 
panteleevi, Trematosaurus (?) sp., Batrachosuchoides sp., Vyushkoviana (?) sp., 
Kapes majmeskulae, K. sp., Garjainia sp., Jaikosuchus magnus), рыб, филлопод, 
листовой флоры и характерный спорово-пыльцевой комплекс (Шишкин 
и др., 1995; Новиков, Сенников, 2014а). В этом регионе верхняя часть свиты 
охарактеризована зоной обратной полярности (зона R2T1).

Липовская свита выделена С.В. Семихатовой. Стратотип распола-
гается в балке Липовой на Донской Луке (Решение…, 1982). В страто-
типическом районе свита залегает трансгрессивно на каменноугольных 
отложениях и представлена пестроцветными глинами с прослоями зеле-
новато- и желтовато-серых песчаников и конгломератов. Максимальная 
мощность свиты – 75 м. Свита охарактеризована остатками тетрапод, 
рыб, остракод и харофитами. Тетраподы включают темноспондильных 
амфибий (Trematosaurus galae, Parotosuchus panteleevi, Yarengia (?) sp., 
Batrachosuchoides ochevi sp. nov., Melanopelta sp., Rhytidosteidae gen. indet.), 
хрониозухий (Dromotectum abditum), текодонтов (Scythosuchus basileus, 
Tsylmosuchus donensis, Bystrowisuchus flerovi, Garjainia (?) sp.), проколофо-
нов (Orenburgia enigmatica, Kapes (?) sp.), пролацертилию Augustaburiania 
vatagini, трилофозавров (Coelodontognathus donensis, C. ricovi, Vitalia grata 
и Doniceps lipovensis), дицинодонтов (Putillosaurus sennikovi) и завроптери-
гий (Tanaisosaurus kalandadzei) (Новиков и др., 2002; Сурков, 2005; Новиков, 
2010б; Сенников, 2011, 2012; Кухтинов и др., 2016). 

Енотаевская свита предложена Мовшовичем, известна локально 
(юго-запад Прикаспийской впадины) по разрезам скважин и залегает со-
гласно на богдинской свите (Решение…, 1982). Стратотип – разрез скважи-
ны 4 Бугринская (инт. 2400–2595 м). Свита сложена пестроцветными пес-
чано-глинистыми породами мощностью до 210 м, охарактеризованными 
остакодами, харофитами и миоспорами (Кухтинов и др., 2016).

Яренский надгоризонт уверенно сопоставляется с верхним подъярусом 
оленекского яруса на основании присутствия в нем остатков темноспон-
дильных амфибий Parotosuchus и Inflectosaurus, известных из морского 
верхнего оленека (зона Tirolites cassianus: рис. 38) Мангышлака (первый 
из названных родов) и Прикаспия (оба рода) (Лозовский, Шишкин, 1974; 
Шишкин, Очев, 1985).
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6.2. Припятский прогиб  
Восточно-Европейской платформы

Согласно Решению Межведомственного стратиграфического совеща-
ния по триасу Восточно-Европейской платформы (1979 г.) в составе ниж-
него триаса в этом регионе выделялись следующие свиты (снизу вверх): 
дудичская, кореневская и мозырская (Решение…, 1982), из которых первая 
в настоящее время отнесена к верхней перми. 

Кореневская свита впервые описана Ф. Е. Лапчик (Решение…, 1982). 
Стратотип не установлен. Свита залегает на различных горизонтах палео-
зоя, подразделяется на три пачки (песчано-конгломератовую, песчано-ооли-
товую и песчано-глинистую) общей мощностью до 300 м и содержит остат-
ки конхострак, остракод и харофитов, указывающих на ее индский возраст 
(Решение…, 1982; Шишкин и др., 2014). 

Мозырская свита выделена В.К. Голубцовым, залегает трансгрессив-
но на кореневской свите и разделяется на нижнюю и верхнюю подсвиты 
(Решение…, 1982; Шишкин и др., 2014). Стратотип – Северный Гиневичев 
Груд, разрез скважины 40-С (инт. 377.0–491.4 м).

Нижняя подсвита сложена зеленовато-серыми и розовато-бурыми пес-
чаниками и зеленовато- и голубовато-серыми глинами с прослоями граве-
литов общей мощностью до 40 м. Содержит остатки конхострак, остракод 
и рыб (Шишкин и др., 2014).

Верхняя подсвита представлена красными и зеленовато-серыми глинами 
и голубоватыми мергелями с несколькими прослоями песчаников и остат-
ками ведущего элемента паротозуховой фауны тетрапод (Parotosuchus sp.), 
конхострак, остракод и харофитов (Решение…, 1982; Шишкин и др., 2014). 
Общая мощность свиты – до 143 м. 

6.3. Печорская синеклиза  
Восточно-Европейской платформы

В разрезе нижнего триаса этого региона выделяются чаркабожская и ха-
ралейская свиты, раннетриасовый возраст которых обосновывался редкими 
и слабо информативными остатками тетрапод, а также филлоподами и спо-
рово-пыльцевыми комплексами (см. Решение…, 1982). Новые палеонтоло-
гические данные, полученные за последние 25 лет автором (позвоночные) 
и Н.В. Ильиной (споры и пыльца), позволили не только уверенно обосно-
вать соответственно индско-раннеоленекский и позднеоленекский воз-
раст этих свит, но и выделить новый горизонт в нижнем триасе Восточно-
Европейской платформы, отнеся к нему верхнюю часть чаркабожской 
свиты (Новиков и др., 1990; Лозовский и др., 1992; Ильина, Новиков, 1994; 
Новиков, 1994).

Чаркабожская свита установлена Ф.И. Енцовой и И.З. Калантар 
(1966). Стратотип – разрез скважины Кипиево-I (глубииной 782–552 м) 
у д. Чаркабожская. Свита представлена красно-коричневыми глинами, алев-
ролитами и зеленовато-серыми песчаниками, в основании с прослоями се-
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рой глины с растительным детритом. В юго-восточной части синеклизы 
в составе свиты выделяются две подсвиты: нижняя и верхняя.

Нижняя подсвита сложена переслаивающими красно-коричневыми 
глинами и зеленовато-серыми песчаниками мощностью 158 м и известна 
только по данным бурения. В северо-восточной части, на западном борту 
вала Сорокина, в основании разреза свиты отмечены базальты (мощностью  
27–160 м). Подсвита охарактеризована остатками териодонта Scalopognathus 
multituberculatus, вероятно одновозрастного фауне Selenocara-Syrtosuchus, 
и спорово-пыльцевым комплексом Pechorosporites disertus (Новиков, 1994; 
Ильина, 2001). 

Верхняя подсвита (до 258 м) представлена слабосцементированными, 
косослоистыми песчаниками с прослоями пестрых глин. Подсвита содер-
жит разнообразный комплекс тетрапод, представленный элементами фаун 
Benthosuchus (Tichvinskia sp.39, T. cf. jugensis) и Wetlugasaurus (Wetlugasaurus 
malachovi, Angusaurus tsylmensis, Vyborosaurus mirus, Boreopricea funerea, 
Microcnemus sp., Insulophon morachovskayae, Timanophon raridentatus, 
Orenburgia sp., Tsylmosuchus jakovlevi, Chasmathosuchus sp.), а также рыб, 
конхострак и охарактеризована раннеоленекским спорово-пыльцевым ком-
плексом (Ильина, Новиков, 1994; Новиков, 1994; ср. Ивахненко и др., 1997; 
Ильина, 2001).

Общая мощность свиты – до 620 м, и она в целом сопоставляется с верх-
неиндским и нижнеоленекским подъярусами (Новиков, 1994).

Харалейская свита впервые выделена И.З. Калантар и Ф.И. Енцовой 
(1979) и в качестве нижнего элемента входит в состав шапкинской се-
рии. Стратотип – разрез скважины 74-Шапкина (инт. 523–598 м), располо-
женной на левом берегу р. Шапкина в районе оз. Харалей. Свита сложе-
на красно-коричневыми глинами с подчиненными прослоями серых глин 
и зеленовато-серых песчаников и алевролитов. В северо-восточной части 
синеклизы свита представлена серыми песчаниками. Общая мощность – 
до 120 м. Свита содержит остатки филлопод, редких наземных позвоноч-
ных (зубы темноспондильных амфибий) и спорово-пыльцевой комплекс, 
позволяющие сопоставить ее с верхнеоленекским подъярусом (Новиков, 
1994; Ильина, 2001).

6.4. Северное Приуралье

В пределах Северного Приуралья раннетриасовые отложения, содержа-
щие остатки тетрапод, известны в следующих структурно-фациальных зо-
нах: Большесынинская, Верхнепечорская и Коротаихинская впадины и гряда 
Чернышева, для каждой из которой принята своя стратиграфическая схема.

6.4.1. Большесынинская и Верхнепечорская впадины

В принятой Межведомственным стратиграфическим совещанием, со-
стоявшимся в 1977 г., стратиграфической схеме в пределах этой впадин 
39Эта находка, известная из керна скважина 152-Василково, приурочена, скорее всего, к низам верхней 
подсвиты чаркабожской свиты, а не к нижней подсвите, как предполагалось ранее (Новиков, 1994).
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к нижнему триасу были отнесены (снизу вверх): устьберезовская, бызов-
ская и краснокаменская свиты, причем в качестве восточного крупнообло-
мочного аналога двух последних свит была утверждена переборская толща 
(Объяснительная…, 1980). Позднее автором и Н.В. Ильиной на основании 
находок позвоночных и спорово-пыльцевых комплексов возраст этих стра-
тонов был существенно уточнен или впервые надежно обоснован, в резуль-
тате чего краснокаменская свита была отнесена к среднему триасу (Ильина, 
Новиков, 1990,1991; Новиков, Шишкин, 1992; Новиков, 1994). Более того, 
автором по результатам изучения стратотипических и опорных разрезов 
выделенных в Большесынинской впадине свит была установлена неправо-
мерность названия «устьберезовская свита» для нижнего стратона триаса 
в этом регионе и предложено для него новое название – «глинисто-песчани-
стая толща» (Новиков, 1992б, 1994).

Глинисто-песчанистая толща соответствует ранее выделявшейся 
«устьберезовской» свите (Объяснительная…, 1980) и представлена в основ-
ном чередованием зеленовато-серых песчаников и красно-коричневых глин 
с преобладанием первых. В некоторых районах (бассейны р. Большая Сыня, 
Березовки) в основании свиты залегает пачка крупногалечного конгломера-
та мощностью от 5,5 до 20 м. Общая мощность свиты определяется от 240 
до 300 м. Свита охарактеризована остатками тетрапод (Prolacertilia (?) gen. 
indet.), филлопод и двумя спорово-пыльцевыми комплексами, позволяю-
щими говорить о ее позднеиндском – позднеоленекском возрасте (Ильина, 
Новиков, 1990; Новиков, 1994; Ильина, 2011).

Бызовская свита впервые выделена В.К. Ливановым (Результаты…, 
1934). Лектостратотип свиты расположен на р. Печоре у д. Бызовая. Свита 
сложена мощной (310–520 м) толщей зеленовато- и желтовато-серых ко-
сослоистых песчаников с песчано-карбонатными конкрециями (в нижней 
части) и редкими линзами красных глин и алевролитов. В юго-восточной 
части Большесынинской впадины верхняя часть (20–30 м) представле-
на нижней пачкой переборской толщи, состоящей из фиолетовых валун-
но-галечных конгломератов с единичными прослоями фиолетово-красных 
песчаников. Свита содержит остатки филлопод, рыб, тетрапод, листовой 
флоры, гастропод и миоспор. В нижней своей части она охарактеризована 
элементами группировки «Wetlugasaurus angustifrons» (Angusaurus (?) sp., 
Wetlugasaurus sp., Chasmatosuchus (?) sp., Tsylmosuchus sp., Tichvinskia sp. 
и Microcnemus sp.), а в верхней – фауны Parotosuchus (крупные текодонтов 
из семейства Erythrosuchidae или Rauisuchidae, Tichvinskia (?) sp. и бли-
же неопределимые темноспондильные амфибии, проколофоны – из верх-
ней), указывающими на оленекский (раннеоленекский – для нижней ча-
сти и позднеоленекский – для верхней) возраст свиты. Такая датировка 
подтверждается и данными по спорам и пыльце (Ильина, Новиков, 1990; 
Новиков и др., 1992; Новиков, 1994; Ильина, 2001; Novikov, Ilyina, 1995). 
В бассейне р. Большая Сыня свита характеризуется обратной остаточной 
намагниченностью (Новиков и др., 1992).
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6.4.2. Коротаихинская впадина

Решением III Межведомственного стратиграфического совещания 
по триасу Урала в Коротаихинской впадине к нижнему триасу была отнесе-
на лестаншорская свита в полном объеме (Объяснительная…, 1980). Новые 
данные по тетраподам и миоспорам, полученные в конце 1980-х и начале 
1990-х гг. Н.В. Ильиной, Л.П. Ильиной и автором, подтвердили раннетриа-
совый возраст только нижней подсвиты лестаншорской свиты, тогда как ее 
верхняя подсвита на основании данных по тетраподам и спорово-пыльце-
вого анализа была сопоставлена с нижнеанизийским подъярусом среднего 
триаса (Ильина, Новиков, 1990; Новиков, Шишкин, 1992; Новиков, 1994; 
Ильина, 2001; Novikov, Ilyina, 1995).

Лестаншорская свита выделена Н.В. Шмелевым, Л.Л. Хайцером 
и Ф.И. Енцовой (см. Калантар, 1980). Стратотип свиты находится в сред-
нем течении р. Хей-Яги (правого притока р. Коротаихи) ниже устья руч. 
Угольный. Свита подразделяется на две подсвиты – нижнюю и верхнюю.

Нижняя подсвита представлена в основном толщей зеленовато-серых, 
местами косослоистых песчаников, содержащих песчано-карбонатные кон-
креции, в основании с прослоями конгломератов, красно-коричневых, реже 
серых, с растительным детритом аргиллитов и алевролитов. На юго-за-
падном борту впадины в нижней части подсвиты отмечена толща базаль-
тов мощностью 38 м, с прослоем туффитов и туфопесчаников в средней 
части, а в юго-восточной ее части нижней подсвите соответствует таль-
маюская толща (до 1000 м), сложенная конгломератами и песчаниками 
с двумя покровами базальтов в нижней части. Общая мощность подсви-
ты – до 1500 м. Подсвита охарактеризована тетраподами, рыбами, листовой 
флорой, филлоподами и спорово-пыльцевыми комплексами. Нижняя часть 
подсвиты, содержащая элементы обеих группировок фауны Wetlugasaurus 
(Wetlugasaurus sp., Angusaurus sp., Thoosuchinae gen. indet., Microcnemus sp., 
Lestanshoria massiva и Orenburgia bruma), сопоставлена с нижним подъяру-
сом оленекского яруса, а верхняя ее часть с элементами паротозуховой фауны 
(Parotosuchus cf. komiensis, Trematosauridae gen. indet.40, Batrachosuchoides 
impressus и ближе неопределимые рауизухиды и пролацертилии) – с верхне-
оленекским подъярусом (Новиков, 1994). Подсвита охарактеризована тремя 
палинокомплексами позднеиндского, ранне- и позднеоленекского возраста 
(Ильина, Новиков, 1990; Ильина, 2001; Novikov, Ilyina, 1995). Таким обра-
зом, в целом подсвита сопоставляется с верхнеиндским подъярусом и оле-
некским ярусом.

6.4.3. Гряда Чернышева

В связи со своеобразием строения и слабой изученностью для триасовых 
отложений этой структуры принята своя местная схема расчленения, при-
чем для северной и южной ее частей схемы существенно отличаются. Так, 
в северной части в составе нижнего триаса выделены (снизу вверх): терри-
40Первоначально (Ильина, Новиков, 1990; Новиков, 1994; Novikov, Ilyina, 1995) эта находка была опре-
делена как Inflectosaurus (?) sp.
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генная, эффузивно-осадочная и надбазальтовая толщи, в то время как в юж-
ной части – усинокушшорская толща и две вышележащие пачки зелено-
вато-серых песчаников и красно-коричневых глин и пачка конгломератов 
и охристо-желтых глин (Объяснительная …, 1980).

Терригенная толща представлена красными и серыми глинами, зеле-
новато-серыми песчаниками с прослоем конгломерата в основании об-
щей мощностью до 10 м. Вышезалегающая эффузивно-осадочная толща 
сложена пестроцветными алевролитами и аргиллитами с прослоями зе-
леновато-серыми песчаников с двумя покровами базальтов и имеет мощ-
ность от 25 до 90 м. По комплексу конхострак и миоспор, а также единич-
ным находкам листовой флоры обе эти толщи отнесены к индскому ярусу 
(Объяснительная …, 1980).

Надбазальтовая толща состоит из красно-коричневых и зеленых глин, 
зеленовато-серых песчаников с прослоями брекчий или конгломератов, 
а также прослоев охристо-желтых глин. Мощность толщи 50–140 м. Данные 
по конхостракам и спорово-пыльцевым спектрам позволили сопоставить 
толщу с верхами индского яруса и оленекским ярусом (Объяснительная…, 
1980).

Усинокушшорская толща представлена серыми глинами и алевролита-
ми, чередующимися с зеленовато-серыми песчаниками общей мощностью 
до 26 м, и охарактеризована остатками конхострак, листовой флоры и пред-
положительно индским комплексом миоспор (Объяснительная…, 1980). 

Пачка зеленовато-серых песчаников и красно-коричневых глин и пачка 
конгломератов и охристо-желтых глин, сопоставляющиеся с надбазаль-
товой толщей северных районов, были первоначально отнесены к нижне-
му триасу условно по единичным находкам филлопод и литологическому 
составу (Объяснительная…, 1980). Недавние находки остатков темноспон-
дильных амфибий (Trematosauroidea gen. indet.) и рыб в пачке зеленовато-се-
рых песчаников и красно-коричневых глин бассейна р. Шарью не только 
подтвердили ее триасовый возраст, но и позволили сопоставить вмещаю-
щие отложения с верхнеоленекским подъярусом (Новиков, 1994).

