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постройки (биостромы и калиптры) наблюдаются в
бассейне р. Вятки (Кировская область) и Окско -
Волжском междуречье. Их строителями были
многочисленные мшанки с вееровидными и другими
видами колоний. Специфические карбонатные биогенные
постройки известны в Центральной и Западной Европе.
Органогенные постройки сильно изменены,
доломитизированы. Начальная стадия их развития была
связана с пышным расцветом брахиоподово-мшанкового
биоценоза, а конечная стадия - микробиальным
биоценозом, в результате которого сформировались
рифоподобные постройки [Smith, 1980-1981] с
“предбиогермными” образованиями в подошве.
Рифоподобные микробиальные образования широко
развиты в Германии (Гарц) и известны здесь как
“строматолитовые рифы”. В их строении участвуют
самые разнообразные по морфологии строматолиты. В
подошве “строматолитовых рифов” отмечаются
скопления фораминифер, брахиопод, криноидей,
двустворок, гастропод, остракод и крайне редко
наутилид (всего 4-5 их уровней). Аналогичные
рифопобные микробиальные образования наблюдаются

и в Волго-Камоком регионе. Формирование
специфических органогенных построек средней перми
происходило в эпоху заключительного этапа герцинского
цикла тектогенеза и на фоне аридизации и
интенсивнейшей регрессии, прерывавшейся (3-5 раз)
кратковременными трансгрессиями. Проявление данных
геологических и палеоклиматических событий привело к
резкому сокращению площадей акваторий многих
морских бассейнов и их обмелению, что вызвало
массовые вымирания организмов. Перестали
существовать почти все типичные палеозойские группы
животных - табуляты, четырехлучевые кораллы, многие
отряды брахиопод, мшанок и морских лилий,
фузулиниды, бластоидеи и др.

Таким образом, разномасштабные монотаксонные
органогенные постройки и рифоподобные
микробиальные образования типа “иловых холмов”
являются литологическими маркерами разноранговых
событий массового вымирания организмов и их
формирование происходило на критических рубежах
палеозоя.
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В работе рассматривается недавно открытый вязниковский биотический комплекс терминальной перми Восточной Европы и
обсуждается смена наземной биоты, в частности, позвоночных, на рубеже перми и триаса. Эндемичные особенности и различия в ходе
этой смены на разных континентах, а также длительный, постепенный, мозаичный характер развития экологического кризиса в
поздней перми указывают на внутренние, синэкологические причины этого процесса.

Наиболее полные разрезы пермских и триасовых
континентальных отложений, хорошо
охарактеризованные палеонтологически, располагаются
в Восточной Европе, Восточной Сибири, Южной Африке
и Китае. Поэтому история наземной биоты на рубеже
палеозоя и мезозоя наиболее полно восстановлена только
для этих регионов. Максимальная детальность в
реконструкции этапов развития фауны и флоры, в свою
очередь, позволила детально расчленить эти пермо-
триасовые отложения и выделить наиболее дробные
стратиграфические подразделения. Для Восточной
Европы, Южной Африки и Китая одной из важнейших
групп, дающей максимальную детальность в
периодизации истории наземных сообществ и в
расчленении этих континентальных образований,
являются тетраподы. При этом Восточная Европа,
несомненно, занимает первое место в мире по полноте,
непрерывности последовательности континентальных
осадочных отложений и эволюции биотических
комплексов: десять этапов известно для перми, восемь -
для триаса (рис. 1) [Ивахненко и др., 1997].

На границе перми и триаса, то есть палеозойской и
мезозойской эр, как в Восточной Европе, так и в других
регионах мира, разразился экосистемный кризис: из
геологической летописи исчезли многие группы
растений, беспозвоночных и позвоночных животных.
Это был наиболее значительный глобальный
биотический кризис в истории жизни на Земле, особенно
в морях, гораздо больший по своему масштабу, чем
массовое вымирание в конце мелового периода
[Невесская, 2004; Сенников, 2004]. Существуют
различные гипотезы, пытающиеся объяснить причины

этого кризиса. Одни из них опираются на действия
внешних, абиотических факторов, которые часто
рассматриваются как случайные, катастрофические.
Другие видят причины внутренние, биотические,
обусловленные закономерностями развития отдельных
групп организмов и их сообществ.

