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Эволюционное изменение живой системы начинается с нарушения регуляции ее равновесия и ро-
ста внутренней неупорядоченности. Типичные проявления этого процесса видны при смене тетра-
подных фаун на рубеже перми и триаса, обнаруживаясь как в конце перехода к новому равновесию
(в пионерных триасовых фаунах), так и в его начале (в терминальных пермских сообществах). В
первом случае наиболее отчетливы: незаконченность структурных изменений внутри новых групп;
высокая степень эндемизма региональных пионерных сообществ и неоднородный характер их сме-
ны во времени. Во втором случае, как видно из анализа предкризисной (вязниковской) биоты Во-
сточной Европы, наблюдаются “упреждающее” появление некоторых будущих доминантов, “воз-
вращение” в геологическую летопись ряда реликтов, а также примеры повышенной групповой
изменчивости таксонов, близких к вымиранию. Фактические или вероятные следы неравновес-
ных изменений, подобных отмечаемым в вязниковской биоте, могут быть также отчасти просле-
жены в других позднепермских фаунах Евразии и в их аналогах на территориях Южной и Север-
ной Гондваны.
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ВВЕДЕНИЕ

Переход любой системы в качественно иное
равновесное состояние начинается как снижение
эффективной регуляции ее параметров в порого-
вых условиях. Их флуктуации, вызванные расту-
щими внешними возмущениями, становятся все
более длительными (т.е. их релаксация замедля-
ется) и, наконец, переходят в необратимые изме-
нения. Это нарушение означает утрату системой
равновесия и, соответственно, снижение ее упо-
рядоченности. Такой ход событий лежит, в част-
ности, в основе биологической эволюции (Спен-
сер, 1899; Волькенштейн, 1984) – независимо от
того, идет ли речь о филетических или биотиче-
ских изменениях, ибо все они начинаются с утра-
ты прежнего равновесия живой системы.

В первом из названных случаев речь идет о на-
рушении упорядоченности типичной организа-
ции таксонов на видовом или групповом уровне.
Начальное ее снижение (в последовательных
циклах онтогенеза или в масштабе исторического
времени) проявляется как замещение прежней

организационной нормы все более широким
спектром ее малоустойчивых уклонений, т.е.
означает нарастание размаха ее изменчивости
(Шишкин, 2015, 2019а; Shishkin, 2018). Отбор на
усиление наиболее жизнеспособных вариаций
приводит к появлению на их основе мозаичных
(и в большинстве недолговечных) типов органи-
зации, гротескно сочетающих черты ее прежнего
облика с теми или иными чертами новой равно-
весной модели, в направлении которой идет эво-
люционный поиск (не обязательно успешно реа-
лизуемый). В применении к особенностям этих
ранних альтернативных линий, возникающих в
процессе формирования такой новой модели,
данный феномен получил название “архаическо-
го многообразия” (Мамкаев, 1968). С другой сто-
роны, самые начальные стадии его проявления,
фиксируемые еще на фоне преобладания черт ис-
ходной организации, известны как картина “ра-
сового старения” (Hyatt, 1866), или рост изменчи-
вости филума накануне вымирания (Simpson,
1953), или же как его терминальная неустойчи-
вость (Шишкин, 2015).
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Другой упомянутый выше аспект оценки эво-
люционного события как перехода к новому рав-
новесию касается перестройки организации це-
лостной биоты. Связанные с этим процессом зако-
номерности наиболее наглядны при масштабных
экосистемных изменениях. Среди признаков сни-
жения упорядоченности при таком переходе од-
ним из наиболее ожидаемых является резкая неод-
нородность (локальный эндемизм) формирую-
щихся пионерных посткризисных сообществ. При
этом нарушение или распад ценотических взаимо-
связей, контролировавших прежнее состояние
биоты, открывает здесь дорогу быстрому появле-
нию новых доминантов. Среди них могут быть
как группы или формы, не известные в предше-
ствующей геологической летописи, так и те, что
считались исчезнувшими много ранее. Характер-
ной чертой этих не вполне устоявшихся сооб-
ществ является значительная роль в них эфемер-
ных компонентов (доминантных или иных) с
кратким временем существования. Общий ана-
лиз истории таких региональных сообществ
обычно вскрывает и иные аспекты их неоднород-
ности – в отношении как этапности регистрируе-
мых в них событий, так и длительности самой
этой истории (Шишкин и др., 2006; Шишкин,
2018б, 2019б).