* * *
Раннетриасовые костеносные отложения в Московской синекли-

зе, Сафоновском прогибе Мезенской синеклизы, Волго-Уральской 
и Воронежской антеклизах перекрываются несогласно породами юрского 
возраста различного генезиса, в то время как на остальной части Восточной 
Европы (Яренская впадина Мезенской синеклизы, Печорская синекли-
за, Прикаспийская впадина и Припятский прогиб, Северное и Южное 
Приуралье) они подстилают среднетриасовые образования. Ведущую роль 
при проведении верхней границы со средним триасом в большинстве из ука-
занных структур имеют данные по спорам и пыльце и остракодам (Миних, 
Макарова, 1990; Ильина, 2001; Лозовский и др., 2011; Кухтинов и др., 2016). 
Только в Приуралье и Прикаспийской впадине для этих целей также успеш-
но используются остатки позвоночных (Очев и др., 1964; Шишкин, Очев, 
1985; Ильина, Новиков, 1990, 1991; Новиков, Шишкин, 1992; Шишкин 
и др., 1995; Миних, Миних, 2006; Ilyina, Novikov, 2000).
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

1. Исследование таксономического разнообразия фауны раннетриасовых 
амфибий Восточной Европы показало, что она включает не менее 44 видов, 
относящихся к двум подклассам, пяти отрядам, 12 семействам и 26 родам. 
В их числе диссертантом выделено и описано (единолично или в соавтор-
стве) одно семейство, пять подсемейств, 9 родов и 19 видов. В результате 
ревизии родов Wetlugasaurus и Benthosuchus, наиболее распространенных 
в нижнем триасе региона, установлено, что в составе первого валидны толь-
ко W. angustifrons и W. malachovi, а в составе второго – Benthosuchus sushkini, 
B. korobkovi, B. bashkiricus и новый архаичный вид B. gusevae. Показано, 
что материал, относимый к форме, ранее известной как Wetlugasaurus 
samarensis, целиком принадлежит трем иным родам – гренландскому 
Selenocara и двум новым эндемичным родам Samarabatrachus и Syrtosuchus. 
Из подсемейства Thoosuchinae в подсемейство Platysteginae перенесены 
роды Angusaurus и Trematotegmen, причем обе эти группы включены в со-
став Trematosauridae. Подтверждена принадлежность Inflectosaurus к трема-
тозавридам (а не платистегинам). Впервые для региона установлено присут-
ствие родов Selenocara, (?) Stoschiosaurus и Trematosaurus, ранее известных 
соответственно из Восточной Гренландии (первые два) и Западной Европы, 
а также аберрантной группы трематозавроидов, выделенной в семей-
ство Qantasidae. Выявлены возможные ранние представители Yarengiidae 
(Vyborosaurus) и типичных капитозаврид (Poryolosuchus), связывающие эти 
группы соответственно с семейством Benthosuchidae и новым подсемей-
ством Selenocarinae. Установлены представители поздних этапов в развитии 
«лавразийского брахиопида» Batrachosuchoides (B. ochevi), а также капито-
завридных родов Wetlugasaurus (W. malachovi) и Parotosuchus (P. komiensis).

2. Выявлен начальный этап в развитии лавразийских капитозав-
рид, характеризующийся позднеиндским подсемейством Selenocarinae. 
Обосновано его анцестральное положение по отношению к двум линиям ев-
ропейских капитозаврид, представленных подсемействами Wetlugasaurinae 
и Parotosuchinae. При этом «ветлугазавринная» ветвь обнаруживает диф-
ференциацию в двух направлениях, представленных родами Wetlugasaurus 
и Vladlenosaurus, из которых второе является более аберрантным и отлича-
ется высокой степенью выраженности «трематозавроидных» особенностей.

3. Надсемейство Trematosauroidea включает пять групп (Benthosuchidae, 
Yarengiidae, Trematosauridae, Lonchorhynchidae и новое семейство 
Qantasidae), показывающих различные варианты мозаичного сочетания 
продвинутых трематозавридных черт и более примитивных особенностей 
различного эволюционного уровня. К числу наиболее аберрантных из этих 
вариантов относится монотипичное семейство Qantasidae, сочетающее бен-
тозухидные и трематозавридные особенности с более архаичными чертами, 
редкими среди триасовых Temnospondyli. Относимое ранее к трематозавро-
идам семейство Heylerosauridae (Гетманов, 1989; Новиков, 1992а; Шишкин, 
1980) принадлежит особой линии развития капитозавроидных дериватов, 
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в которой отдельные трематозавроидные черты, вероятно, возникли парал-
лельно с их приобретением у настоящих трематозавроидов, и выделяется 
в самостоятельное надсемейство.

4. В становлении другой регионально доминирующей группы раннетри-
асовых темноспондилов – бентозухид также установлен ранее неизвестный 
(позднеиндский) этап, представленный новым монотипичным подсемей-
ством Syrtosuchinae. Эта примитивная группа вместе с типичными бентозу-
хидами (подсемейство Benthosuchinae) представляют две самостоятельные 
ветви, разошедшиеся на уровне, близком к их общему капитозавроидному 
предку (морфотип которого был близок к таковому у селенокарин). В ветви, 
представленной сыртозухинами, типично трематозавроидные признаки вы-
ражены намного слабее, чем у бентозухин. Последние дали начало заверша-
ющему «продукту» бентозуховой радиации – семейству Yarengiidae.

5. В историческом развитии трематозаврид выделяются две ли-
нии, одна из которых, наиболее полно представленная в нижнем триа-
се Восточной Европы (и обозначается для этой территории как радиация 
Prothoosuchus –Trematosaurus), включает в числе других наиболее прими-
тивные морфотипы и объединяет представителей четырех раннетриасо-
вых подсемейств: Thoosuchinae Getmanov, Platysteginae Schoch et Milner, 
Lyrocephaliscinae Kuhn и Trematosaurinae Watson. Остальные подсемейства, 
известные в основном за пределами Восточной Европы (раннетриасовое 
Tertremoidinae Novikov, subfam. nov., ранне-позднетриасовое Tertreminae 
Schoch et Milner и среднетриасовое Bukobajinae Otschev), образуют обосо-
бленное эволюционное направление, отличающееся полной (Tertremoidinae) 
или частичной (остальные две группы) редукцией слезной кости.

6. Совместно с Шишкиным впервые систематизированы и описаны 
остатки реликтовых антракозавров-хрониозухий, представленных в ниж-
нем триасе ВЕ семейством Bystrowianidae. За основу классификации было 
выбрано строение туловищных щитков и характер их сочленения меж-
ду собой. Для описательных целей выработана стандартная терминология 
для главных структурных элементов щитка, впоследствии принятая и дру-
гими исследователями. Проведенная гомологизация этих элементов у бы-
стровианид и хрониозухид показала, что осевое сочленение между щитка-
ми в обеих группах построено однотипно и быстровианидный тип щитка 
выводится из хрониозухидного, соответствуя лишь его центральной части.

7. Проведенный (совместно с Шишкиным и Фортуни) анализ путей эво-
люционных преобразований в строении быстровианидных остеодерм и их 
межщиткового сочленения показал, что в историческом развитии быстро-
вианид выделяются два альтернативных направления. Первое, представлен-
ное подсемейством Bystrowianinae, в основном сохраняет консервативный 
тип остеодерм с расширенными передними крыльями (т. е. характеризуется 
широкой параксиальной зоной межщиткового сочленения). Для второго на-
правления, документируемого подсемействами Dromotectinae и Axitectinae, 
характерна тенденция к утрате параксиальной зоны сочленения и сужению 
остеодерм на фоне нарастающей редукции их передних крыльев. 

8. Детализированная в процессе исследования история смены пионер-
ных раннетриасовых тетраподных сообществ Восточной Европы вклю-
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чает пять крупных и последовательных этапов, обозначаемых по доми-
нантным родам темноспондильных амфибий как фауны Tupilakosaurus, 
Selenocara-Syrtosuchus, Benthosuchus, Wetlugasaurus и Parotosuchus. В со-
ставе трех последних фаун в отдельных районах Восточно-Европейской 
платформы выделяются по две группировки. Фауна Tupilakosaurus характе-
ризует вохминский горизонт Восточно-Европейской платформы и Южного 
Приуралья и датируется ранним индом (грисбахом). Фауна Selenocara-
Syrtosuchus достоверно известна только из Бузулукской впадины, где она 
приурочена к заплавненскому горизонту, имеющему, скорее всего, позд-
неиндский (динерский) возраст. Раннеоленекская фауна Benthosuchus ти-
пична для рыбинского горизонта Восточно-Европейской платформы 
и Южного Приуралья. В Бузулукской впадине бентозуховая фауна может 
быть разделена на две группировки – B. Gusevae (ранняя) и B. sushkini. 
Фауна Wetlugasaurus так же имеет раннеоленекский возраст и характери-
зует слудкинский и устьмыльский горизонты Восточно-Европейской плат-
формы и Южного Приуралья, а также их возрастные аналоги в Печорской 
синеклизе и Северном Приуралье. В составе ветлугазвровой фауны выде-
ляются группировки W. angustifrons (слудкинский горизонт) и W. malachovi 
(устьмыльский горизонт). Позднеоленекская фауна Parotosuchus типична 
для федоровского и гамского горизонтов Восточно-Европейской платфор-
мы и Южного Приуралья, где она подразделяется соответственно на груп-
пировки Inflectosaurus и Trematosaurus. Отдельные элементы фауны также 
отмечены в одновозрастных отложениях Припятского прогиба, Северного 
Приуралья и, вероятно, Печорской синеклизы. 

9. На протяжении всего раннего триаса территория Восточной Европы 
обнаруживает биогеографическую дифференциацию по фауне наземных 
позвоночных, максимум которой и для амфибий, и для рептилий прихо-
дится на конец раннего триаса (позднеоленекское время). Наблюдаемые 
местные различия в одновозрастных раннетриасовых тетраподных со-
обществах позволяют выделить здесь три региона, характеризующихся 
как особенностями зоогеографических связей, так и палеогеографической 
спецификой: (1) северный (Московская Мезенская, Печорская синекли-
зы, Вятско-Камская впадина и Северное Приуралье), (2) южноприураль-
ский (Бузулукская впадина и Южное Приуралье) и (3) прикаспийский 
(юго-восточный склон Воронежской антеклизы и Прикаспийская синекли-
за). Южноприуральский регион на протяжении почти всего раннего триаса 
выделяется сохранением фаунистических связей с гондванскими областя-
ми. Своеобразие прикаспийского региона в позднеоленекское время, с од-
ной стороны, обусловлено связью с Германским бассейном и более запад-
ными областями Еврамерики, а с другой – с расположением его на западном 
побережье северного залива Тетиса. Для северного региона в раннеиндское 
время очевидна высокая степень фаунистической общности с северным 
шельфом Западной Лавразии (Гренландии), а в позднеоленекское время – 
присутствие отдельных связей с Северной Америкой.

10. На основе изучения фауны амфибий и сопутствующих данных по те-
траподам внесены уточнения в региональные стратиграфические схемы три-
асовых отложений Мезенской и Московской синеклиз, Волго-Уральской 
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и Воронежской антеклиз Восточно-Европейской платформы, а также 
Приуралья. Верхняя часть поздневетлужских отложений Московской си-
неклизы и Вятско-Камской впадины (березниковская свита), Мезенской 
синеклизы (пижмомезенская свита и верхняя часть вашкинской свиты), 
Бузулукской впадины (гостевская свита), а также Южного Приуралья (вер-
хи кзылсайской свиты) выделены в устьмыльский горизонт, охарактери-
зованный группировкой Wetlugasaurus malachovi фауны Wetlugasaurus. 
На основе верхней подсвиты сухореченской подсвиты Бузулукской впади-
ны, содержащей типовые местонахождения фауны Selenocara-Syrtosuchus, 
в нижнем триасе Восточно-Европейской платформы установлен новый, за-
плавненский горизонт, промежуточный между вохминским и рыбинским. 
Уточнен возрастной диапазон копанской свиты Южного Приуралья, кото-
рая в нижней своей части содержит раннеиндскую фауну Tupilakosaurus, 
а в верхней – ведущие элементы группировки Benthosuchus sushkini ранне-
оленекской фауны Benthosuchus. Доказан гамский возраст липовской сви-
ты юго-восточного склона Воронежской антеклизы, охарактеризованной 
группировкой Trematosaurus фауны Parotosuchus. Установлено широкое 
распространение яренского надгоризонта в пределах Бузулукской впадины, 
где он представлен обоими горизонтами с типичными для каждого тетра-
подными комплексами. Скорректирована верхняя граница нижнего триаса 
в Коротаихинской и Большесынинской впадинах. В обеих структурах раз-
рез нижнего триаса венчают отложения, охарактеризованные элементами 
фауны Parotosuchus, – нижнелестаншорская подсвита и бызовская свита со-
ответственно, в то время как перекрывающие их породы (верхнелестаншор-
ская подсвита и краснокаменская свита) содержат уже среднетриасовые па-
линокомплексы (Ильина, 2001) и остатки тетрапод.
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Список сокращений, использованных  
в рисунках и фототаблицах

aa – ala anterior hf – гиоидная фасетка
am – area marginalis Icor – intercoronoideum
An – angulare If – interfrontale
Ar – articulare J – jugale
Bo – basioccipitale L – lacrimale
ca – commissura anterior La – lamina articularis
car – crista articularis lan – lamina anterior 
carc – crista arcuata las – lamina ascendens pterygoidei
cas – crista ascendens lp – lamina posterior parasphenoidei
cf – crista falciformis lpl – lamina paraquadrata lateralis
ch – choana lpp – lamina parapterygoidea
cl – crista lateralis lpr – lamina praeotica
cm – crista media Mx – maxillare
cmd – crista medialis (для temnospondyli) N – nasale 
cmdl – crista medialis (для chroniosuchia) P – parietale
cmp – crista muscularis parasphenoidei pa – processus accessories
cms – crista muscularis supraangularis Part – praearticulare
co – crista obliqua (для temnospondyli) pc – processus cultriformis parasphenoidei
cob – crista obliqua (для chroniosuchia) Pcor – praecoronoideum
сoc – crista occipitalis Pf – postfrontale
Cor – coronoideum PlL – palatolacrimale
cp – crista posterior pfa – processus fenestralis anterior
cpp – crista parapterygoidea Pl – palatinum
cpro – crista praeotica laminae ascendens pm – processus medialis
csm – comissura sulci mandibularis Pmx – praemaxillare
ct – crista tympanica Po – postorbitale
ctr – crista terminalis Pp – postparietale
D – dentale pr – processus retroarticularis
dv – depressio ventralis Prf – praefrontale
Ecpt – ectopterygoideum Ps – parasphenoideum
Ept – epipterygoideum pso – processus suboticus
Ex – exoccipitale Psp – postspleniale
F – frontale Pt – pterygoideum
fa – facies alaris pv – processus ventralis
fap – foramina angularia posterior Q – quadratum
fcht – foramen chordae tympani Qj – quadratojugale
fd – facies dorsalis rc – recessus conoideus
fex – facies exoccipitalis sa – sulcus articularis
fl – flexura lacrimalis sac – sulcus accesorius sulci mandibularis
fma – foramen meckelianum anterior saci – sulcus arteriae carotis internae
fmp – foramen meckelianum posterior San – supraangulare
fpa – foramen palatinum anterior sbt – sulcus buccalis transverses
fsa – foramen supraangulare externum sd – sulcus dentalis
fsm – fossa subrostralis media sdpr – sulcus depressorius
fo – fovea ovalis sio – sulcus infraorbitalis
fv – fodina vomeralis sj – sulcus jugalis
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sm – sulcus mandibularis
smd – sulcus medius
Smx – septomaxillare
so – sulcus oralis
Sp – spleniale
Sph – sphenethmoideum
sso – sulcus supraorbitalis
Sq – squamosum
ssm – sulcus supramaxillaris
St – supratemporale
st – sulcus temporalis
stl – sulcus temporalis lateralis
stm – sulcus temporalis medialis
Stp – stapes
T – tabulare
th – tuberculum
V – vomer
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КАТАЛОГ МЕСТОНАХОЖДЕНИЙ 
РАННЕТРИАСОВЫХ АМФИБИЙ 

ВОСТОЧНОЙ ЕВРОПЫ

1. Александровка
 Оренбургская обл., Новосергиевский р-н.
Aleksandrovka: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus cf. sushkini: ПИН, № 5556/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленеский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита.

2. Алексеевка I
 Самарская обл., Борский р-н.
Alekseevka I: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus gusevae: СОИКМ, № КМК КП-23420; ПИН, 
№ 4513/6, 47, 48, 54 (верхи разреза).
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 4513/1 (верхи разреза).
  Syrtosuchus morkovini: ПИН, № 4513/36, 52 (средняя часть разреза).
  Syrtosuchinae gen. indet.: ПИН, № 4513/30 (верхняя часть разреза).
  Syrtosuchus sp.: ПИН, № 4513/3, 49, 53 (средняя часть разреза).
  Syrtosuchus (?) sp.: ПИН, № 4513/29 (средняя часть разреза), 37 
(низы разреза).
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus (низы и сред-
няя часть разреза) и группировка Benthosuchus gusevae фауны Benthosuchus 
(верхи разреза).
 Стратиграфический уровень: нижний триас; низы и средняя часть раз-
реза – верхнеиндский подъярус, заплавненский горизонт, верхнесухоречен-
ская подсвита; верхи разреза – нижнеоленекский подъярус, нижняя часть 
рыбинского горизонта, нижнекаменноярская подсвита. 

3. Алексеевка II
 Самарская обл., Борский р-н.
Alekseevka II: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus gusevae: ПИН, № 4513/42, 43 (низы разреза).
  Benthosuchus cf. sushkini: ПИН, № 4513/44 (верхи разреза).
  Benthosuchus sushkini: СОИКМ, № ВРХ-5032 (верхи разреза).
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 4513/24 (верхи разреза).
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка Bentho-
suchus gusevae (нижняя часть) и Benthosuchus sushkini (верхняя часть).
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 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, рыбинский горизонт, каменноярская свита. 

4. Алексеевка III
 Самарская обл., Борский р-н.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 4700/1-21.
 Bystrowianidae 
  Axitectum (?) sp.: ПИН, № 4700/23.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонт, нижнесухореченская подсвита. 

5. Алексеевское
 Самарская обл., Алексеевский р-н.
Алексеевское: Блом, 1968.
 Trematosauridae
  Thoosuchus yakovlevi: ПИН, № 2429/1, 2.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита.