Данные по развитию и смене биотических
комплексов перми и триаса Восточной Европы дают
уникальную возможность для реконструкции сценария и
анализа причин экологического кризиса на суше в конце
перми - начале триаса, так как здесь представлена самая
полная, преемственная и непрерывная
последовательность этих комплексов. Весьма важно
также то, что в Восточной Европе этапы истории
наземной биоты четко выражены и контрастно
обособлены, особенно в перми; присутствуют также
собственно пограничные комплексы на рубеже перми и
триаса. Сравнение восточноевропейского сценария
экологического кризиса и массового вымирания на
границе перми и триаса с историей наземной биоты этого
времени на других континентах может дать важную
информацию для выявления глобальных
закономерностей и местных, эндемичных особенностей
данного кризиса.

До недавнего времени считалось, что пермская
история наземных сообществ позвоночных
заканчивается парейазаврово-дицинодонтово-
горгонопиевым комплексом, представленным на
территории Европейской России соколковской фауной
(зона Scutosaurus karpinskii), в Южной Африке - фауной
Dicynodon и аналогичными фаунами в Китае. Все эти
фауны отличаются большим таксономическим
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BrachyopidaeB

TupilacosauridaeB

EryopidaeB
IntasuchidaeB

ArchegosauridaeB

MelosauridaeB

DissorophidaeB

RhytidosteidaeB
LydekkerinidaeB

CapitosauroideaB
TrematosauroideaB

PlagiosauridaeB

B Dvinosauridae

NyctiphruretidaeP

ProcolophonidaeP

LanthanosuchidaeP

BradysauridaeP

PareiasauridaeP

P Nycteroleteridae

P Tokosauridae

P Rhipeosauridae

BystrowianidaeR

CaptorhinidaeC
BolosauridaeC

R Eogyrinidae

R Chroniosuchidae

R Enosuchidae

ElginiidaeP

RubidgeidaeT

D Proterosuchidae

D Protorosauridae

D Trilophosauridae

D Paliguanidae

D Sphenodontidae

D Prolacertidae

D Erythrosuchidae

D Rauisuchidae

MICROSAURIA fam.indet.

KarpinskiosauridaeP

T Galesauridae

T Dviniidae

T Whaitsiidae

T Annatherapsididae

T Nanictidopidae

T Cynodontia f.i.

T Inostranceviidae

T Pristerognathidae

T Ictidosuchidae

T Scaloposauridae

T Gorgonopidae

T Moschowhaitsiidae

T Scylacosauridae

T Procynosuchidae

T Scalopognathidae

T Silphedestidae

T Lystrosauridae

T Dicynodontidae

T Galeopidae

T Titanosuchidae

T Anteosauridae

T Venyukoviidae

T Deuterosauridae

T Syodontidae

T Ulemosauridae

Pl Varanopsidae

Pl Caseidae

T Niaftasuchidae

T Nikkasauridae

T Eotitanosuchidae

T Rhopalodontidae

T Microuraniidae

T Burnetiidae ?

KotlassiidaeP ?
T Phthinosuchidae

Ðèñ. 2. Ðàñïðåäåëåíèå ñåìåéñòâ òåòðàïîä â ïåðìñêèõ è ðàííåòðèàñîâûõ ôàóíèñòè÷åñêèõ êîìïëåêñàõ
Âîñòî÷íîé Åâðîïû

286

Ðàííèé
òðèàñ

Ï å ð ì ü

Òåðèîäîíòîâûé Ïðîòåðî-
çóõîâûé

Ýðèîïî-
èäíûé

Èíòèí-
ñêèé

Î÷¸ð-
ñêèé

Ãîëþøåð-
ìèíñêèé

Ìåçåí-
ñêèé

Ìàëîêè-
íåëüñêèé

Èøååâ-
ñêèé

Âÿçíè-
êîâñêèé

Ñîêîë-
êîâñêèé

Èëüèí-
ñêèé

Êîòåëü-
íè÷ñêèé

Òåòðàïîäû

Êîìïëåêñû

Äèíîöåôàëîâûé

- åäèíè÷íî- ðåäêî- îáû÷íî- îáèëüíî



287

разнообразием, крупными размерами и
значительной специализацией форм, входящих в их
состав. Предполагалось, что существование этого
сложного, дифференцированного и процветающего
сообщества повсеместно закончилось внезапным
массовым вымиранием большинства, входивших в него,
таксонов. Таким образом, позднепермское
парейазаврово-дицинодонтово-горгонопиевое
сообщество должно было резко сменяться
листрозаврово-протерозухидным, получившим
глобальное распространение в раннем триасе.

Исходя из этого, важнейшими событиями в истории
наземных фаун, маркирующими пермо-триасовую
границу в континентальных отложениях, считались
исчезновение парейазавров, дицинондонтид, горгонопий,
других архаичных палеозойских групп и появление
листрозаврид и протерозухид. В отношении структуры
сообществ это означало смену коадаптивной пары
хищник-жертва горгонопия-парейазавр на пару
текодонт-дицинодонт, или протерозухид-листрозаврид.
Реконструируемый подобным образом глобальный
биотический кризис с одновременной резкой сменой
наземных сообществ и массовом вымиранием позволяли
предположить существование одной общей
единовременной причины этих событий, в том числе,
внешней и даже катастрофической. "Апокалипсис" на
рубеже перми и триаса связывался с ударом очередного
метеорита, трапповым магматизмом в Сибири,
изменением состава атмосферы, понижением уровня
Мирового океана, аридизацией и т.д. [Benton, 2003;
Benton, Twitchett, 2003].

До сих пор на Восточно-Европейской платформе не
были известны континентальные отложения самой
терминальной перми, и считалось, что этому времени в
геологической летописи соответствует длительный
перерыв. В пятидесятые и шестидесятые годы XX века в
г. Вязники Владимирской области и д. Пурлы
Нижегородской области были открыты местонахождения
с новой фауной позвоночных конца пермского периода.
При последующем изучении оказалось, что это -
наиболее молодой фаунистический комплекс
позвоночных терминальной перми Восточной Европы,
включающий древнейшего в мире архозавра [Сенников,
1995; Ивахненко и др., 1997]. В результате полевых
исследований в последние годы в г. Вязники был открыт
богатый и разнообразный комплекс, включающий
рептилий, амфибий, рыб, насекомых, остракод,
конхострак, двустворчатых моллюсков, а также растений
(представленных как макроостатками, так и
палиноморфами). Хотя изучение вязниковской фауны и
флоры еще не окончено, уже ясно, что открыт
уникальный континентальный биотический комплекс
терминальной перми, по составу и по структуре
сообщества переходный между пермскими и триасовыми
[Сенников, 1995; Сенников, Голубев, 2006].

В чем же выражается своеобразие богатого и
разнообразного вязниковского биотического комплекса?
Среди четвероногих позвоночных в составе
вязниковской фауны определены несколько видов
амфибий и рептилий - брахиопоидные лабиринтодонты
Dvinosaurus egregius Shishkin, микрозавры Microsauria
fam.indet., хрониозухии Bystrowiana permira Vjuschkov и
Uralerpeton tverdochlebovae Golubev, котлассиоморфы
Karpinskiosaurus sp., элгиниидные парарептилии
Obirkovia sp., ранние текодонты Archosaurus rossicus
Tatarinov, дицинодонты Dicynodontidae gen. indet.,
тероцефалы Moschowhaitsia vjuschkovi Tatarinov,
Hexacynodon purlensis Tatarinov,  Malasaurus germanus

Tatarinov, Whaitsiidae gen. indet., Moschorhinidae gen.
indet. [Ивахненко и др., 1997; Сенников, Голубев, 2006,
Sennikov, Golubev, 2006].