6. Алексеевское I
 Самарская обл., Алексеевский р-н.
Alekseevka I: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Trematosauridae
  Angusaurus sp.: ПИН, № 2429/3.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, мечетинская свита.

7. Алексеевское II
 Самарская обл., Алексеевский р-н.
Сев. Алексеевское: Блом, 1968.
Alekseevka II: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 2429/4-6.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита.

8. Алексеевское III
 Самарская обл., Алексеевский р-н.
Alekseevka III: Tverdokhlebov et al., 2002.
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 Benthosuchidae
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 2429/ 9.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленеский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита.

9. Ананино
 Кировская обл., Подосиновский р-н.
Ананинское: Блом, 1968.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 5418/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
верхняя часть вохминского горизонта, верхняя (краснобаковская) подсвита 
вохминской свиты. 

10. Анисимово
 Нижегoродская область, Варнавинский р-н.
Анисимовское: Блом, 1968.
Анисимово: Ивахненко и др., 1997.
 Bystrowianidae
  Axitectum vjushkovi: ПИН, № 2888/7.
 Tupilakosauridae  
  Tupilakosaurus wetlugensis : ПИН, № 2888/1-6, 8, 9, 11-13.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
верхняя часть вохминского горизонта, верхняя (краснобаковская) подсвита 
вохминской свиты, анисимовская пачка. 

11. Арефино
 Владимирская обл., Гороховецкий р-н.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 5418/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
нижняя часть вохминского горизонта, нижняя подсвита вохминской свиты.

12. Астрахановка II
 Оренбургская обл., Тюльганский р-н.
Астрахановка II: Шишкин и др., 1995.
Аstrakhanovka II: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae
  Parotosuchus sp.: ПИН, № 2431/ 5.
 «Brachyopidae»
  Batrachosuchoides sp.: ПИН, № 2431/4, 13.
 Trematosauridae
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  Trematosaurus sp.: ПИН, № 2431/1, 12.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Trematosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, яренский надгоризонт, гамский горизонт, верхи петропавловской сви-
ты. 

13. Астрахановка III
 Оренбургская обл., Тюльганский р-н.
Aстрахановка III: Шишкин и др., 1995.
Аstrakhanovka I: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 4587/1, 2.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонт, нижняя часть копанской свиты. 

14. Бакас
 Башкортостан, Куюргазинский р-н.
Бакас: Гаряинов и др., 1967; Шишкин и др., 1995.
 Capitosauridae
  Parotosuchus sp.: ПИН, № 4596/1, 2, 9.
 «Brachyopidae»
  Batrachosuchoides sp.: ПИН, № 4596/8.
 Trematosauridae
  Trematosaurus (?) sp.: ПИН, № 4596/10.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Trematosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, яренский надгоризонт, гамский горизонт, верхи петропавловской сви-
ты.

15. Безымянный
 Оренбургская обл., Тоцкий р-н.
Марковка: Ефремов, Вьюшков, 1955 (частично); Ивахненко и др., 1997 (ча-
стично).
Markovka II: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus gusevae: ПИН, № 3362/ 10, 19-21 (низы разреза).
  Benthosuchus aff. gusevae: ПИН, № 3362/ 2 (низы разреза).
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 3362/22.
  Benthosuchus sushkini: ПИН, № 3362/28 (верхи разреза).
 Qantasidae
  Qantas sp.: ПИН, № 3362/21 (низы разреза).
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировки Bentho-
suchus gusevae (низы разреза) и Benthosuchus sushkini (верхи разреза). 
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 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус: низы разреза – нижняя часть рыбинского горизонта, нижнекаменно-
ярская подсвита; верхи разреза – верхняя часть рыбинского горизонта, верх-
некаменноярская подсвита. 

16. Беловская
 Ивановская обл., Пучежский р-н.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ОМ CАП, № 3089/1, 5.
  Wetlugasaurus (?) sp.: ПИН, № 5399/1.
 Trematosauridae
  Thoosuchus (?) sp.: ПИН, № 5399/2.
  Thoosuchinae gen. indet.: ОМ САП, № 3089/4.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, рыбинский горизонт, рыбинская свита.

17. Белогоры I
 Оренбургская обл., Саракташский р-н.
Белогоры: Гаряинов, Очев, 1962.
Белогоры I: Шишкин и др., 1995.
Belogory I: Tverdokhlebov et sl., 2002.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 4169/3.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 4169/1, 2.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка (?) 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, (?) слудкинский горизонт, (?) мечетинская свита.

18. Белогоры II
 Оренбургская обл., Саракташский р-н.
Белогоры II: Шишкин и др., 1995.
Belogory II: Tverdokhlebov et sl., 2002.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 4169/4.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, мечетинская свита.

19. Березник I
 Архангельская обл., Ленский р-н.
 Capitosauridae
  Parotosuchus sp.: ПИН, № 5404/1.
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 Trematosauridae gen. indet.: ПИН, № 5404/2.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка Inflecto-
saurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, федоровский горизонт, лопатинскя свита.

20. Березники
 Костромская обл., Шарьинский р-н.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus cf. malachovi: ПИН, № 4462/14, 20, 23, 26, 100, 154, 
155, 159, 161, 169.
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 4462/38-41, 43, 47.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, березниковская свита.

21. Березята
 Нижегородская обл., Тоншаевский р-н.
Березята: Блом, 1968.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 4572/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонт, вохминская свита.

22. Блюменталь I
 Оренбургская обл., Беляевский р-н.
Блюменталь I: Гаряинов, Очев, 1962; Шишкин и др., 1995.
Блюменталь 1: Ивахненко и др., 1997.
Blyumental: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sushkini: ПИН, № 4167/1, 2.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхняя часть копанской свиты. 

23. Боевая Гора II
 Оренбургская обл., Соль-Илецкий р-н.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 5442/4.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, мечетинская свита. 
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24. Большая Слудка
 Костромская обл., Шарьинский р-н.
Большая Слудка: Ефремов, Вьюшков, 1955.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus angustifrons: ПИН, № 2253/6.
  Wetlugasaurus sp.: ЦНИГР, № 4/1562 (= Rhinesuchus wolgo-
dwinensis); ПИН, № 524/3, 4, 24-27, 32, 123, 127, 129, 136, 138, 139, 141, 142, 
151, 153, 154, 156.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sp.: ЦНИГР, № 6/ 1562 (= Rhinesuchus wolgo-
dwinensis); ПИН, № 524/5.
 Trematosauridae
  Angusaurus (?) sp.: ПИН, № 524/142, 145, 159; 2244/44.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, слудкинская свита.

25. Большечерновское
 Оренбургская обл., Оренбургский р-н.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus (?) sp.: ПИН, № 5470/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
W. angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский (?) горизонт, мечетинская (?) свита.

26. Большие Глушицы
 Самарская обл., Большеглушицкий р-н.
Бол. Глушицкое: Блом, 1966.
Bolsheglushitzkoe II: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 4588/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонт, нижнесухореченская подсвита.

27. Большое Аксилово
 Вологодская обл., Никольский р-н.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sushkini: ПИН, № 5410/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Benthosuchus sushkini. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, рыбинский горизонт, шилихинская свита.
Замечание. Лозовским (Лозовский и др., 2014) в нижней части разреза этого 
местонахождения, относящейся к верхам анисимовской пачки вохминской 
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свиты, были найдены остатки Tupilakosaurus и Phaanthosaurus, в настоящее 
время утерянные. 

28. Большое Богдо I
 Астраханская обл., Ахтубинский р-н.
 Rhytidosteidae
  Rhytidosteus uralensis: ПИН, № 4505/13.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Inflectosaurus. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, федоровский горизонт, верхи ахтубинской свиты.

29. Большое Богдо II
 Астраханская обл., Ахтубинский р-н.
Большое Богдо: Ефремов, Вьюшков, 1955; Ивахненко и др., 1997.
 Trematosauridae
  Inflectosaurus amplus: ПИН, № 2242/1, 2, 48-51; 2246/2; 2247/3, 5. 
 Capitosauridae
  Parotosuchus sp.: ПИН, № 2246/1; 2242/23.
 Rhytidostidae
  Rhytidosteus (?) sp.: ПИН, № 2242/52.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Inflectosaurus. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус (слои с Dorikranites), федоровский горизонт, нижняя часть богдинской 
свиты.

30. Большое Содомово II
 Нижегoродская обл., Тонкинский р-н. 
Б. Садомовское II: Блом, 1968.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus wetlugensis: ПИН, № 2889/1-7.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
верхняя часть вохминского горизонта, верхняя (краснобаковская) подсвита 
вохминской свиты. 

31. Большое Сидорово
 Нижегoродская обл., Тонкинский р-н.
Б. Сидоровское: Блом, 1968.
 Bystrowianidae
  Axitectus vjushkovi: ПИН, № 4483/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонт, вохминская свита. 
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32. Борщевка
 Cамарская обл., Алексеевский р-н.
Борщевское: Блом Г.И., 1968.
Борщевка: Ивахненко и др., 1997.
Borshevskoe: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Trematosauridae
  Angusaurus succedaneus: ПИН, № №2428/1-3.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, гостевская свита. 

33. Борщевка II
 Cамарская обл., Алексеевский р-н.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 2428/6.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, гостевская свита. 

34. Бузулукское I
 Оренбургская обл., Бузулукский р-н.
Бузулукское: Блом, 1968.
Monastyrskoe: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae
  Selenocara (?) sp.: ПИН, № 4665/ 10.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита.

35. Бузулукское II
 Оренбургская обл., Бузулукский р-н.
Buzulukskoe: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 4663/1-3.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита.

36. Бузулукское III
 Оренбургская обл., Бузулукский р-н.
Buzulukskoe: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae
  Selenocara rossica: ПИН, № 4665/9. 
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
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 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита.

37. Бызовая
 Республика Коми, Печорский р-н. 
Бызовая: Новиков, 1994; Ивахненко и др., 1997. 
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 4347/3, 4.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, низы бызовской свиты.

38. Ваймос
 Республика Коми, Прилузский р-н.
 Capitosauridae
  Parotosuchus sp.: ПИН, № 4122/10, 11.
 Yarengiidae (?) gen. indet: ПИН, № 4122/21.
 «Brachyopidae»
  Batrachosuchoides (?) sp.: ПИН, № 4122/49.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Inflectosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, федоровский горизонт, федоровская свита.

39. Варнавино
 Нижегородская обл., Варнавинский р-н.
Варнавинское: Блом, 1968.
 Tupilakosauridae  
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 4579/1, 2/.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонт, вохминская свита.

40. Вахнево41

 Вологодская обл., Никольский р-н.
Вахнево: Ефремов, Вьюшков, 1955; Блом, 1968; Ивахненко и др., 1997.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sushkini: ПИН, № 2243/1*, 2, 3, 5-28, 32-41, 46-69, 
73-86, 91-107, 121-152, 163, 169-171, 173, 174, 193, 227, 229, 2252/5, 2354/1-
3; ЦНИГР, № 4/ 1562 (= Rhinesuchus wolgo-dwinensis); BMNH R 7992.
 Trematosauridae
  Thoosuchus sp.: ПИН, № 2243/4.
 Bystrowianidae 
  Dromotectus spinosum: ПИН, № 2252/397.

41 Здесь и далее образцы с пометкой (*) утеряны.
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 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, рыбинский горизонт, шилихинская свита. 

41. Великая Охта
 Архангельская обл., Вилегодский р-н. 
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus angustifrons: ПИН, № 4536/5.
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 4537/ 1, 6-8, 10, 11, 19.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, вашкинская свита.

42. Великий I (Кысса)
 Архангельская обл., Лешуконский р-н.
Capitosauridae
  Angusaurus (?) sp.: ПИН, № 4340/4. 
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, пижмомезенская свита.

43. Великорецкое
 Кировская обл., Халтуринский р-н.
Великорецкое: Блом, 1968.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 4582/1-3.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонт, вохминская свита.

44. Ветлянка I
 Оренбургская обл., Новосергиевский р-н.
Vetlyanka I: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Trematosauridae gen. indet.: ПИН, № 4786/6.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, cлудкинский горизонт, мечетинская свита.

45. Ветляновский I
 Самарская обл., Борский р-н.
Vetlyanovsky I: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae
  Samarabatrachus bjerringi: ПИН, № 4522/1, 51, 63.
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  Selenocara rossica: ПИН, № 4522/64.
  Selenocara sp.: ПИН, № 4522/54.
  Selenocarinae gen. indet.: ПИН, № 4522/61.
 Benthosuchidae
  Syrtosuchus sp.: ПИН, № 4522/53, 55.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита.

46. Ветляновский II
 Самарская обл., Борский р-н.
Vetlyanovsky II: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae
  Selenocara rossica: СОИКМ ВРХ 4007 (низы разреза).
  Selenocara sp.: ПИН, № 4522/28 (низы разреза).
  Samarabatrachus sp.: ПИН, № 4522/65 (низы разреза).
  Selenocarinae gen. indet.: ПИН, № 4522/22, 61(низы разреза).
 Benthosuchidae
  Syrtosuchus sp.: ПИН, № 4522/ 62 (низы разреза).
  Benthosuchus cf. sushkini: ПИН, № 4522/ 27 (верхи разреза).
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 4522/ 18, 19, 24 (верхи разреза).
 Trematosauridae
  Thoosuchus (?) sp.: ПИН, № 4522/ 25 (верхи разреза). 
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus (низы разре-
за) и группировка Benthosuchus sushkini (верхи разреза).
 Стратиграфический уровень: нижний триас: низы разреза – верхне-
индский подъярус, заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсви-
та; верхи разреза – нижнеоленекский подъярус, верхнекаменноярская под- 
свита.

47. Ветляновский III
 Самарская обл., Борский р-н.
 Benthosuchidae
  Syrtosuchus morkovini: ПИН, № 4522/33.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита.

48. Волчий II
 Оренбургская обл., Тоцкий р-н.
Volchiy II: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae 
  Lydekkerinidae (?) gen. indet.: ПИН, № 4507/12.
 Фаунистический комплекс: фауна (?) Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, (?) нижнеиндский подъ-
ярус, (?) вохминский горизонт, (?) нижнесухореченская подсвита.
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49. Волчий III
 Оренбургская обл., Тоцкий р-н.
Volchiy III: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae
  Selenocara sp.: ПИН, № 4507/ 4.
  Syrtosuchus sp.: ПИН, № 4507/1-3, 25.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита.

50. Воробьевское I
 Оренбургская обл., Сорочинский р-н.
Vorobyovskoe I: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Captosauridae 
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 4787/6.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, cлудкинский горизонт, мечетинская свита.

51. Вшивцево
 Костромская обл., Пыщугский р-н.
 Tupilakosauridae 
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 4575/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонт, вохминская свита.

52. Выбор II
 Архангельская обл., Лешуконский р-н.
Выбор II: Ефремов, Вьюшков, 1955.
Выбор-2: Ивахненко и др., 1997.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus malachovi: ПИН, № 3360/6, 7.
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 3360/13, 19-21, 23, 24.
 Yarengiidae
  Vyborosaurus mirus: ПИН, № 3360/9, 11.
 Trematosauridae
  Angusaurus tsylmensis: ПИН, № 3360/8, 10.
  Angusaurus (?) sp.: ПИН, № 3360/35, 36, 39.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, пижмомезенская свита. 
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53. Гам
 Республика Коми, Усть-Вымский р-н.
 Capitosauridae
  Parotosuchus komiensis: ПИН, № 3361/166.
  Parotosuchus sp.: ПИН, № 3361/167, 169.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Trematosaurus. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, гамский горизонт, гамская свита.

54. Гвардейцы
 Самарская обл., Борский р-н.
 Benthosuchidae
  Syrtosuchus sp.: ПИН, № 3895/ 1.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита.

55. Георгиевское
 Костромская обл., Межевской р-н.
 Capitosauridae  
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 4462/212.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, березниковская свита. 

56. Глиняный Овраг 
 Оренбургская обл., Тоцкий р-н.
Глиняный Овраг: Ефремов, Вьюшков, 1955.
Глиняный Овраг I: Новиков, 2016.
 Benthosuchidae
  Syrtosuchus sp.: ПИН, № 1531/12.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита. 

57. Глинный II
 Оренбургская обл., Тоцкий р-н.
Glynniy II: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Syrtosuchinae gen. indet.: ПИН, № 1531/29.
  Benthosuchus gusevae: ПИН, № 1531/31.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, нижняя часть рыбинского горизонта, нижнекаменноярская подсвита. 
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58. Глинный III
 Оренбургская обл., Тоцкий р-н.
 Benthosuchidae
  Syrtosuchus sp.: ПИН, № 1531/28.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита. 

59. Горюн
 Оренбургская обл., Курманаевский р-н.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 4586/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, индский ярус, вохмин-
ский горизонт, нижнесухореченская подсвита. 

60. Горяиновка
 Самарская обл., Алексеевский р-н.
Горяиновка: Ефремов, Вьюшков, 1955; Ивахненко и др., 1997.
Гореиновское: Блом , 1968.
Goryainovka: Tverdоkhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 4000/3, 5.
 Trematosauridae
  Thoosuchus tardus: ПИН, № 4000/1, 2.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита.

61. Гостевка I
 Самарская обл., Борский р-н.
Gostevka I: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Trematosauridae
  Angusaurus sp.: ПИН, № 4663/1.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 4663/ 10-12.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, гостевская свита.

62. Гусевский
 Самарская обл., Борский р-н.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus aff. gusevae: ПИН, № 4419/42.
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 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus gusevae.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, нижняя часть рыбинского горизонта, нижнекаменноярская подсвита.

63. Девятичный II
 Оренбургская обл., Тоцкий р-н.
Devyatichniy: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Trematosauridae
  Prothoosuchus sp.: ПИН, № 4507/14.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, рыбинский горизонт, каменноярская свита.

64. Девятичный III
 Оренбургская обл., Тоцкий р-н.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 4507/ 22.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, рыбинский горизонт, каменноярская свита.