Вязниковский фаунистический комплекс
существенно отличается от предшествующего
соколковского. В Вязниках представлен более
специализированный вид двинозавра. Для поздней перми
Восточной Европы двинозавриды и котлассиоморфы -
наиболее характерные группы амфибиотических
тетрапод. В составе вязниковской фауны неожиданно
появляются загадочные мелкие амфибии неясного
систематического положения - микрозавры; в конце
перми они уже представляли собой “живые
ископаемые”. Среди хрониозухии в вязниковское время
известны хрониозухиды (уралерпетон), которые были
широко распространены и ранее, в соколковское время.
Однако появляется и новое семейство хрониозухии -
быстровианиды, продолжавшие затем свое
существование в качестве редких реликтов в раннем и
среднем триасе Восточной Европы. Существование
реликтовых антракозавров - хрониозухии - до конца
среднего триаса, при вспышке численности и
таксономического разнообразия в конце перми, является
своеобразной и характерной чертой эндемизма
восточноевропейской фауны тетрапод. В вязниковской
фауне присутствуют небольшие своеобразные
парарептилии элгинииды, которые вообще крайне редки
и в качестве единичных находок известны из более
ранних горизонтов поздней перми Восточной Европы, а
также из терминальной перми Шотландии и Марокко.
Весьма важным изменением состава фауны тетрапод при
переходе от соколковского к вязниковскому этапу
развития было исчезновение наиболее характерных,
доминирующих форм соколковского времени: крупных
растительноядных парарептилии - типичных
парейазавров (скутозавров) и хищных зверообразных
рептилий - горгонопий. Дицинодонты представлены
дицинодонтидами; листрозавры в составе вязниковского
комплекса не обнаружены. Во всем мире первые
примитивные архозавры из группы текодонтов известны
только с начала триаса, и только в вязниковском
комплексе терминальной перми Восточной Европы
появляются самые древние достоверные их
представители (рис.2). Таким образом, в вязниковское
время кардинально изменилась структура трофических
связей - позднепермское парейазаврово-дицинодонтово-
горгонопиевое сообщество сменилось текодонтово-
дицинодонтовым, сходным с триасовыми.

Рыбы представлены разнообразными палеонисками,
в том числе Geryonichthys (?) sp., Mutovinia Stella Minich,
M. sennikovi, Toyemia blumentalis A.Minich, Toyemia sp.,
Isadia (?) sp., Varialepis (?) sp., а также хрящевыми
ганоидами Saurichtys sp. и гибодонтными акулами
Xenosynechodus sp., Sphenacanthus sp., Hybodus sp. Если
палеониски из Вязников типичны для вятского горизонта
верхней перми, то заурихтисы и акулы характерны для
более молодых триасовых отложений Европейской
России.

Находки насекомых в Вязниках пока
немногочисленны. Здесь встречены тараканы, как и во
всех верхнеказанских и татарских местонахождениях
Европейской России. Тараканосверчки рода Chauliodites,
обнаруженные в Вязниках, обычны в первой половине
триаса, изредка попадаются и в верхнетатарских
отложениях Европейской России. Lophioneuridae, группа
переходная от сеноедов к трипсам, представлены
формой, близкой к описанным из терминальной перми
Австралии. Вероятно, вязниковский комплекс насекомых
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самый молодой среди известных нам татарских
комплексов (но древнее комплекса из местонахождения
Недуброво, где доминируют томии) и близок к границе
перми и триаса.

Остракоды представлены (по определению
И.И. Молостовской) следующими формами: Clinocypris
cf. elongata Schneider, Clinocypris sp., Darwinula (?) sima
Mishina, D. (?) accuminata Belousova, D. (?) regia Mishina,
D. (?) abscondita Mishina, Darwinuloides ex gr. svijazhicus
Sharapova, Gerdalia ex gr. rixosa Mishina, G. cf. triassiana
Belousova, G. ex gr. analoga Starozhilova, G. wetlugensis
Belousova, Gerdalia sp., Marginella (?) sp., Nerechtina cf.
plana Mishina, Suchonella cf. posttypica Starozhilova, S. ex

gr. typica Spizharskyi, Suchonellina bulloida (Mishina),
S. cf. anjugensis (Mishina), S. ex gr. anjugensis (Mishina),
S. dispinosa (Mishina), S. ex gr. dispinosa (Mishina), S. ex
gr. trapezoida (Sharapova), S. perelubica (Starozhilova)
(= S. alija (Mishina)), S. pseudoinornata (Belousova)
(= S. postparallela (Mishina)), Wjatkellina (?) pseudoobliqua
(Belousova), W. fragilina (Belousova), W. vladimirinae
(Belousova), W. cf. vladimirinae (Belousova). Ассоциация
остракод имеет триасовый облик с присутствием
пермских (вятских) элементов. По мнению
И.И. Молостовской, вполне вероятно, что эта ассоциация
существовала     несколько     раньше     раннетриасового
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Рис. 4. Различия в составе пограничных комплексов тетрапод Восточной
Европы и Южной Африки

Восточная Европа: терминальная пермь (слева, сверху вниз) - протеразухидный
текодонт, дицинодонтид, элгиниид; начало триаса (справа, сверху вниз) -
протерозухид, листрозаврид. Южная Африка: терминальная пермь (слева, сверху
вниз) - горгонопс, дицинодонтид, листрозаврид; начало триаса (справа, сверху вниз)
 - протерозухид, листрозаврид.

зонального комплекса Darwinula mera — Gerdalia
variabilis, выделенного Е.М. Мишиной.

Конхостраки представлены (определение
Н.И. Новожилова) двумя семействами: Limnadiopseidae
(новый род) и Lioestheriidae (Sphaerestheria sp. nov.,
Pseudestheria suchonensis Novojilov, Pseudestheria sp. nov.
1, Pseudestheria sp. nov. 2, Loxomicroglypta sp. nov.,
Concherisma sp. nov.). По мнению этого исследователя,
данный комплекс конхострак указывает на его
позднепермский (татарский) возраст.

Двустворчатые моллюски в Вязниках представлены

Palaeomutela oleniana Amalitzky, Palaeomutela plana
Amalitzky, Palaeomutela aff. plana Amalitzky,
Palaeomutela cf. solemyaeformis (Netschajew),
Palaeomutela (?) concavocarinata (Netschajew),
Palaeomutela sp. (определение В.В.Силантьева), в целом,
характерны для вятского горизонта верхней перми
Восточно-Европейской платформы.

Макрофоссилии растений отличаются хорошей
сохранностью. Среди них доминируют остатки
пельтаспермовых птеридоспермов: Pursongia meyenii
Naugolnykh, Vjaznikopteris rigida Naugolnykh и
Peltaspermum capitatum Naugolnykh. Также встречены
папоротники Prynadaeopteris (?) sp., членистостебельные
Neocalamites cf. mansfeldicus Weigelt, гинкговые Stiphorus
ovatum Naugolnykh, Sphenobaiera sp. nov. и хвойные

Ullmannia cf. frumentaria Goeppert. Вязниковская флора
отличается большим своеобразием, отличается от
татариновой и других известных позднепермских
восточноевропейских флор, в её составе присутствует
значительное количество цехштейновых
(западноевропейских) элементов. Эта макрофлора,
очевидно, является наиболее поздней в перми Восточной
Европы, при этом имеются указания на её переходный к
триасу характер [Наугольных, 2006, а, б].

Вязниковский палинокомплекс оказался сходным с
моломским из терминальных слоев вятского горизонта и

переходным от пермских к триасовым.
В составе вязниковского комплекса
представлены споры Calamospora sp.,
Punctatisporites sp., Lophotriletes
novicus Singh, Retusotriletes sp.,
Apiculatisporis sp. cf. A. cornutus Hoeg
& Bose, Apiculatisporis sp., ? Retitriletes
sp., Laevigatosporites, Limatulasporites
fossulatus Helby & Foster,
Kraeuselisporites sp., пыльца Alisporites
splendens Foster, Vitreisporites signatus
Leschik, Klausipollenites schaubergeri
Jansonius, Klausipollenites sp. cf. K.
staplinii Jansonius, Platysaccus insignis
Ouyang & Utting, Falcisporites sp., и

Potonieisporites-подобными
пыльцевыми зёрнами, Scutasporites sp.
cf. S. unicus Klaus, Lueckisporites
virkkiae Clarke, Protohaploxypinus sp., ?
Lunatisporites sp., Vittatina
connectivalis Waryukhina, Ephedripites
sp., Cycadopites sp. cf. С. follicularis
Wilson & Webster., водоросли
Actinastrum (= Syndesmorion) stellatum
Fijalkowska, Reduviasporonites
chalastus (= Tympanicysta stoschiana
Balme), Quadrisporites sp.,
Botryococcus sp. cf. B. braunii Kutzing,
Veryhachium sp., Leiosphaeridia sp.
[Афонин, 2005]. Смена
палинокомплексов на границе
палеозоя и мезозоя в Восточной
Европе происходила постепенно и
началась задолго до конца перми.
Кардинальная смена пришлась именно
на вязниковский (моломский) этап,
палинокомплекс которого имеет
совершенно обновлённый
таксономический состав, по своему
составу более сходный с триасовыми,
чем с пермскими [Афонин, 2005;
Ярошенко, 2005].