65. Донгуз IX
 Оренбургская обл., Соль-Илецкий р-н.
Донгуз IX: Гаряинов, Очев, 1962; Шишкин и др., 1995.
Mescheryakovka II (Donguz IX): Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae
  Parotosuchus cf. komiensis: ПИН, № 2649/4; 4187/12 (= СГУ, 
№ 104/3269), 30 (= СГУ, № 104/3253).
  Parotosuchus sp.: ПИН, № 4187/6 (= СГУ, № 104/3228), 10 (= СГУ, 
№ 104/229), 13 (= СГУ, № 104/3547).
 Trematosauridae
  Trematosaurus (?) sp.: ПИН, № 4187/8 (= СГУ, № 104/3235).
 Brachyopidae
  Batrachosuchoides sp.: ПИН, № 2649/1.
 Bystrowianidae
  Vyushkoviana (?) sp.: ПИН, № 4187/46.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Trematosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, гамский горизонт, верхи петропавловской свиты. 
 Замечание. Все вышеуказанные материалы по капитозавридам (кро-
ме экз. ПИН, № 2649/4) и трематозавридам были первоначально отнесены 
Очевым (1972) к Parotosuchus orenburgensis.
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66. Донская Лука 
 Волгоградская обл., Иловлинский р-н.
Донская Лука: Ефремов, Вьюшков, 1955; Ивахненко и др., 1997.
 Capitosauridae
  Parotosuchus panteleevi: ПИН, № 4173/1, 3- 5, 10–16, 18–24, 34–38, 
42–44, 54, 65, 67, 70–77, 79, 80, 85, 93, 96, 99–102, 106–113, 115–120, 125; 
1043/41, 43, 689–691, 693–695, 703, 777, 780, 789, 798, 800–803, 805, 816–
818, 917, 981, 982, 994, 1186, 1189-1191, 1256, 1280, 1407, 1408, 1410, 1550, 
1551, 1576, 1581, 1582. 
  Parotosuchus sp.: ПИН, № 1043/49, 182-184, 188, 189, 191, 193, 194, 
196, 202–205, 237, 298, 360, 683–688, 692–696, 709, 922, 995, 1157, 1263, 
1284, 1558, 1559.
 Yarengiidae
  Yarengia (?) sp.: ПИН, № 1043/114.
 Trematosauridae
  Trematosaurus galae: ПИН, № 1043/52, 54, 59, 68–70, 76, 75, 77, 92-
98, 110, 101, 104, 105, 107, 109, 115–120, 121, 123, 124, 127, 195, 303, 342, 
343, 347, 351, 357, 370, 390, 501, 655, 672–675, 678, 774, 775, 779, 758, 783, 
792, 793, 806–808, 810, 867, 869, 872– 875, 877, 878, 880, 886, 891–893, 903, 
904, 906, 912, 915, 923, 949-955, 957– 959, 972, 973, 976, 977, 978, 987–993, 
996-999, 1004, 1050, 1084–1089, 1091, 1093, 1097, 1098, 1099, 1541.
  Trematosaurus sp.: ПИН, № 1043/693, 1332.
 «Brachyopidae»
  Batrachosuchoides осhevi: ПИН, № 1043/ 31, 611, 653, 788, 937, 
975, 1053, 1113, 1341, 1531; 4173/124. 
  Batrachosuchoides sp.: ПИН, № 1043/30, 32-34, 36, 40, 55, 654, 938, 
939, 985, 986, 1103, 1151, 1376, 1473–1478, 1504–1506; 4173/122, 123.
 Rhytidosteidae gen. indet.: ПИН, № 1043/1239.
 Plagiosauridae
  Melanopelta sp.: ПИН, № 1043/39.
 Bystrowianidae
  Dromotectum abditum: ПИН, № 1043/1104.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Trematosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, гамский горизонт, липовская свита.

67. Дремов I
 Оренбургская обл., Оренбургский р-н.
Dremov I: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 4224/14, 15.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, мечетинская свита.
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68. Дремов II
 Оренбургская обл., Оренбургский р-н.
Dremov II: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus angustifrons: ПИН, № 4224/11, 13.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, мечетинская свита.

69. Дьяконов I
 Оренбургская обл., Илекский р-н.
Дьяков I: Новиков, 2012в.
 Rhytidosteidae
  Rhytidosteus uralensis: ПИН, № 5497/1, 2.
 Capitosauridae
  Parotosuchus cf. komiensis: ПИН, № 5497/22.
  Parotosuchus (?) sp.: ПИН, № 5497/3.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Trematosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, гамский горизонт, верхи нижней подсвиты петропавловской свиты.

70. Дьяконов II
 Оренбургская обл., Илекский р-н.
Дьяков II: Новиков, 2012в.
 Capitosauridae
  Parotosuchus cf. komiensis: ПИН, № 5497/20 (верхи разреза).
  Parotosuchus sp.: ПИН, № 5497/12, 13.
Trematosauridae
  Inflectosaurus sp.: ПИН, № 5497/7 (низы разреза).
Rhytidosteidae
  Rhytidosteus sp.: ПИН, № 5497/8–11.
«Brachyopidae»
  Batrachosuchoides lacer: ПИН, № 5497/15–18 (низы разреза).
  Batrachosuchoides sp.: ПИН, № 5497/14.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировки 
Inflectosaurus (низы разреза) иTrematosaurus (верхи разреза).
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, федоровский (низы разреза) и гамский (верхи разреза) горизонты, 
нижняя подсвита петропавловской свиты.

71. Елва Вымская
 Республика Коми, Усть-Вымский р-н.
Елва Вымская: Молин, 1965.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sushkini: ПИН, № 3998/1.
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 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка Bentho-
suchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, рыбинский горизонт, верхняя подсвита красноборской свиты.

72. Елховка
 Оренбургская обл., Бузулукский р-н.
Elkhovka: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae
  Syrtosuchus sp.: ПИН, № 4666/33.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита. 

73. Елховка II
 Оренбургская обл., Тоцкий р-н.
Elkhovka II: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 4736/2, 3.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, рыбинский горизонт, каменноярская свита.

74. Елшанка II
 Оренбургская обл., Бузулукский р-н.
Elshanka II: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus cf. sushkini: ПИН, № 4629/8, 9.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленеский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита. 

75. Елшанка III
 Оренбургская обл., Бузулукский р-н.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus cf. sushkini: ПИН, № 3893/1.
  Benthosuchus (?) sp.: ПИН, № 3893/2.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленеский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита. 

76. Елшанское
 Оренбургская обл., Соль-Илецкий р-н.
 Capitosauridae
  Parotosuchus sp.: ПИН, № 4789/2.
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 «Brachyopidae»
  Batrachosuchoides (?) sp.: ПИН, № 4789/3.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Inflectosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленеский подъ-
ярус, федоровский горизонт, нижняя часть петропавловской свиты. 

77. Жешарт
 Республика Коми, Усть-Вымский р-н.
Жешарт: Ивахненко и др., 1997.
 Capitosauridae
  Parotosuchus komiensis: ПИН, № 3361/18–22, 30, 44, 50, 52, 79, 80, 
103, 151, 154, 156, 165.
  Parotosuchus sp.: ПИН, № 3361/15–17, 28, 37, 38, 46–48, 75–78, 81–
84, 87, 88, 102, 158, 163.
 Trematosauridae
  Trematosaurus sp.: ПИН, № 3361/41, 149.
 «Brachyopidae»
  Batrachosuchoides ochevi: ПИН, № 3361/ 43, 164.
  Batrachosuchoides sp.: ПИН, № 3361/42.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Trematosaurus. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, гамский горизонт, гамская свита.

78. Жуков Овраг II
 Владимирская обл., Гороховецкий р-н.
Жуков Овраг-2: Сенников, Голубев, 2010, 2012, 2014.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 5351/3, 4.
 Bystrowianidae
  Axitectum sp.: ПИН, № ПИН, № 5351/9.
  Bystrowianidae gen. indet.: ПИН, № 5351/2.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонт, нижняя подсвита вохминской свиты. 

79. Загнетино
 Ивановская обл., Юрьевецкий р-н.
Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 3819/7, 8.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, нижняя часть юрьевецкой свиты.
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80. Заживный
 Оренбургская обл., Илекский р-н. 
Zazhuvniy: Tverdokhlebov et al., 2002
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 5479/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, мечетинская свита.

81. Занулье
 Республика Коми, Прилузский р-н.
 Plagiosauridae
  Melanopelta sp.: ПИН, № 4122/3.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Inflectosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, федоровский горизонт, федоровская свита. 

82. Заплавное I
 Самарская обл., Борский р-н. 
Zaplavnoe I: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae
  Selenocara rossica: ПИН, № 2426/14.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита. 

83. Заплавное II
 Самарская обл., Борский р-н. 
Zaplavnoe II: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 2426/6.
 Benthosuchidae
  Syrtosuchus (?) sp.: ПИН, № 2426/7.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита. 

84. Заплавное-Березовое
 Самарская обл., Борский р-н. 
 Capitosauridae
  Selenocara rossica: ПИН, №2426/20.
 Lonchorhynchidae gen. indet.: ПИН, № 2426/18.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита.
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85. Заплавное-Сосновое I
 Самарская обл., Борский р-н. 
Заплавное-Сосновое I: Блом, 1968.
 Capitosauridae
  Selenocara sp.: ПИН, № 4522/10.
  Selenocarinae gen. indet.: ПИН, № 2427/7.
 Benthosuchidae
  Syrtosuchus (?) sp.: ПИН, № 4522/36.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита.

86. Заплавное-Сосновое II
 Самарская обл., Борский р-н. 
Заплавное-Сосновое II: Блом, 1968
Zaplavnoe-Sosnovoe: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae
  Selenocara rossica: ПИН, № 2426/ 1, 12, 15; СОИКМ ВРХ № 4008.
  Selenocarinae gen. indet.: ПИН, № 2426/ 13.
   Samarabatrachus bjerringi: ПИН, № 2426/2, 16.
  Samarabatrachus sp.: ПИН, № 2426/19.
 Lonchorhynchidae gen. indet.: ПИН, № 2426/ 17.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита. 

87. Заплавное-Сосновое IV
 Самарская обл., Борский р-н. 
 Capitosauridae
  Selenocara sp.: ПИН, № 2427/5, 6.
  Selenocarinae gen. indet.: ПИН, № 4522/9.
 Benthosuchidae
  Syrtosuchus sp.: ПИН, № 2427/ 2-4; 2426/10.
 Qantasidae
  Qantas sp.: ПИН, № 4522/ 34.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита.

88. Заплавное-Сосновое V
 Самарская обл., Борский р-н. 
 Capitosauridae
  Selenocara rossica: ПИН, № 2426 4.
 Benthosuchidae
  Syrtosuchus sp.: ПИН, № 4522/45, 46.
  Syrtosuchus cf. samarensis: ПИН, № 4522/44.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
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 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита.
 Замечание. Точное стратиграфическое положение находок в сводном 
разрезе оврага Сосновый неясно. 

89. Знаменское I
 Нижегoродская обл., Воскресенский р-н.
Знаменское I: Блом, 1968.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 4573/1, 2. 
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
нижняя часть вохминского горизонта, нижняя подсвита вохминской свиты, 
рябинская пачка.

90. Зубовское
 Костромская обл., Шарьинский р-н.
Зубовское: Ефремов, Вьюшков, 1955; Блом, 1968; Ивахненко и др., 1997.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus angustifrons: ЦНИГР, № 3417/1.
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 524/205, 208–210, 219, 220.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 524/195, 196, 204.
 Trematosauridae
  Prothoosuchus (?) sp.: ПИН, № 524/ 21, 224.
  Thoosuchidae gen. indet.: ЦНИГР, № 5/1562.
  Angusaurus (?) sp.: ПИН, № 524/197–200, 211–213, 222.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, слудкинская свита.

91. Ирта
 Архангельская обл., Ленский р-н.
Capitosauridae
  Parotosuchus sp.: ПИН, № 5415/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Inflectosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, федоровский горизонт, лопатинская свита.

92. Каменка
 Оренбургская обл., Оренбургский р-н.
Kamenka: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 4453/1, 5.
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 Trematosauridae
  Thoosuchus (?) sp.: ПИН, № 4453/2, 3.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита.
 Замечание. Ранее 11 образцов (экз. ПИН, № 4453/1–11) из этого ме-
стонахождения были отнесены к Benthosuchus sushkini (Очев, 1972). 
Переизучение этого материала показало, что семь из них (экз. ПИН, 
№ 4453/4, 6–11) неопределимы даже до семейства, а два (см. выше) – 
принадлежат роду Benthosuchus. Оставшиеся два экземпляра (экз. ПИН, 
№ 4453/2, 3), представляющие собой фрагменты нижних челюстей, по на-
шему мнению, относятся к примитивным трематозавридам (скорее всего, 
Thoosuchus). Основанием для этого послужили такие признаки рассматри-
ваемых образцов, как сильно вытянутое заднее меккелево отверстие, стро-
ение симфиза, распространение praearticulare в пределы ретроартикулярно-
го отростка и сильное удлинение последнего (индекс длина отростка более 
чем в два раза превосходит длину гленоидной впадины в осевой части).

93. Каменный I
 Оренбургская обл., Тоцкий р-н.
Kamenny I: Tverdokhlebov et al., 2002. 
Марковка: Ивахненко и др., 1997 (частично).
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 4195/16, 24, 26.
 Trematosauridae
  Thoosuchinae gen. indet.: ПИН, № 4195/25.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита.

94. Каменный II
 Оренбургская обл., Тоцкий р-н.
Kamenny II: Tverdokhlebov et al., 2002. 
Марковка: Ивахненко и др., 1997 (частично).
 Capitosauridae
  Selenocara sp.: ПИН, № 4195/32 (низы разреза).
 Benthosuchidae
  Syrtosuchus samarensis: ПИН, № 4195/2 (низы разреза).
  Syrtosuchus sp.: ПИН, № 4195/23 (низы разреза).
  Benthosuchus gusevae: ПИН, № 4195/31 (средняя часть разреза).
  Benthosuchus sushkini: ПИН, № 4195/1, 9, 12, 20, 30 (верхи разреза).
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 4195/27–29 (верхи разреза.)
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus (низы разре-
за), группировка Benthosuchus gusevae фауны Benthosuchus (средняя часть 
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разреза) и группировка Benthosuchus sushkini фауны Benthosuchus (верхи 
разреза).
 Стратиграфический уровень: нижний триас: низы разреза − верхне-
индский подъярус, заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита; 
средняя часть разреза – нижнеоленекский подъярус, нижняя часть рыбин-
ского горизонта, нижнекаменноярская подсвита; верхи разреза − нижнеоле-
некский подъярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнесухоречен-
ская подсвита.

95. Каменный Дол
 Самарская обл., Борский р-н.
Usmanka: Tverdokhlebov et al., 2002. 
 Benthosuchidae
  Syrtosuchinae gen. indet.: ПИН, № 4419/12 (низы разреза).
  Benthosuchus sushkini: ПИН, № 4419/10, 14, 41, 55, 61; СОИКМ 
№ ВРХ-5031 (верхи разреза).
  Benthosuchus gusevae: ПИН, № 4419/49, 56, 60 (низы разреза).
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 4419/4, 8, 53.
 Qantasidae
  Qantas samarensis.: ПИН, № 4419/1, 2 (верхи разреза).
 Bystrowianidae gen. indet.: ПИН, № 4419/47 (верхи разреза).
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировки 
Benthosuchus gusevae (низы разреза) и Benthosuchus sushkini (верхи раз-реза).
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, рыбинский горизонт: низы разреза – нижнекаменноярская подсвита; 
верхи разреза – верхнекаменноярская подсвита.

96. Каменный овраг
Оренбургская обл., Бузулукский р-н.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus cf. gusevae: ПИН, № 3897/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus gusevae.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленеский подъ-
ярус, нижняя часть рыбинского горизонта, нижнекаменноярская подсвита. 

97. Каменный Яр – Сухушка
 Оренбургская обл., Сорочинский р-н.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sushkini: ПИН, № 4197/67, 72–76, 95, 96, 106, 112-
114, 125, 126, 132–134, 139-146, 148–151, 153, 154, 156, 159.
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 4197/70, 97, 107, 108, 119-121, 127, 135, 
136, 147.
 Trematosauridae
  Thoosuchus yakovlevi: ПИН, № 4197/117.
  Thoosuchus sp.: ПИН, № 4197/152, 155, 157.
  Prothoosuchus blomi: ПИН, № 4197/118.
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 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита.

98. Каменный Яр I
 Оренбургская обл., Сорочинский р-н.
Kamenny Yar I: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Trematosauridae gen. indet.: ПИН, № 4197/17.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка (?) 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, (?) слудкинский горизонт, (?) мечетинская свита.

99. Каменный Яр II
 Оренбургская обл., Сорочинский р-н.
Kamenny Yar II: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus (?) sp.: ПИН, № 4197/20.
 Trematosauridae
  Thoosuchus yakovlevi: ПИН, № 4197/63.
  Thoosuchinae gen. indet.: ПИН, № 4197/18, 19, 38, 45.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита.

100. Каменный Яр III
 Оренбургская обл., Сорочинский р-н.
Kamenny Yar III: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 4197/37. 
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sushkini: ПИН, № 4197/5. 
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 4197/26, 65. 
 Trematosauridae
  Thoosuchus sp.: ПИН, № 4197/30.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триаc, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита.

101. Каменный Яр VI
 Оренбургская обл., Сорочинский р-н.
Benthosuchidae
  Benthosuchus sushkini: ПИН, № 4197/3, 4.
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 4197/7, 8, 12, 13.
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 Trematosauridae
  Thoosuchus tuberculatus: ПИН, № 4197/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита.

102. Каменный Яр VII
 Оренбургская обл., Сорочинский р-н.
Benthosuchidae
  Benthosuchus cf. sushkini: ПИН, № 4197/46.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита.

103. Канаки
 Кировская обл., Омутнинский р-н.
Konaki: Novikov, Shishkin, 1995.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus wetlugensis: ПИН № 2891/1.
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 2891/3.
 Lydekkerinidae
  Luzocephalus (?) sp.: ПИН, № 2891/4.
 Bystrowianidae
  Axitectum vjushkovi: ПИН, № 2891/2. 
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский ярус, вох-
минский горизонт, вохминская свита, нижняя подсвита, сарафанихская пачка.

104. Касьяновцы
 Кировская обл., Даровской р-н.
Касьяновское: Блом, 1968.
 Tupilakosauridae  
  Tupilakosaurus wetlugensis : ПИН, № 2890/1–4, 6–8.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
верхняя часть вохминского горизонта, верхняя (краснобаковская) подсвита 
вохминской свиты. 

105. Кештома
 Ярославская обл., Пошехонский р-н.
 Trematosauridae
  Thoosuchus yakovlevi: РМЗ, № НВФ-7031.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
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 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, рыбинская свита.

106. Кзыл-Оба II
 Оренбургская обл., Беляевский р-н.
Кзыл-Оба II: Шишкин и др., 1995.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus angustifrons: ПИН, № 2394/59.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, кзылсайская свита.

107. Кзыл-Сай I
 Оренбургская обл., Беляевский р-н.
Кызыл-Сай I: Гаряинов, Очев, 1962.
Кзыл-Сай I: Шишкин и др., 1995.
Кзыл-Сай-1: Ивахненко и др., 1997.
 Capitosauridae
  Parotosuchus sp.: ПИН, № 2394/29
 Trematosauroidea gen.indet.: ПИН, №2394/1.
 Rhytidosteidae
  Rhytidosteus uralensis: ПИН, № 2394/17–19, 53–55.
 «Brachyopidae»
  Batrachosuchoides lacer: ПИН, № 2394/52.
  Batrachosuchoides sp.: ПИН, № 2394/14, 15.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Inflectosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, федоровский горизонт, нижняя часть петропавловской свиты.

108. Кзыл-Сай II
 Оренбургская обл., Беляевский р-н.
Кызыл-Сай II: Гаряинов, Очев, 1962.
Кзыл-Сай II: Шишкин и др., 1995.
Кзыл-Сай-2: Ивахненко и др., 1997.
 Trematosauridae
  Inflectosaurus (?) sp.: ПИН, № 2394/28.
 Plagiosauridae
  Melanopelta antiqua: ПИН, № 2394/3.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Inflectosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, федоровский горизонт, нижняя часть петропавловской свиты.

109. Кзыл-Сай III
 Оренбургская обл., Беляевский р-н.
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Кызыл-Сай III: Гаряинов, Очев, 1962.
Кзыл-Сай III: Шишкин и др., 1995.
Кзыл-Сай -3А: Ивахненко и др., 1997.
Кзыл-Сай-3В: Ивахненко и др., 1997.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 2394/22, 25, 45, 60 (низы разреза).
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 4171/1–3, 24, 26; (низы разреза).
  Parotosuchus orientalis: ПИН, № 4172/1 (верхи разреза).
 «Brachyopidae»
  Batrachosuchoides sp.: ПИН, № 2394/2 (верхи разреза).
 Rhytidosteidae
  Rhytidosteus uralensis: ПИН, № 2394/19 (верхи разреза).
 Bystrowianidae gen. indet.: ПИН, № 2394/42; 4172/3(верхи разреза).
 Фаунистический комплекс: группировка Wetlugasaurus angustifrons 
фауны Wetlugasaurus (низы разреза) и группировка Inflectosaurus фауны 
Parotosuchus (верхи разреза).
 Стратиграфический уровень: нижний триас: низы разреза – нижнеоле-
некский подъярус, слудкинский горизонт, кзылсайская свита; верхи разре-
за – верхнеоленекский подъярус, федоровский горизонт, низы петропавлов-
ской свиты.

110. Киево
 Костромская обл., Рождественский р-н.
 Trematosauridae gen. indet.: ПИН, № 5405/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus или фауна 
Wetlugasaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть ветлужского надгоризонта.

111. Kиевский
 Оренбургская обл., Оренбургский р-н.
Chernovskoe I: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 4224/12.
  Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка (?) 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, (?) cлудкинский горизонт, (?) мечетинская свита.

112. Кинделя II
 Оренбургская обл., Новосергиевский р-н.
Kyndelya II: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 4735/2, 3.
 Trematosauridae
  Thoosuchus sp.: ПИН, № 4735/1.



Раннетриасовые амфибии Восточной Европы: эволюция доминантных групп  
и особенности смены сообществ

290

 Фаунистический комплекс: Фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита.

113. Клиновец
 Ивановская обл., Вичугский р-н.
 Capitosauridae
  Vladlenosaurus sp.: ПИН, № 5018/16.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, верхняя часть юрьевецкой свиты.

114. Козлятево
 Ивановская обл., Юрьевецкий р-н.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 5398/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, рыбинский горизонт, шилихинская свита.

115. Колгуев III
 Ненецкий автономный округ, о. Колгуев
Скважина Песчаноозерская-35: Новиков, 1994.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus malachovi: ВНИГРИ, № 842/1, 2.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, верхняя часть чаркабожской свиты.

116. Коммуна-93
 Республика Беларусь, Гомельская обл., Ельский р-н.
 Capitosauridae
  Parotosuchus (?) sp.: ПИН, № 5478/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, верхняя подсвита мозырской свиты.

117. Кон-Су I
 Оренбургская обл., Беляевский р-н.
Кон-Су I: Гаряинов, Очев, 1962; Шишкин и др., 1995. 
 Benthosuchidae
  Benthosuchus cf. sushkini: ПИН, № 5557/1.
 Фаунистический комплекс: Фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
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 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, старицкая свита.

118. Кон-Су III
 Оренбургская обл., Беляевский р-н.
 Trematosauridae
  Trematotegmen otschevi: ПИН, № 5557/2.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, кзылсайская свита.

119. Коренной Дол I
 Самарская обл., Борский р-н.
Korennoy Dol I: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Trematosauridae gen. indet.: ПИН, № 4663/9.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка (?) 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, (?) верхняя часть рыбинского горизонта, (?) верхнекаменноярская под-
свита.

120. Koренной Дол II
 Самарская обл., Борский р-н.
Korennoy Dol II: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus cf. angustifrons: ПИН, № 4663/3.
 Trematosauridae
  Platysteginae gen. indet.: ПИН, № №4663/13, 14.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, cлудкинский горизонт, мечетинская свита.

121. Коржа
 Кировская обл., Прилузский р-н.
Черный Бор: Ефремов, Вьюшков, 1955.
Коржинское: Блом, 1968.
 Capitosauridae
  Vladlenosaurus alexeyevi: ПИН, № 3583/21.
  Vladlenosaurus sp.: ПИН, № 3583/2, 3, 22.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, березниковская свита.
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122. Кормица (Коровка)
 Ярославская обл., Рыбинский р-н.
Кормица: Ивахненко и др., 1997.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus (?) sp.: ПИН, № 4701/1.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 4701/2.
 Trematosauridae
  Thoosuchus yakovlevi: ЦНИГР, № 2169/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, рыбинская свита.

123. Корнеевка I
 Самарская обл., Алексеевский р-н.
Корнеевское I: Блом, 1968.
Korneevka I: Tverdokhlebov et al., 2002
 Trematosauridae
  Angusaurus sp.: ПИН, № 3997/5.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus angustifrons: ПИН, № 3997/2–4, 6.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, мечетинская свита.

124. Корнеевка-II
 Самарская обл., Алексеевский р-н.
Корнеевское II: Блом, 1968.
Korneevka II: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Trematosauridae
  Prothoosuchus samariensis: ПИН, № 3997/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка (?) 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, рыбинский горизонт, верхнекаменноярская (?) подсвита.

125. Корольки
 Оренбургская обл., Соль-Илецкий р-н.
 Trematosauridae
  Prothoosuchus sp.: ПИН, № 4489/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита.
 Замечание. При определении стратиграфического положения этого 
местонахождения мы руководствовались главным образом данными пале-
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омагнитного анализа (Taylor et al., 2009) и неопубликованными данными, 
любезно предоставленными Твердохлебовым. По письменному сообще-
нию последнего, остатки протоозуха были найдены в 35 м выше границы 
перми и триаса, в аллювиальных отложениях верхнесухореченской сви-
ты. Отрицательная остаточная намагниченность этой части разреза оврага 
Корольки (см. Taylor et al., 2009, рис. 4) вполне согласуется с такой страти-
графической привязкой. 

126. Коростелево
Ивановская обл., Кинешемский р-н.
 Capitosauridae
  Vladlenosaurus sp.: ПИН, № 5017/6, 10, 21, 24.
  Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, верхняя часть юрьевецкой свиты.

127. Кострикин Дол I
 Оренбургская обл., Бузулукский р-н.
Kostrikin Dol I: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 4586/19.
 Trematosauridae
  Trematotegmen sp.: ПИН, № 4586/14.
Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка Wetlugasaurus 
angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, мечетинская свита.

128. Кострикин Дол III
 Оренбургская обл., Бузулукский р-н.
Kostrikin Dol III: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Trematosauridae
  Thoosuchus sp.: ПИН, № 4586/16.
Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка Benthosuchus 
sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита.

129. Красная Яруга I
 Оренбургская обл., Сорочинский р-н.
Krasnaya Yaruga I: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae
  Selenocara rossica: ПИН, № 4495/15.
 Benthosuchidae
  Syrtosuchus (?) sp.: ПИН, № 4495/2.
 Фаунистический комплекс: фауна Selnocara-Syrtosuchus.
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 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита.

130. Красная Яруга II
 Оренбургская обл., Сорочинский р-н.
Krasnaya Yaruga II: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus gusevae: ПИН, № 4495/11(низы разреза).
 Bystrowianidae
  Dromotectum spinosum: ПИН, № 44951/14 (верхи разреза).
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировки 
Benthosuchus gusevae (низы разреза) и (?) Benthosuchus sushkini (верхи раз-
реза).
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, рыбинский горизонт, каменноярская свита.

131. Краснодольский
 Самарская обл., Борский р-н.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sushkini: ПИН, № 5444/1.
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 5444/2.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита.

132. Краснояр 
 Самарская обл., Алексеевский р-н.
Красноярское I: Блом, 1968.
Красноярское II: Блом, 1968.
Krasnoyarskoe: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 4687/2, 5, 7, 11.
 Qantasidae
  Qantas samarensis: ПИН, № 4687/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита.

133. Красные Пожни
 Костромская обл., Красносельский р-н.
Красные Пожни: Ефремов, Вьюшков, 1955.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurinae gen. indet.: ПИН, № 155/12.
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 155/200.
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 Benthosuchidae
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 5016/6.
 Trematosauridae
  Thoosuchus tuberculatus: ПИН, № 5016/1.
  Angusaurus sp.: ПИН, № 5016/7.
  Trematosauridae gen. indet.: ПИН, № 155/201.
 Фаунистический комплекс: группировка Benthosuchus sushkini фауны 
Benthosuchus и группировка Wetlugasaurus angustifrons фауны Wetlugasaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, рыбинский и слудкинский горизонты, рыбинская свита и нижняя 
часть юрьевецкой свиты.
 Замечание. Находки позвоночных найдены в различные годы разны-
ми исследователями. В большинстве случаев их точная стратиграфическая 
привязка в разрезе достоверно не известна.

134. Куданга
Вологодская обл., Никольский р-н
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus cf. malachovi: ПИН, № 5411/4.
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 5411/3, 5, 6.
 Trematosauridae gen. indet.: ПИН, № 5411/7, 8.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, березниковская свита.

135. Кудрино
 Вологодская обл., Никольский р-н.
Кудрино: Ефремов, Вьюшков, 1955; Ивахненко и др., 1997.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sushkini: ПИН, № 2355/1–23, 35.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 2355/8, 28–31.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, рыбинский горизонт, шилихинская свита.

136. Кузьмино
 Вологодская обл., Кичменгско-Городецкий р-н.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 5412/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
нижняя часть вохминского горизонта, нижняя подсвита вохминской свиты, 
недубровская пачка.
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137. Кула II
 Республика Коми, Удорский р-н.
Capitosauridae
  Wetlugasaurus angustifrons: ПИН, № 3705/12.
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 3705/11, 15.
Trematosauridae
  Angusaurus sp.: ПИН, № 3705/5.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, чучепальская свита.

138. Кулагино I
 Оренбургская обл., Новосергиевский р-н.
Kulagino I: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae gen. indet.: ПИН, № 4735/ 11.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, (?) слудкинский горизонт, (?) мечетинская свитa.

139. Кундузлутамак
 Оренбургская обл., Тоцкий р-н.
Kunduzlutamak: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae 
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 5471/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, cлудкинский горизонт, мечетинская свита.

140. Купай
 Оренбургская обл., Оренбургский р-н.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sushkini: ПИН, № 5443/1–3.
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 5443/4.
 Trematosauridae
  Thoosuchinae gen. indet.: ПИН, № 5443/5.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита.

141. Лестаншор II
 Ненецкий автономный округ, Заполярный р-н.
Лестаншор-II: Новиков, 1994.
Лестаншор-2: Ивахненко и др., 1997.
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 «Brachyopidae»
  Batrachosuchoides impressus: ПИН, № 4370/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка (?) 
Trematosaurus. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, верхи нижнелестаншорской подсвиты. 

142. Лестанвож
 Ненецкий автономный округ, Заполярный р-н.
 Trematosauridae 
  Trematosaurinae gen. indet.: ПИН, № 4370/7.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, верхи нижнелестаншорской подсвиты. 

143. Летниково I
 Самарская обл., Алексеевский р-н.
Летниковское I: Блом, 1968.
Zetnikovskoe: Tvеrdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus cf. sushkini: ПИН, № 4688/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита.

144. Липово
 Кировская обл., Шабалинский р-н.
Липово: Ивахненко и др., 1997.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus wetlugensis: ПИН, № 3355/5-9, 15.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
верхняя часть вохминского горизонта, верхняя (краснобаковская) подсвита 
вохминской свиты.

145. Липовка
 Оренбургская обл., Бузулукский р-н.
Zypovskoe II: Tverdokhlebov et al., 2002
 Benthosuchidae
  Benthosuchus cf. sushkini: ПИН, № 3892/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленеский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская под- 
свита. 
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146. Логачевка
 Оренбургская обл., Тоцкий р-н.
Логачевка: Ивахненко и др., 1997 (частично).
Logachevka: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 4196/17, 21–24.
 Trematosauridae
  Angusaurus dentatus: ПИН, № 4196/1.
  Angusaurus sp.: ПИН, № 4196/18, 19.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, гостевская свита.

147. Луза
 Кировская обл., Лузский р-н.
Луза: Ивахненко и др., 1997.
 Lydekkerinidae
  Luzocephalus blomi: ПИН № 3784/2.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
верхняя часть вохминского горизонта, верхняя (краснобаковская) подсвита 
вохминской свиты. 
 Замечание. Шишкин (1980), ссылаясь на письменное сообщение 
Блома, указывает на присутствие в этом местонахождении позвонков 
Tupilakosaurus sp.

148. Лукинка
 Ивановская обл., Пучежский р-н.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus angustifrons: ПИН, № 3819/1.
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 3819/6.
 Trematosauridae
  Angusaurus sp.: ПИН, № 3819/3–5.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, нижняя часть юрьевецкой свиты.

149. Лунка
 Ярославская обл., Даниловский р-н.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus korobkovi: МЕИЦР, № Тих-4.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, рыбинская свита.
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150. Макарьев 
 Костромская обл., (?) Макарьевский р-н.
Макарьев: Ивахненко и др., 1997.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 3783/132.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sushkini: ПИН, № 3783/1*, 2, 65.
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 2483/1–6; 3783/3, 5–17, 48, 62, 66, 67, 
65, 134.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, рыбинский горизонт. 
 Замечание. Точная географическая привязка неизвестна. 
Предположительно окрестности г. Макарьева (см. Гетманов, 1989).

151. Максимовка
 Нижегородская обл., Уренский р-н.
Максимовское: Блом, 1968.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 4578/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонт, вохминская свита.

152. Малая Кортюга
 Архангельская обл., Лешуконский р-н.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 5403/1, 2. 
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, пижмомезенская свита.

153. Малая Погромка I
 Оренбургская обл., Тоцкий р-н.
Malaya Pogromka I: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Trematosauridae
  Angusaurus sp.: ПИН, № 4507/10.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus (?) sp.: ПИН, № 4507/11.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, мечетинская свита.
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154. Малое Выдрицкое I
 Кировская обл., Нагорский р-н.
Capitosauridae
  Vladlenosaurus alexeyevi: ПИН, № 4865/1.
  Vladlenosaurus sp.: ПИН, № 4865/2, 3, 8.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, березниковская свита.

155. Малое Разречье
 Нижегородская обл., Нагорский р-н.
Мал. Разречьенское: Блом, 1968.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 4580/1–3.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонт, вохминская свита.

156. Мантурово
 Костромская обл., Мантуровский р-н.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 4903/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, березниковская свита.

157. Марьевка
 Самарская обл., Борский р-н.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus cf. sushkini: ПИН, № 3894/1.
  Benthosuchus (?) sp.: ПИН, № 3894/2.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленеский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита. 

158. Матвеевка III
 Оренбургская обл., Сорочинский р-н.
Matveevka III: Tverdokhlebov et al., 2002
 Captosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 4787/8.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, cлудкинский горизонт, мечетинская свита.
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159. Матвеевская
 Ивановская обл., Пучежский р-н.
 Trematosauridae
  Thoosuchus (?) sp.: ОМ САП, № 3206/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка (?) 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленеский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, рыбинская свита.

160. Межог I
 Республика Коми, Усть-Вымский р-н.
 Capitosauridae
  Parotosuchus komiensis: ПИН, № 4383/2.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Trematosaurus. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, гамский горизонт, гамская свита.

161. Мечеть I
 Оренбургская обл., Бузулукский р-н.
Мечетинское I: Блом, 1968.
Mechet III: Тverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 2424/11, 60, 72.
 Lonchorhynchidae gen. indet.: ПИН, № 2424/85.
 Bystrowianidae
  Dromotectum spinosum: ПИН, № 2424/ 65.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита.

162. Мечеть II
 Оренбургская обл., Бузулукский р-н.
Мечетинское II: Блом, 1968.
Мечеть-2: Ивахненко и др., 1997.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sushkini: ПИН, № 2424/1–5, 9, 10, 14.
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 2424/83, 84.
 Bystrowianidae
  Dromotectum spinosum: ПИН, № 2424/ 23.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита.
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163. Мечеть IV
 Оренбургская обл., Бузулукский р-н.
Mechet IV: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sushkini: ПИН, № 2424/37.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита.

164. Мечеть V
 Самарская обл., Борский р-н.
Mechet V: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sushkini: ПИН № 2424/9.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита.