Новые данные по пограничным континентальным
разрезам других континентов также демонстрируют
сложность и многоступенчатость перехода от пермских к
триасовым биотам [Retallack et al., 2003, 2006; Smith,
Botha, 2005; Ward et al., 2005]. Древнейшие листрозавры
были обнаружены совместно с дицинодонтидами в
терминальной перми (формация Гуодикен) Синьцзяна
(северо-западный Китай). В терминальной перми (верхи
зоны Dicynodon) в Южной Африке имеет место та же
ситуация - древнейшие листрозавры сосуществовали с
последними дицинодонтидами. Горгонопии дожили в
Южной Африке до конца перми, но парейазавры исчезли
несколько раньше. И в Южной Африке, и в Китае
древнейшие архозавры — протерозухиды появляются
только в низах триаса (рис. 3).
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Таким образом, смена наиболее важных групп 
позвоночных на рубеже перми и триаса происходила на 
разных континентах не одновременно, что было связано, 
вероятно, с эндемичными особенностями развития 
отдельных их групп, наземных сообществ в целом, а 
также с различиями во внешних, абиотических условиях. 
В то же время, в истории континентальной биоты в 
самом конце перми и в Восточной Европе, и в Южной 
Африке, и в Китае (Синцзяне) намечается особый, 
переходный этап, когда начинают исчезать некоторые 
пермские группы и отдельные таксоны, появляются 
представители новых, триасовых групп, а также 
появляются короткоживущие таксоны в составе этих 
комплексов. Наиболее четко выражен такой переходный 
этап - вязниковский комплекс именно в Восточной 
Европе, где вся структура наземного сообщества 
сменяется с пермской на триасовую. Последний, 
вязниковский этап в пермской истории наземной биоты 
на Восточно-Европейской платформе, в отличие от 
Южной Африки, и Китая, характеризуется присутствием 
эндемичных брахиопоидных лабиринтодонтов 
(двинозаврид), котлассиоморф и элгиниидных 
парарептилий, расцветом эндемичных реликтовых 
антракозавров - хрониозухий, наличием реликтовых 
микрозавров, отсутствием горгонопий и листрозавров и, 
что самое главное, появлением древнейших архозавров - 
протерозухид. Исчезновение типичных парейазавров до 
конца перми - общая особенность Южной Африки и 
Восточной Европы, хотя пути эволюции данной группы 
на одном и на другом континенте резко отличались. 
Более позднее - в самом начале раннего триаса - 
появление листрозаврид и отсутствие короткого периода 
их сосуществования с дицинодонтидами в самом конце 
перми - важная отличительная черта перехода от перми  
к триасу в Восточной Европе по сравнению с Южной 
Африкой и Китаем. В самом начале раннего триаса 
фауна позвоночных Восточной Европы 
характеризовалась первым появлением, но, в то же 
время, крайней редкостью листрозавров, что не похоже 
на ситуацию в Южной Африке и в Китае, где эти 
дицинодонты были массовыми формами наземного 
сообщества. Но наиболее важным отличием перехода от 
перми к триасу в Восточной Европе по сравнению с 
Южной Африкой была более ранняя, имевшая место уже 
в терминальной перми, смена горгонопий на архозавров, 
то есть смена доминирующих хищников, обусловившая 
кардинальную смену структуры сообщества (рис. 4). 

Такой сложный, многоступенчатый, мозаичный 
характер смены биоты на рубеже перми и триаса, к тому 
же имеющий различия, эндемичные особенности на 
разных континентах мог быть обусловлен только 
преимущественно внутренними, биотическими и 
биоценотическими закономерностями, что 
подтверждается и длительной предысторией и 
последействием кризисных явлений на рубеже 
палеозойской и мезозойской эр. Внешние, абиотические 
факторы, тем более кратковременные, могли послужить 
лишь поводом, «спусковым механизмом» для углубления 
биотического кризиса, но не постоянным,  
направляющим фактором этого процесса. При наличии 
общих, глобальных закономерностей развития 
экологического кризиса и смены палеозойской биоты на 
мезозойскую неравномерность, асинхронность, местные 
отличия в протекании этого процесса на разных 
континентах исключают, на наш взгляд, возможность 
глобального единовременного «апокалипсиса» на рубеже 
двух эр. 
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