165. Мещеряковка
 Оренбургская обл., Соль-Илецкий р-н.
Мещеряковка: Шишкин и др., 1995.
Mescheryakovka I: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae
  Parotosuchus sp.: ПИН, № 4400/2, 5, 6.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Trematosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, гамский горизонт, верхняя часть петропавловской свиты.

166. Мишаковская (Ляпомоз)
 Республика Коми, Прилузский р-н.
Мишаковская: Ефремов, Вьюшков, 1955.
 Сapitosauridae
  Parotosuchus sp.: ПИН, № 4833/12, 13, 15.
 Yarengiidae
  Yarengia (?) sp.: ПИН, № 4833/14. 
 Trematosauridae gen. indet.: ПИН, № 4833/5, 7.
 «Brachyopidae»
  Batrachosuchoides ochevi: ПИН, № 4833/6.
  Batrachosuchoides sp.: ПИН, № 4833/2-4.
 Plagiosauridae
  Melanopelta sp.: ПИН, № 4833/1.
 Bystrowianidae
  Vyushkoviana operta: ПИН, № 4833/17.
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 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Trematosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, гамский горизонт, гамская свита.

167. Михайловка
 Оренбургская обл., Сорочинский р-н.
Mikhaylovskoe: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus cf. sushkini: ПИН, № 4455/2.
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 4455/1. 
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита.

168. Мотьма
Архангельская обл., Котласский р-н.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus cf. malachovi: ПИН, № 5413/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, верхняя часть вашкинской свиты.

169. Мойка I
Оренбургская обл., Бузулукский р-н.
 Capitosauridae
  Selenocara sp.: ПИН, № 3890/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocata-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленеский подъ-
ярус, верхнеиндский подъяруса, заплавненский горизонт, верхнесухоречен-
ская подсвита. 

170. Мойка II
Оренбургская обл., Бузулукский р-н.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sushkini: ПИН, № 3890/2–4.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленеский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита. 

171. Мурапталово II
 Башкортостан, Куюргазинский р-н.
Мурапталово II: Шишкин и др., 1995; Гаряинов и др., 1967.
Mupartalovo: Tverdokhlebov et al., 2002.
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 Capitosauridae
  Parotosuchus sp.: ПИН, № 4375/5.
 Trematosauridae
  Inflectosaurus sp.: ПИН, № 4375/6.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Inflectosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, яренский надгоризонт, федоровский горизонт, нижняя часть петропав-
ловской свиты.

172. Мутусья
 Архангельская обл., Лешуконский р-н.
Мутусья: Ефремов, Вьюшков, 1955.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus (?) sp.: ПИН, № 4389/6.
 Trematosauroidea gen. indet.: ПИН, № 4389/2.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, чучепальская свита.

173. Надейтаю-II
 Ненецкий автономный округ, Заполярный р-н.
Надейтаю-II: Новиков, 1994.
 Trematosauridae
  Angusaurus sp.: ПИН, № 4370/24.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка (?) 
Wetlugasaurus angustifrons. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, средняя часть нижнелестаншорской подсвиты. 

174. Недуброво
 Вологодская обл., Кичменгско-Городецкий р-н.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 5412/2, 3.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
нижняя часть вохминского горизонта, нижняя подсвита вохминской свиты. 

175. Нижнеозерное I
 Оренбургская обл., Илекский р-н.
Нижнеозерное: Гаряинов, Очев, 1962.
Nizhneozernoe I: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sushkini: ПИН, № 4734/7.
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 4734/2–4, 6.
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 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита. 

176. Нижнеозерное II
 Оренбургская обл., Илекский р-н.
Nizhneozernoe II: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Trematosauridae
  Trematotegmen sp.: ПИН, № 4746/1.
  Trematosauridae gen. indet.: ПИН, № 4746/2, 3.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, мечетинская свита. 

177. Нижнеозерное III
 Оренбургская обл., Илекский р-н.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus (?) sp.: ПИН № 4734/1.
 Фаунистический комплекс: фауна (?) Wetlugasaurus, группировка (?) 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, (?) слудкинский горизонт, (?) мечетинская свита. 

178. Нижняя Сямуньга I
 Архангельская обл., Лешуконский р-н.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 3359/4, 5.
 Trematosauridae
  Angusaurus sp.: ПИН, № 3359/8, 9.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, чучепальская свита. 

179. Нижняя Сямуньга II
 Архангельская обл., Лешуконский р-н.
Capitosauridae
  Wetlugasaurus cf. angustifrons : ПИН, № 3359/6.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, чучепальская свита.

180. Нижняя Сямуньга III
 Архангельская обл., Лешуконский р-н.
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Нижняя Сямженьга III: Новиков, 1994.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 3359/37.
 Trematosauridae
  Angusaurus tsylmensis: ПИН, № 3359/26.
  Trematosauridae gen. indet.: ПИН, № 3359/42
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, пижмомезенская свита. 

181. Нижняя Сямуньга IV
 Архангельская обл., Лешуконский р-н.
Нижняя Сямженьга IV: Новиков, 1994.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus malachovi: ПИН, № 3359/28, 185.
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 3359/182, 183, 184.
 Trematosauridae
  Angusaurus tsylmensis: ПИН, № 3359/22–25.
  Angusaurus (?) sp.: ПИН, № 3359/50, 181.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, пижмомезенская свита. 

182. Нижняя Сямуньга V
 Архангельская обл., Лешуконский р-н.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus malachovi: ПИН, № 3359/18, 19.
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 3359/44.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 3359/45.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, пижмомезенская свита. 

183. Нижняя Сямуньга VI
 Архангельская обл., Лешуконский р-н.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus cf. malachovi: ПИН, № 3359/54.
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 3359/51, 53.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, пижмомезенская свита. 
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184. Нижняя Сямуньга X
 Архангельская обл., Лешуконский р-н.
Нижняя Сямженьга X: Новиков, 1994.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus malachovi: ПИН, № 3359/20, 21.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, пижмомезенская свита. 

185. Нижняя Сямуньга XII
 Архангельская обл., Лешуконский р-н.
Нижняя Сямженьга XII: Новиков, 1994.
Нижняя Сямженьга-12: Ивахненко и др., 1997.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 3359/29–31.
 Yarengiidae
  Vyborosaurus mirus: ПИН, № 3359/27.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, пижмомезенская свита. 

186. Низьма I
 Архангельская обл., Лешуконский р-н.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus angustifrons: ПИН, № 4339/2, 3.
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 4339/34.
 Trematosauridae
  Angusaurus (?) sp.: ПИН, № 4363/6, 7, 29.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский, чучепальская свита.

187. Низьма II
 Архангельская обл., Лешуконский р-н.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 4339/36.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, пижмомезенская свита.

188. Низьма III
 Архангельская обл., Лешуконский р-н.
 Yarengiidae
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  Vyborosaurus mirus: ПИН, № 4363/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, пижмомезенская свита.

189. Никольское
 Оренбургская обл., Оренбургский р-н.
Nikolskoe: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 4454/2 (низы разреза).
 Benthosuchidae
  Syrtosuchus sp.: ПИН, № 4454/1.
 Lonchorhynchidae
  Stoschiosaurus (?) sp.: ПИН, № 4454/8 (верхи разреза).
  Cosgriffiinae gen. indet.: ПИН, № 4454/3, 4.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus (низы разреза) и фау-
на Selenocara-Syrtosuchus (верхи разреза).
 Стратиграфический уровень: нижний триас: низы разреза - нижнеинд-
ский подъярус, вохминский горизонт, нижнесухореченская подсвита; верхи 
разреза – верхнеиндский подъярус, заплавненский горизонт, верхнесухоре-
ченская подсвита.
 Замечание. Точная стратиграфическая привязка остатков косгриффиин 
и Syrtosuchus sp. неясна. По нашему мнению, они, скорее всего, происходят 
из верхней части разреза.

190. Новая Таволжанка
 Оренбургская обл., Бузулукский р-н.
Ново-Таволжанское I: Блом Г. И., 1968.
Новая Таволжанка: Ивахненко и др., 1997.
Мечеть I: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus malachovi: ПИН, № 2424/73 (верхи разреза).
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 2424/80, 81 (верхи разреза).
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 2423/11 (низы разреза).
 Qantasidae
  Qantas samarensis: ПИН, № 2423/7, 8 (низы разреза).
 Trematosauridae
  Angusaurus sp.: ПИН, № 2424/74–78 (верхи разреза); 2423/13 (низы 
разреза).
  Platysteginae gen. indet.: ПИН, № 2424/79(верхи разреза).
  Prothoosuchus blomi: ПИН, № 2423/1, 2 (низы разреза).
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus; группировки 
Wetlugasaurus angustifrons (низы разреза) и Wetlugasaurus malachovi (верхи 
разреза).
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 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус: низы разреза – нижняя часть слудкинского горизонта, нижняя часть 
мечетинской свиты; верхи разреза – устьмыльский горизонт, гостевская 
свита. 

191. Одоевское
 Костромская обл., Шарьинский р-н.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 4576/1-3.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонта, вохминская свита.

192. Окуневское
 Кировская обл., Нагорский р-н.
Окуневское: Блом Г.И., 1968.
Федоровка: Ефремов, Вьюшков, 1955; Ивахненко и др., 1997.
 Сapitosauridae
  Parotosuchus sp.: ПИН, № 953/113, 117–127, 129-132, 134, 135, 151, 
155, 157, 162-164, 186–189, 194, 195, 198, 265, 268, 294, 295, 313, 316, 317.
 Yarengiidae (?) gen. indet.: ПИН, № 953/147, 150, 152, 154.
 Trematosauridae
  Inflectosaurus sp.: ПИН, № 953/100, 144, 190, 193.
 Brachyopidae
  Batrachosuchoides lacer: ПИН, № 953/2, 3, 5–31, 37–39,  
111–114.
 Plagiosauridae
  Melanopelta antiqua: ПИН, № 953/101–106.
 Bystrowianidae
  Axitectum georgi: ПИН, № 953/392–394.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Inflectosaurus. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, федоровский горизонт, федоровскя свита.

193. Орловка
 Оренбургская обл., Оренбургский р-н.
Orlovka: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Trematosauridae
  Thoosuchinae (?) gen. indet.: ПИН, № 4224/10.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка (?) 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, рыбинский горизонт, каменноярская свита.

194. Орсъю
 Республика Коми, Княжпогостский р-н.
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 Capitosauridae
  Wetlugasaurus angustifrons: ПИН, № 3818/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, слудкинская свита.

195. Павельев Яр
 Оренбургская обл., Тоцкий р-н.
Логачевка: Ивахненко и др., 1997 (частично).
Pavelev Yar: Tverdokhlebov et al., 2002
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus angustifrons: ПИН, № 4196/3.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, мечетинская свита.

196. Патракеево
 Нижегородская обл., Краснобаковский р-н.
Патракеевское: Блом, 1968.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 4485/2, 3.
 Bystrowianidae
  Axitectum vjushkovi: ПИН, № 4485/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонт, вохминская свита.

197. Перевозинка
 Оренбургская обл., Бузулукский р-н.
Perevoznikovo: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 4584/1–26.
 Bystrowianidae
  Axitectum vjushkovi: ПИН, № 4584/27, 28.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонт, нижнесухореченская подсвита.

198. Переволоцкое
 Оренбургская обл., Переволоцкий р-н.
Perevolotzkoe: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 4790/1–333.
 Bystrowianidae gen. indet.: ПИН, № 4790/335.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
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 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонт, нижнесухореченская подсвита.

199. Петраковская
 Архангельская обл., Котласский р-н.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 5494/ 1–4.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонт, вохминская свита.

200. Петропавловка I
 Оренбургская обл., Сакмарский р-н.
Петропавловка I: Шишкин и др., 1995; Ивахненко и др., 1997.
Petropavlovka I: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae
  Parotosuchus sp.: ПИН, № 4365/9, 11, 41, 45.
 Trematosauridae
  Inflectosaurus sp.: ПИН, № 4365/7.
  Trematosauridae gen. indet.: ПИН, № 4365/6.
 «Brachyopidae»
  Batrachosuchoides sp.: ПИН, № 4365/12.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Inflectosaurus. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, федоровский горизонт, низы петропавловской свиты. 

201. Петропавловка II
 Оренбургская обл., Сакмарский р-н.
Петропавловка II: Шишкин и др., 1995.
 Capitosauridae
  Parotosuchus cf. panteleevi: ПИН, № 4365/42.
  Parotosuchus sp.: ПИН, № 4365/14, 15.
 «Brachyopidae»
  Batrachosuchoides осhevi: ПИН, № 4365/44.
  Batrachosuchoides sp.: ПИН, № 4365/43.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Trematosaurus. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, гамский горизонт, верхняя часть петропавловской свиты. 

202. Пижма I
 Архангельская обл., Лешуконский р-н.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus malachovi: ПИН, № 4364/14, 29, 34.
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 4364/4, 8, 11, 13, 29, 31, 34.



Раннетриасовые амфибии Восточной Европы: эволюция доминантных групп  
и особенности смены сообществ

312

 Yarengiidae
  Vyborosaurus mirus: ПИН, № 4364/1, 2.
  Vyborosaurus (?) sp.: ПИН, № 4364/12.
 Trematosauridae
  Angusaurus sp.: ПИН, № 4364/3, 18-20.
  Trematosauridae gen. indet.: ПИН, № 4364/23, 24.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, пижмомезенская свита.

203. Плес
 Ивановская обл., Приволжский р-н.
Плес: Ефремов, Вьюшков, 1955; Ивахненко и др., 1997.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus angustifrons: ПИН, № 155/2 (= Volgosuchus cornutus).
 Trematosauridae
  Angusaurus weidenbaumi: ПИН, № 155/10.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, нижняя часть юрьевецкой свиты. 

204. Подсараица
 Вологодская обл., Великоустюгский р-н.
Подсараица: Ефремов, Вьюшков, 1955.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 5416/1. 
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонт, вохминская свита, нижняя подсвита.

205. Пор-Иоль
 Республика Коми, Прилузский р-н.
Пор-Иоль: Ефремов, Вьюшков, 1955
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 4123/2, 4.
  Poryolosuchus longicornis: ПИН, № 4123/13–15, 17.
 Фаунистический комплекс: фауны Wetlugasaurus, группировка (?) 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, (?) слудкинский горизонт, (?) слудкинская свита.

206. Пробуждение
Оренбургская обл., Бузулукский р-н.
 Capitosauridae
  Syrtosuchus sp.: ПИН, № 5495/ 2.
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 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита.

207. Прокаевка
 Оренбургская обл., Курманаевский р-н.
Прокаевка: Ивахненко и др., 1997.
Prokaevka: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Trematosauridae
  Trematotegmen otschevi: ПИН, № 4200/1–3, 5.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, мечетинская свита.

208. Проскурино
 Оренбургская обл., Бузулукский р-н.
Proskurino: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus (?) sp.: ПИН, № 4585/1, 2.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus cf. sushkini: ПИН, № 4585/5.
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 4585/3, 4.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинcкого горизонта, верхекаменноярская подсвита.

209. Радовка
 Оренбургская обл., Переволоцкий р-н.
Radovka: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sp.: ПИН № 5472/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, рыбинский горизонт, каменноярская свита.

210. Рассыпное
 Оренбургская обл., Илекский р-н.
Рассыпное: Ефремов, Вьюшков, 1955; Гаряинов, Очев, 1962.
Рассыпная: Ивахненко и др., 1997.
 Capitosauridae
  Parotosuchus orenburgensis: ПИН, № 951/42, 66-68.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Trematosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, гамский горизонт, верхняя подсвита петропавловской свиты.
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211. Репный
 Оренбургская обл., Тоцкий р-н.
Repniy: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus cf. gusevae: ПИН, № 3362/25.
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 3362/26.
  Syrtosuchus (?) sp.: ПИН, № 3362/23, 24.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus gusevae.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, низы рыбинского горизонта, нижнекаменноярская подсвита.

212. Решемка
 Ивановская обл., Кинешемский р-н.
 Сapitosauridae
  Vladlenosaurus sp.: ПИН, № 4418/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, верхняя часть юрьевецкой свиты.

213. Родионовка I
 Оренбургская обл., Курманаевский р-н.
Rodionovka I: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Syrtosuchus sp.: ПИН, № 4586/ 3.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, вернесухореченская подсвита.

214. Родионовка II
 Оренбургская обл., Курманаевский р-н.
Rodionovka II: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae
  Selenocara (?) sp.: ПИН, № 4586/8.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
верхнесухореченская подсвита.

215. Родионовка III
 Оренбургская обл., Курманаевский р-н.
Rodionovka III: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae
  Selenocarinae gen. indet.: ПИН, № 4586/7.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита. 
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216. Родниковый Дол
 Оренбургская обл., Сорочинский р-н.
Rodnikoviy Dol: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Syrtosuchus sp.: ПИН, № 4534/2 (низы разреза).
  Benthosuchus gusevae: ПИН, № 4534/1 (верхи разреза).
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus (низы раз-
реза), фауна Benthosuchus, группировка Benthosuchus gusevae (верхи раз- 
реза). 
 Стратиграфический уровень: нижний триас: низы разреза − верхне-
индский подъярус, заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсви-
та; верхи разреза – нижнеоленекский подъярус, низы рыбинского горизон-
та, нижнекаменноярская подсвита. 

217. Рожиха
 Оренбургская обл., Курманаевский р-н.
Grachevka: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Trematosauridae
  Platysteginae gen.indet.: ПИН, № 4630/1, 17.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, мечетинская свита. 

218. Ромашкино I
 Оренбургская обл., Курманаевский р-н.
Romashkino I: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Trematosauridae
  Thoosuchus sp.: ПИН, № 4586/6.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, рыбинский горизонт, верхнекаменноярская подсвита. 

219. Ромашкино IV
 Оренбургская обл., Курманаевский р-н.
Romashkino IV: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 4586/10.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus (?) sp.: ПИН, № 4586/21.
 Trematosauridae gen. indet.: ПИН, № 4586/20.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, мечетинская свита. 
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220. Роте-Фане
Оренбургская обл., Соль-Илецкий р-н.
 Trematosauridae gen. indet.: ПИН, № 5498/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, рыбинский горизонт, каменноярская свита. 

221. Руковишникова гора
 Вологодская обл., Великоустюгский р-н.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 5407/1. 
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонт, вохминская свита, нижняя подсвита.

222. Рыбинск
 Ярославская обл., Рыбинский р-н.
 Trematosauridae
  Thoosuchus yakovlevi: ПИН, № 4001/1.
  Thoosuchus sp.: ПИН, № 4001/2, 3; РМЗ, № РБМ-19172 (ПЛ-23).
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sp: ПИН, № 4001/4.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, рыбинская свита. 

223. Ряби
 Кировская обл., Нагорский р-н.
Рябинское: Блом, 1968.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 4581/1.
 Bystrowianidae gen. indet.: МВГ, № 164/2294.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонт, вохминская свита, рябинская пачка.

224. Савельевка
Оренбургская обл., Курманаевский р-н.
 Benthosuchidae:
  Benthosuchus cf. sushkini: ПИН, № 3891/1, 5.
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 3891/4.
  Benthosuchus (?) sp.: ПИН, № 3891/2, 3.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита. 
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225. Саусара
 Республика Коми, Усть-Цилемский р-н.
Саусара: Ефремов, Вьюшков, 1955; Новиков, 1994.
 Сapitosauridae gen. indet.: ПИН, № 160/2.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, верхняя часть чаркабожской свиты.

226. Свободный
 Оренбургская обл., Переволоцкий р-н.
 Benthosuchidae
  Syrtosuchus sp.: ПИН, № 5480/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита. 

227. Семигорье
 Ивановская обл., Вичугский р-н.
Семигорье: Ефремов, Вьюшков, 1955
 Сapitosauridae
  Vladlenosaurus sp.: ПИН, № 155/4.
  Vladlenosaurus (?) sp.: ПИН, № 155/60 (= Capitosaurus volgensis).
  Wetlugasaurus cf. angustifrons: ПИН, № 155/11 (= Volgasaurus 
kalajevi).
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, вероятно, группиров-
ки Wetlugasaurus angustifrons и Wetlugasaurus malachovi.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, вероятно, слудкинский и устьмыльский горизонты, юрьевецкая свита.
 Примечание. Местонахождение ныне не существует. Точная стратигра-
фическая привязка указанных выше находок в разрезе местонахождения не-
известна. 

228. Серъель
 Республика Коми, Прилузский р-н
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 5409/1, 2. 
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка (?) 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, (?) слудкинский горизонт, (?) чучепальская свита.

229. Скоба (Микуш)
  Республика Коми, Прилузский р-н.
 Capitosauridae
  Vladlenosaurus alexeyevi: ПИН, № 4831/1–7, 10, 12–17, 28, 30, 33, 44.
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 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, березниковская свита.

230. Слуда
 Кировская обл., Подосиновский р-н.
Слуда: Блом, 1968
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus wetlugensis: ПИН, № 2892/1–8.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонт, вохминская свита.

231. Соколово
 Костромская обл., Солигаличский р-н.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 5397/ 1, 2.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, шилихинская свита.

232. Спасское
 Нижегородская обл., Ветлужский р-н.
Спасское I: Блом, 1968; Ивахненко и др., 1997.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus wetlugensis: ПИН, № 1025/1–3, 30–185,  
300–333, 465–534, 536–559.
 Bystrowianidae
  Axitectum vjushkovi: ПИН, № 1025/334–343, 428–431.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонт, вохминская свита, анисимовская пачка.

233. Спасское-Семеновское
 Костромская обл., Вохомский р-н.
Спасское-Семеновское: Блом, 1968.
 Tupilakosauridae  
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 2482/1–5.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонт, вохминская свита.

234. Старая Тепловка
 Оренбургская обл., Бузулукский р-н.
Staraya Terlovka: Tverdokhlebov et al., 2002
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 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 4666/1–28.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонт, нижнесухореченская подсвита.

235. Староалександровка I
 Оренбургская обл., Бузулукский р-н.
 Capitosauridae
  Selenocara sp.: ПИН, № 5496/10.
  Selenocarinae gen. indet.: ПИН, № 5496/4.
 Benthosuchidae
  Syrtosuchus sp.: ПИН, № 5496/1-3; СОИКМ ВРХ-5030.
  Syrtosuchus (?) sp.: ПИН, № 5496/12.
 Bystrowianidae gen. indet.: ПИН, № 5496/11.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита.

236. Староалександровка II
 Оренбургская обл., Бузулукский р-н.
 Capitosauridae
  Selenocara rossica: ПИН, № 5496/6.
 Benthosuchidae
  Syrtosuchus sp.: ПИН, № 5496/7, 9.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита.

237. Суриково I
 Самарская обл., Курманаевский р-н.
Surykovo I: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 4629/1–3.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, индский ярус, рыбинский 
горизонт, каменноярская свита.

238. Сухая Таволжанка
 Оренбургская обл., Борский р-н.
Tavolzhanka: Tverdokhlebov et al., 2002
 Benthosuchidae
  Benthosuchus (?) sp.: ПИН, № 1531/7.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, рыбинский горизонт, каменноярская свита.
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239. Суходол
 Архангельская обл., Ленский р-н.
 Capitosauridae
  Parotosuchus sp.: ПИН, № 5414/2.
 Фаунистический комплекс: Фауна Parotosuchus, группировка 
Inflectosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, федоровский горизонт, лопатинская свита.

240. Суходольный III
 Оренбургская обл., Илекский р-н.
Sukhodolny III: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 5466/3.
 Trematosauridae
  Platysteginae gen. indet.: ПИН, № 5466/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, гостевская свита.

241. Суходольный IV
 Оренбургская обл., Илекский р-н.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 5466/2.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurua angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, мечетинская свита.

242. Сухоречка II
Оренбургская обл., Бузулукский р-н.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus: ПИН, № 3896/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита. 

243. Сухушка-Суходол
 Оренбургская обл., Тоцкий р-н.
Nevezhkino: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 4792/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, рыбинский горизонт, каменноярская свита.
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244. Съезжая
 Самарская обл., Алексеевский р-н.
 Qantasidae
  Qantas samarensis: ПИН, № 2429/7.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита.

245. Телянино
 Вологодская обл., Никольский р-н.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus wetlugensis: ПИН, № 2893/1.
 Фаунистический комплекс: фауна (?) Selenocara-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, (?) верхнеиндский подъ-
ярус, (?) заплавненский горизонт, верхи вохминской свиты, верхи аниси-
мовской пачки.

246. Терновый
 Самарская обл., Борский р-н.
Ternovoe: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus angustifrons: ПИН, № 4362/1.
  Wetlugasaurus aff. angustifrons: ПИН, № 4362/19.
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 4362/3, 4, 22.
 Trematosauridae
  Angusaurus succedaneus: ПИН, № 4362/10.
  Angusaurus sp.: ПИН, № 4362/11, 18, 21, 23.
  Platysteginae gen. indet.: ПИН, № 4362/7.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurua angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, мечетинская свита.

247. Терюхан
 Кировская обл., Нагорский р-н.
Терюхан: Ефремов, Вьюшков, 1955.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus angustifrons: ПИН, № 3581/29, 31, 33, 52, 101, 115, 
124.
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 3581/2–4, 11, 35, 56, 116, 125.
 Trematosauridae
  Angusaurus sp.: ПИН, № 3581/148.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, слудкинская свита.



Раннетриасовые амфибии Восточной Европы: эволюция доминантных групп  
и особенности смены сообществ

322

248. Тихвинское
 Ярославская обл., Рыбинский р-н.
Тихвинское: Ефремов, Вьюшков, 1955; Ивахненко и др., 1997.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 3200/519, 520.
 Trematosauridae
  Thoosuchus yakovlevi: ПИН, № 3200/6*, 7*, 8, 9, 19, 20, 26, 34, 35, 
36*, 37, 38*, 39*, 40, 42-46, 47, 59–62, 70, 81*, 82*, 83*, 84, 86–89, 91–94, 
95*, 96*, 98–115, 117–120, 126–128, 132*, 138-153, 154*, 155, 158, 159, 160*, 
161, 162, 163*, 164, 170, 187*, 190, 192*, 195, 199-203, 204, 206, 208, 209, 
210, 211, 218*, 219, 220, 225*, 229, 230, 234, 235, 239, 241, 242, 246, 251, 
252, 257, 259–262, 268, 270, 273, 277-281, 326, 327, 406, 407, 441, 456, 466, 
467, 470, 471, 473–475, 477, 485, 504, 505, 514; СГУ, №10/34; РМЗ, № РБМ-
18042 (ПЛ-8), РБМ-19171 (ПЛ-22), РБМ-29817 (ПЛ-206), РБМ-36523 (ПЛ-
221), РБМ-36684 (ПЛ-223), НВФ-9189; ЯГПУ, № 1Т/ 150, 154, 155, 163-165; 
AM F98271; WAM 96.8.1.
  Thoosuchus sp.: ПИН, № 3200/18, 85, 90, 116, 196, 198, 265-267, 
282, 316, 317, 328, 329, 331, 380, 381, 383, 384, 438, 453, 483; РМЗ, № НВФ-
7944, 7985; МЕИЦР, № Тих-2. 
 Benthosuchidae
  Benthosuchus korobkovi: ПИН, № 3200/1, 2, 11-13, 15–17, 27, 32, 
33, 48, 49, 52–58, 63, 64, 65*,66–68, 70–75, 77, 79, 80, 122–125, 129, 131, 133-
137, 166–169, 171, 173–182, 185, 186, 188, 189, 193, 205, 207, 221, 223, 224, 
236, 238, 240, 247-250, 258, 263, 264, 275, 276, 289, 323, 324, 405, 442, 443, 
448, 449, 457, 458, 460, 508, 510, 515; РМЗ, № РБМ-18462 (ПЛ-11), РБМ-
36492/1 (ПЛ-215), НВФ-9190, НВФ-9191; ГГМ, № ГГМ-0277-14/ПВ-00650; 
МЕИЦР, № Тих-5; ЯГПУ, № 1Т/ 128, 151, 157–160.
  Benthosuchus sp.: РМЗ, № РБМ-18463 (ПЛ-12), РБМ-18913 (ПЛ-
19), РБМ-19177 (ПЛ-26), РБМ-32254 (ПЛ-210), НВФ-4183; ЯГПУ № 1Т/152, 
153, 156, 161, 162.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus angustifrons: ПИН, № 3200/237, 243, 435.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Benthosuchus sushkini. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, рыбинская свита. 

249. Тихоновское-Горское
 Костромская обл., Вохомский р-н.
Тихоновское-Горское: Блом, 1968.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 4577/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, индский ярус, вохмин-
ский горизонт, вохминская свита.
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250. Трепоздин
 Республика Коми, Прилузский р-н.
 Capitosauridae
  Parotosuchus sp.: ПИН, № 4122/53, 4832/1.
 Yarengiidae (?) gen. indet.: ПИН, № 4122/50, 51.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Inflectosaurus. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, федоровский горизонт, федоровская свита.

251. Троицкое I
 Оренбургская обл., Сорочинский р-н.
Troyitzkoe: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 4197/33, 34.
  Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, рыбинский горизонт, каменноярская свита.

252. Троицкое II
 Оренбургская обл., Сорочинский р-н.
 Benthosuchidae
  Syrtosuchus morkovini: ПИН, № 4197/160.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвиты.

253. Тупиковка
 Оренбургская обл., Бузулукский р-н
Тупиковка: Ефремов, Вьюшков, 1955.
 Lonchorhynchidae gen. indet.: ПИН, № 5496/8.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита.

254. Тутаев
 Ярославская обл., Тутаевский р-н.
 Trematosauridae
  Thoosuchus yakovlevi: ПИН, № 4260/1, 2.
 Benthosuchidae:
  Benthosuchus korobkovi: ПИН, № 4260/3–6.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, рыбинская свита. 
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255. Уральский Дол
 Самарская обл., Борский р-н.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sushkini: ПИН, № 4663/15.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская подсвита.

256. Уста
 Нижегородская обл., Краснобаковский р-н.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 5406/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонт, вохминская свита.

257. Федоровка
 Оренбургская обл., Курманаевский р-н.
Fedorovka: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 4630/4, 19.
 Trematosauridae
  Prothoosuchus sp.: ПИН, № 4630/7–12.
  Thoosuchus (?) sp.: ПИН, № 4630/5.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus sushkini. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, верхнекаменноярская свита. 

258. Федоровка III
 Оренбургская обл., Сорочинский р-н.
Fedorovka III: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae
  Selenocarinae gen. indet.: ПИН № 4495/10.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита. 

259. Фомино
 Кировская обл., Подосиновский р-н.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 5408/1-8. 
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонт, вохминская свита.
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260. Хей-Яга I
 Ненецкий автономный округ, Заполярный р-н.
Хей-Яга I: Новиков, 1994. 
Хей-Яга I: Ивахненко и др., 1997.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus (?) sp.: ПИН, № 4370/12.
 Trematosauridae gen. ind.: ПИН, № 4370/8.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, средняя часть нижнелестаншорской подсвиты. 

261. Хей-Яга II
 Ненецкий автономный округ, Заполярный р-н.
Хей-Яга II: Новиков, 1994.
 Capitosauridae
  Parotosuchus cf. komiensis: ПИН, № 4370/16.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Trematosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, верхи нижнелестаншорской подсвиты.

262. Цильма I
 Республика Коми, Усть-Цилемский р-н.
Цильма: Ефремов, Вьюшков, 1955.
Цильма I: Новиков, 1994.
Цильма I: Ивахненко и др., 1997.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus malachovi: ПИН, № 4333/1, 2, 3, 11, 12; ВНИГРИ, 
№ 843/ 8.
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 160/1; 4333/54–59.
 Trematosauridae
  Angusaurus tsylmensis: ПИН, № 4333/6; ИГ КНЦ, № 135/19.
 Yarengiidae
  Vyborosaurus mirus: ИГ КНЦ, № 135/20.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, верхняя часть чаркабожской свиты. 

263. Цильма II
 Республика Коми, Усть-Цилемский р-н.
Цильма II: Новиков, 1994 
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 4333/60.
 Trematosauridae
  Angusaurus tsylmensis: ВНИГРИ, № 843/7; ПИН, № 4333/61.
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 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, верхняя часть чаркабожской свиты.

264. Цильма V
 Республика Коми, Усть-Цилемский р-н.
Цильма-V: Новиков, 1994.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus malachovi: ВНИГРИ, № 843/2, 3.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachvi. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, верхняя часть чаркабожской свиты.

265. Черепанка III
 Республика Коми, Усть-Цилемский р-н.
Черепанка III: Новиков, 1994.
Черепанка III: Ивахненко и др., 1997.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus malachovi: ВНИГРИ, № 843/1.
 Yarengiidae
  Vyborosaurus mirus: ВНИГРИ, № 843/8.
 Trematosauridae
  Angusaurus tsylmensis: ВНИГРИ, № 843/4–6.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, верхняя часть чаркабожской свиты. 

266. Черная I
 Оренбургская обл., Илекский р-н.
Черная I: Гаряинов, Очев, 1962
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus sp.: ПИН, № 4224/1, 2, 9.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, мечетинская свита.

267. Шаболовка
 Оренбургская обл., Курманаевский р-н.
Shabolovka: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Capitosauridae
  Wetlugasaurus cf. angustifrons: ПИН, № 4628/7, 8.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
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 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, мечетинская свита.

268. Шарью
 Республика Коми, Усинский р-н.
Шарью: Новиков, 1994.
 Trematosauroidea gen. indet.: ПИН, № 4370/23.
 Фаунистический комплекс: фауна (?) Parotosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, (?) верхнеоленекский 
подъярус, пачка зеленовато-серых песчаников и красно-коричневых глин. 

269. Шилиха II
 Нижегородская обл., Ветлужский р-н.
Шилихинское II: Блом, 1968.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 2484/2.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus sushkini: ПИН, № 2484/1.
  Benthosuchus sp.: ПИН, № 2484/6, 7.
 Trematosauridae
  Thoosuchus yakovlevi: ПИН, № 3999/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, шилихинская свита.

270. Шолга
 Кировская обл., Подосиновский р-н.
Шолгинское: Блом, 1968.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 5417/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонт, вохминская свита.

271. Шоргутово
 Костромская обл., Кологривский р-н.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 4574/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонт, вохминская свита.

272. Шохонка
 Ивановская обл., Приволжский р-н.
 Сapitosauridae
  Vladlenosaurus sp.: ПИН, № 5019/8–11.
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 Trematosauridae
  Angusaurus sp.: ПИН, № 5019/12.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus malachovi.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, устьмыльский горизонт, верхняя часть юрьевецкой свиты.

273. Шулаевка
 Оренбургская обл., Курманаевский р-н.
Шулаевка: Ивахненко и др., 1997
Shulaevka I: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Syrtosuchus samarensis: ПИН, № 4627/1.
  Syrtosuchus sp.: ПИН, № 4627/5–7.
 Фаунистический комплекс: фауна Selenocara-Syrtosuchus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеиндский подъярус, 
заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита.

274. Юроксикт (Лихачево)
 Республика Коми, Прилузский р-н.
 Plagiosauridae
  Melanopelta antiqua: ПИН, № 4122/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Trematosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, гамский горизонт, гамская свита.

275. Яблоновый Враг
 Самарская обл., Волжский р-н.
Яблоново-Врагское: Блом, 1968.
Yablonovo-Vragskoe: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Tupilakosauridae
  Tupilakosaurus sp.: ПИН, № 4589/1
 Фаунистический комплекс: фауна Tupilakosaurus.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеиндский подъярус, 
вохминский горизонт, нижнесухореченская подсвита.

276. Ягшордын
 Республика Коми, Прилузский р-н
 Capitosauridae
  Parotosuchus sp.: ПИН, № 4484/4, 29, 30.
 Yarengiidae
  Yarengia (?) sp.: ПИН, № 4484/2, 34.
 Lonchorhynchidae gen. indet.: ПИН, № 4484/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Inflectosaurus. 
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 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, федоровский горизонт, федоровская свита. 

277. Яковка
 Ярославская обл., Рыбинский р-н.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus korobkovi: ПИН, № 5400/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Benthosuchus, группировка 
Benthosuchus sushkini.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, верхняя часть рыбинского горизонта, рыбинская свита.

278. Якутово
 Башкортостан, Куюргазинский р-н.
Мурапталово I: Гаряинов и др., 1967; Шишкин и др., 1995.
Мурапталово-1: Ивахненко и др., 1997.
Yakutovo: Tverdokhlebov et al., 2002.
 Benthosuchidae
  Benthosuchus bashkiricus: ПИН, № 4168/1.
 Фаунистический комплекс: фауна Wetlugasaurus, группировка 
Wetlugasaurus angustifrons.
 Стратиграфический уровень: нижний триас, нижнеоленекский подъ-
ярус, слудкинский горизонт, кзылсайская свита.

279. Яренга
 Архангельская обл., Яренский р-н.
Яренга: Ефремов, Вьюшков, 1955; Ивахненко и др., 1997.
 Capitosauridae
  Parotosuchus komiensis: ПИН, № 1584/21.
  Parotosuchus sp.: ПИН, № 1584/14, 15.
 Yarengiidae
  Yarengia perplexa: ПИН, № 1584/5.
 «Brachyopidae»
  Batrachosuchoides ochevi.: ПИН № 1584/8.
  Batrachosuchoides sp.: ПИН № 1584/9, 10.
 Plagiosauridae
  Melanopelta antiqua: ПИН № 1584/7
 Фаунистический комплекс: фауна Parotosuchus, группировка 
Trematosaurus. 
 Стратиграфический уровень: нижний триас, верхнеоленекский подъ-
ярус, гамский горизонт, гамская свита. 
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ОБЪЯСНЕНИЯ К ФОТОТАБЛИЦАМ

Таблица I
Фиг. 1. Wetlugasaurus angustifrons Riabinin, экз. ПИН, № 3200/237, череп: 1a – сверху,  
1б – снизу, 1в – сзади; Ярославская обл., Рыбинский р-н, меcтонахождение Тихвинское; 
нижний триас, рыбинский горизонт, рыбинская свита. 
Длина масштабной линейки – 10 мм.

Таблица II
Фиг. 1. Vladlenosaurus alexeyevi Novikov, экз. ПИН, № 3583/21, череп: 1a – сверху,  
1б – снизу, 1в – сзади; Кировская обл., Нагорский р-н, меcтонахождение Малое  
Выдрицкое I; нижний триас, устьмыльский горизонт, березниковская свита. 
Длина масштабной линейки – 10 мм.

Таблица III
Фиг. 1. Selenocara rossica Novikov, голотип ПИН, № 5496/6, неполный череп: 1a – снизу, 
1б – сзади; Оренбургская обл., Бузулукский р-н, меcтонахождение Староалександровка 
II; нижний триас, заплавненский горизонт, верхняя подсвита сухореченской свиты (по 
Новиков, 2016а). 
Длина масштабной линейки – 10 мм.

Таблица IV
Фиг. 1. Selenocara rossica Novikov, экз. ПИН, № 2426/12, левая ветвь нижней челюсти:  
1а – с лабиальной стороны, 1б – с лингвальной стороны, 1в – сверху; Самарская обл., 
Борский р-н, меcтонахождение Заплавное-Сосновое II; нижний триас, заплавненский 
горизонт, верхняя подсвита сухореченской свиты. 

Фиг. 2. Syrtosuchus sp., экз. ПИН, № 2427/4, неполная левая ветвь нижней челюсти:  
2а – с лабиальной стороны, 2б – с лингвальной стороны, 2в – сверху; Самарская обл., 
Борский р-н, меcтонахождение Заплавное-Сосновое IV; нижний триас, заплавненский 
горизонт, верхняя подсвита сухореченской свиты. 
Длина масштабной линейки – 10 мм.

Таблица V
Фиг. 1. Samarabatrachus bjerringi Novikov, голотип ПИН, № 2426/16, череп: 1а – сверху, 
1б – снизу, 1в – сзади; Самарская обл., Борский р-н, меcтонахождение Заплавное-Сосновое 
II; нижний триас, заплавненский горизонт, верхняя подсвита сухореченской свиты (по 
Новиков, 2016а). 
Длина масштабной линейки – 10 мм.

Таблица VI
Фиг. 1. Parotosuchus orenburgensis (Konzhukova, 1965), голотип ПИН, № 951/42, череп: 
1а – сверху, 1б – снизу, 1в – сзади; Оренбургская обл., Илекский р-н, меcтонахождение 
Рассыпная; нижний триас, гамский горизонт, верхняя подсвита петропавловской свиты. 
Длина масштабной линейки 10 мм.

Таблица VII
Фиг. 1. Parotosuchus orenburgensis (Konzhukova, 1965), экз. ПИН, № 951/42, левая ветвь 
нижней челюсти: 1а – с лабиальной стороны,1б – с лингвальной стороны, 1в – сверху; 
Оренбургская обл., Илекский р-н, меcтонахождение Рассыпная; нижний триас, гамский 
горизонт, верхняя подсвита петропавловской свиты. 
Длина масштабной линейки – 10 мм.
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Таблица VIII
Фиг. 1. Parotosuchus orientalis (Otschev, 1966), голотип ПИН, № 4172/1, задняя часть черепа 
сверху; Оренбургская обл., Беляевский р-н, меcтонахождение Кзыл-Сай III; нижний триас, 
федоровский горизонт, нижняя часть петропавловской свиты. 

Фиг. 2. Parotosuchus komiensis Novikov, голотип ПИН, № 3361/18, правая посторбитальная 
часть черепа сверху; Республика Коми, Усть-Вымьский р-н, меcтонахождение Жешарт; 
нижний триас, гамский горизонт, гамская свита.
Длина масштабной линейки – 10 мм.

Таблица IX
Фиг. 1. Parotosuchus panteleevi (Otschev, 1966), экз. ПИН, № 1043/1581, череп: 1а – сверху, 
1б – снизу; Волгоградская обл., Иловлинский р-н, меcтонахождение Донская Лука; нижний 
триас, гамский горизонт, липовская свита. 
Длина масштабной линейки – 10 мм.

Таблица X
Фиг. 1. Parotosuchus panteleevi (Otschev, 1966), экз. ПИН, № 1043/41, левая ветвь 
нижней челюсти: 1а – с лабиальной стороны, 1б – с лингвальной стороны, 1в – сверху; 
Волгоградская обл., Иловлинский р-н, меcтонахождение Донская Лука; нижний триас, 
гамский горизонт, липовская свита. 
Длина масштабной линейки – 10 мм.

Таблица XI
Фиг. 1. Poryolosuchus longicornis Novikov et Shishkin gen. et sp. nov., голотип ПИН, 
№ 4123/13, задняя половина черепа: 1а – сверху, 1б – снизу, 1в – сзади; Республика Коми, 
бассейн р. Лузы, местонахождение Пор-Йоль; нижний триас, (?) слудкинский горизонт, (?) 
слудкинская свита. Длина масштабной линейки – 10 мм.

Таблица XII
Фиг. 1. Benthosuchus bashkiricus Otschev, 1972, голотип ПИН, № 4168/1; правая половина 
основания черепа снизу; Башкортостан, Куюргазинский р-н, местонахождение Якутово; 
нижний триас, слудкинский горизонт, кзылсайская свита.

Фиг. 2. Trematosaurus galae Novikov, 2010, экз. ПИН, № 1043/1541; затылочная часть черепа 
сзади; Волгоградская обл., Иловлинский р-н, меcтонахождение Донская Лука; нижний 
триас, гамский горизонт, липовская свита.

Фиг. 3. Stoschiosaurus (?) sp., экз. ПИН, № 4454/8; фрагмент левой посторбитальной части 
черепа сверху; Оренбургская обл., Оренбургский р-н, местонахождение Никольское; 
нижний триас, заплавненский горизонт, верхнесухореченская подсвита.
Длина масштабной линейки – 10 мм.

Таблица ХIII
Фиг. 1. Benthosuchus gusevae Novikov, 2012, голотип СОИКМ, № КМК КП-23420, неполный 
череп: 1а – сверху, 1б – снизу; Самарская обл., Борский р-н, бассейн р. Таволжанки, 
местонахождение Алексеевка I; нижний триас, низы рыбинского горизонта, нижняя 
подсвита каменноярской свиты (по Новиков, 2012б). 
Длина масштабной линейки 10 мм.

Таблица XIV
Фиг. 1. Benthosuchus gusevae Novikov, 2012, экз. ПИН, № 4495/ 11, левая ветвь нижней 
челюсти: 1а – с лабиальной стороны, 1б – с лингвальной стороны, 1в – сверху; 
Оренбургская обл., Сорочинский р-н, местонахождение Красная Яруга II; нижний триас, 
низы рыбинского горизонта, нижняя подсвита каменноярской свиты (по Новиков, 2012б). 
Длина масштабной линейки 10 мм.
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Таблица XV
Фиг. 1. Syrtosuchus samarensis (Sennikov, 1981), голотип ПИН, № 4627/1, неполный 
череп: 1а – сверху, 1б – снизу. Оренбургская обл., Курманаевский р-н, местонахождение 
Шулаевка; нижний триас, заплавненский горизонт, верхняя подсвита сухореченской свиты 
(по Новиков, 2016а). 
Длина масштабной линейки – 10 мм.

Таблица XVI
Фиг. 1. Syrtosuchus morkovini Novikov, 2016, голотип ПИН, № 4513/36, задняя половина 
черепа: 1а – сверху, 1б – снизу. Самарская обл., Борский р-н, местонахождение 
Алексеевка I; нижний триас, заплавненский горизонт, верхняя подсвита сухореченской 
свиты (по Новиков, 2016а).
Длина масштабной линейки – 10 мм.

Таблица XVII
Фиг. 1. Tupilakosaurus wetlugensis Shishkin, 1961, голотип ПИН, № 1025/1-1, череп 
сверху; Нижегородская обл., Ветлужский р-н, местонахождение Спасское; нижний триас, 
ветлужский надгоризонт, вохминский горизонт, вохминская свита.

Фиг. 2. Melanopelta antiqua Shishkin, 1967, голотип ПИН, № 1584/7, фрагмент межключицы 
снизу; Архангельская обл., Ленский р-н, местонахождение Яренга; нижний триас, яренский 
надгоризонт, гамский горизонт, гамская свита.

Фиг. 3. Yarengia perplexa Shishkin, 1960, голотип ПИН, № 1584/5, фрагмент основания 
черепа: 3а – снизу, 3б – сверху; Архангельская обл., Ленский р-н, местонахождение Яренга; 
нижний триас, яренский надгоризонт, гамский горизонт, гамская свита.
Длина масштабной линейки 10 мм.

Таблица XVIII
Фиг. 1. Cosgriffiinae gen. indet., экз. ПИН, № 4454/ 3, фрагмент пренариальной части левой 
половины черепа: 1а – снизу, 1б – сверху; Оренбургская обл., Оренбургский р-н, бассейн р. 
Урал, местонахождение Никольское; нижний триас, заплавненский (?) горизонт, верхняя (?) 
подсвита сухореченской свиты (по Новиков, 2013).

Фиг. 2. Cosgriffiinae gen. indet., экз. ПИН, № 4454/ 4, передний конец правой ветви нижней 
челюсти: 2а – снизу, 2б – сверху; Оренбургская обл., Оренбургский р-н, бассейн р. Урал, 
местонахождение Никольское; нижний триас, , заплавненский (?) горизонт, верхняя (?) 
подсвита сухореченской свиты (по Новиков, 2013).

Фиг. 3. Lonchorhynchidae gen. indet., экз. ПИН, № 5396/ 2, неполная левая ветвь нижней 
челюсти: 3а – с лабиальной стороны, 3б – с лингвальной стороны, 3в – сверху; Общий 
Сырт; нижний триас; точная географическая и стратиграфическая привязки неизвестны (по 
Новиков, 2013).

Фиг. 4. Lonchorhynchidae gen. indet., экз. ПИН, № 5496/ 8, фрагмент правой половины 
симфизеального отдела нижней челюсти: 4а – снизу, 4б – сверху; Оренбургская обл., 
Бузулукский р-н, бассейн р. Винной, местонахождение Тупиковка; нижний триас, 
заплавненский горизонт, верхняя подсвита сухореченской свиты (по Новиков, 2013).

Фиг. 5. Lonchorhynchidae gen. indet., экз. ПИН, № 4484/ 1, фрагмент симфизеального отдела 
нижней челюсти: 5а – сверху, 5б – снизу; 5в – спереди; Республика Коми, Прилузский 
р-н, бассейн р. Лузы, местонахождение Ягшордын; нижний триас, федоровский горизонт, 
федоровская свита (по Новиков, 2013).
Длина масштабной линейки – 10 мм.
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Таблица XIX
Фиг. 1. Rhytidosteus uralensis Shishkin, 1994, экз. ПИН, № 2394/18, неполный правый 
эктоптеригоид с фрагментом небной ветви птеригоида, вид сверху; Оренбургская 
обл., Беляевский р-н, бассейн р. Бурти, местонахождение Кзыл-Сай I; нижний триас, 
федоровский горизонт, низы петропавловской свиты.

Фиг. 2. Rhytidosteus uralensis Shishkin, 1994, экз. ПИН, № 2394/19, неполное левое nasale 
сверху; Оренбургская обл., Беляевский р-н, бассейн р. Бурти, местонахождение Кзыл-Сай 
III; нижний триас, федоровский горизонт, низы петропавловской свиты.

Фиг. 3. Rhytidosteus uralensis Shishkin, 1994, голотип ПИН, № 2394/17, передняя часть левой 
ветви нижней челюсти: 3а – сверху, 3б – снизу; Оренбургская обл., Беляевский р-н, бассейн 
р. Бурти, местонахождение Кзыл-Сай I; нижний триас, федоровский горизонт, нижняя часть 
петропавловской свиты.
Длина масштабной линейки – 10 мм.

Таблица XX
Фиг. 1. Rhytidosteus uralensis Shishkin, 1994, экз. ПИН, № 2394/55, фрагмент левого 
praemaxillare снизу; Оренбургская обл., Беляевский р-н, бассейн р. Бурти, местонахождение 
Кзыл-Сай I; нижний триас, федоровский горизонт, низы петропавловской свиты.
Фиг. 2. Rhytidosteus uralensis Shishkin, 1994, экз. ПИН, № 4505/ 13, правое praemaxillare 
сверху; Астраханская обл., Ахтубинский р-н, местонахождение Большое Богдо I; нижний 
триас; верхнеоленекский подъярус, федоровский горизонт, низы богдинской свиты.
Фиг. 3. Rhytidosteus uralensis Shishkin, 1994, экз. ПИН, № 5497/ 2, средняя часть правой 
ветви нижней челюсти: 3а – сверху, 3б – сбоку; Оренбургская обл., Илекский р-н, 
местонахождение Дьяконов I; нижний триас, гамский горизонт, верхи нижней подсвиты 
петропавловской свиты.
Длина масштабной линейки – 10 мм.

Таблица XXI
Фиг. 1. Batrachosuchoides lacer Shishkin, 1966, голотип ПИН, № 953/2, передняя часть 
черепа: 1а – сверху, 1б – снизу; Кировская обл., Нагорский р-н, местонахождение 
Окуневское; нижний триас, федоровский горизонт, федоровская свита.

Фиг. 2. Batrachosuchoides lacer Shishkin, 1966, экз. ПИН, № 5497/ 17, левое exoccipitale 
сбоку; Оренбургская обл., Илекский р-н, местонахождение Дьяконов II; нижний триас, 
федоровский горизонт, низы нижней подсвиты петропавловской свиты.

Фиг. 3. Batrachosuchoides lacer Shishkin, 1966, экз. ПИН, № 5497/ 15, правое 
ectopterygoideum снизу; Оренбургская обл., Илекский р-н, местонахождение Дьяконов II; 
нижний триас, федоровский горизонт, низы нижней подсвиты петропавловской свиты.

Фиг. 4. Batrachosuchoides lacer Shishkin, 1966, экз. ПИН, № 2394/52, задняя половина 
правой ветви нижней челюсти: 4а – с латеральной стороны, 4б – с лингвальной стороны; 
Оренбургская обл., Беляевский р-н, местонахождение Кзыл-Сай I; нижний триас, 
федоровский горизонт, низы петропавловской свиты.

Фиг. 5. Batrachosuchoides ochevi Novikov et Shishkin, sp. nov., голотип ПИН, № 1043/ 653, 
левое exoccipitale сбоку; Волгоградская обл., Иловлинский р-н, местонахождение Донская 
Лука; нижний триас, гамский горизонт, липовская свита.

Фиг. 6. Batrachosuchoides ochevi Novikov et Shishkin, sp. nov., экз. ПИН, № 1043/975, левое 
ectopterygoideum снизу; Волгоградская обл., Иловлинский р-н, местонахождение Донская 
Лука; нижний триас, гамский горизонт, липовская свита.
Длина масштабной линейки – 10 мм.
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Таблица XXII
Фиг. 1. Dromotectum spinosum Novikov et Shishkin, 2000, голотип ПИН, № 2424/23, 
туловищный щиток: 1а – сверху, 1б – снизу, 1в – сзади; Оренбургская обл., Бузулукский р-н, 
местонахождение Мечеть II; нижний триас, рыбинский горизонт, каменноярская свита (по 
Шишкин, Новиков, Фортуни, 2014).

Фиг. 2. Dromotectum abditum Shishkin, Novikov, Fortuny, 2014, голотип ПИН, № 1043/1104, 
неполный туловищный щиток: 2а – сверху, 2б – снизу, 2в – сзади; Волгоградская обл., 
Иловлинский р-н, бассейн р. Дон, местонахождение Донская Лука; нижний триас, гамский 
горизонт, липовская свита (по Шишкин, Новиков, Фортуни, 2014).

Фиг. 3. Vyushkoviana operta Shishkin, Novikov, Fortuny, 2014, голотип ПИН, № 4833/17, 
неполный туловищный щиток: 3а – сверху, 3б – снизу, 3в – сзади; Республика Коми, р. Луза, 
местонахождение Ляпомоз; нижний триас, гамский горизонт, гамская свита (по Шишкин, 
Новиков, Фортуни, 2014).
Длина масштабной линейки – 10 мм.
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Таблица II
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Таблица III
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Таблица IV
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Таблица V
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Таблица VI
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Таблица VII
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Таблица VIII
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Таблица IX
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Таблица X
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Таблица XI
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Таблица XII
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Таблица ХIII
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Таблица XIV
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Таблица XV

1б

1а



Раннетриасовые амфибии Восточной Европы: эволюция доминантных групп  
и особенности смены сообществ

350

Таблица XVI
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Таблица XVII
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Таблица XVIII
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Таблица XIX
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Таблица XX
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Таблица XXI
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Таблица XXII
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