ПИОНЕРНЫЕ ФАУНЫ РАННЕГО ТРИАСА 
КАК ИТОГ НЕУПОРЯДОЧЕННОСТИ 

ЭВОЛЮЦИОННЫХ ПРОЦЕССОВ, 
ВЫЗВАННЫХ КРИЗИСОМ 

ПОЗДНЕПЕРМСКОЙ БИОТЫ

Все сказанное можно продемонстрировать на
примере преобразования мира наземных позво-
ночных на рубеже перми и триаса, отвечающем
эпохе крупнейшей из планетарных экосистемных
перестроек. Более всего доступен для анализа не-
посредственный результат этого события – в виде
древнейших (индско–раннеоленекских) тетра-
подных фаун раннего триаса, известных в тех или
иных вариантах почти на всех континентах. В
наиболее изученных фаунистических последова-
тельностях, обычно используемых для планетар-
ных корреляций, этот отрезок времени в целом
соответствует интервалу фаун Tupilakosaurus–
Wetlugasaurus в Восточной Европе и зоне Lystro-
saurus в Южной Африке (Ochev, Shishkin, 1989;
Shishkin, Ochev, 1993; Shishkin et al., 1995). Поми-
мо этих двух региональных биот, для целей наше-
го рассмотрения наиболее существенны также
фауны Австрало-Тасмании и Южной Америки. В
перечисленных случаях история ранних посткри-
зисных сообществ позволяет установить для них
ту или иную этапность событий или, по крайней
мере, их неоднородность во времени. Главный
материал для оценки составляют здесь сведения о
смене темноспондильных амфибий, поскольку в

большинстве сообществ этого времени (кроме
Южной Африки и Антарктиды) они либо полно-
стью доминируют, либо играют одну из главных
ролей.

Организационная неустойчивость 
пионерных раннетриасовых групп

Следы неупорядоченности структурной орга-
низации сохраняются внутри нескольких ранних
семейств триасовых темноспондильных амфи-
бий. Напомним, что в целом мезозойские Temno-
spondyli, при всех различиях их жизненных форм,
составляют морфологически достаточно одно-
родную эволюционную градацию. Ее главной
чертой является “стереоспондильная” консоли-
дированная конструкция черепа, очевидно, пред-
ставлявшая собой оптимальный тип организации
в условиях чисто водного обитания, свойственно-
го поздним Temnospondyli (Шишкин, 2018а,
2019а)1. Начиная со среднего триаса, универсаль-
ность этой конструкции не знает исключений,
т.е. наблюдаемые вариации не выходят за ее рам-
ки. Но внутри пионерных раннетриасовых се-
мейств она не всегда выглядит завершенной; т.е.
“стереоспондильный” план строения может
здесь сочетаться с мозаикой отдельных черт более
древних (палеозойских) морфотипов. Такое сов-
мещение характеристик различных эволюционных
уровней, обнаруживаемое на уровне таксонов низ-
кого ранга, есть, как уже сказано, типичная черта
архаического многообразия.

Одним из подобных примеров структурной
неупорядоченности среди пионерных триасовых
амфибий могут служить Tupilakosauridae – абер-
рантное семейство тримерорахоморфных темно-
спондилов. На фоне преобладания у них черт
“стереоспондильной” организации, они обычно
сохраняют такие неожиданные для мезозойских
форм древние особенности, как доминирование
basioccipitale в затылочном суставе и экспониро-
ванность сонных артерий на небной поверхности
черепа (Шишкин, 1973; Warren, 1999). Однако
примечательно, что переход от этих реликтовых
черт к соотношениям, типичным для триасовых
темноспондилов, имел место также и внутри это-
го семейства (т.е. самостоятельно от других
групп) – будучи документирован в качестве ред-
кого уклонения на родовом уровне (австралий-
ская форма, описанная как Brachyopoidea indet.;
Damiani, Warren, 1996; ср. Шишкин, 2019а).

Другой пример незавершенного перехода к
новой (мезозойской) модели организации связан
с сохранением у отдельных раннетриасовых

1 Факт стабильности этой конструкции по существу лежит в
основе господствующих кладистских представлений о мо-
нофилии “стереоспондилов” (Шишкин, 2018а, 2019а).
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групп амфибий архаичного строения короноид-
ной серии нижней челюсти. В этом случае преко-
роноид широко контактирует с симфизной пла-
стинкой dentale, составляя ее заднее продолже-
ние. Тем самым сохраняются соотношения,
типичные для девонских прототетрапод (ср. Ahl-
berg, Clack, 1998), но уже редкие даже среди ран-
них Temnospondyli (Шишкин, 1994; Shishkin,
Sulej, 2009). Такая картина обычна для пионерно-
го раннетриасового семейства Rhytidosteidae (ро-
ды Arcadia, Rhytidosteus, Mahavisaurus: Warren,
Black, 1985; Шишкин, 1994; Maganuco et al., 2014).
То же самое характерно и для ряда гондванских
лидеккеринид (Lydekkerina, Chomatobatrachus:
Cosgriff, 1974; Hewison, 2007); однако, у их един-
ственного лавразиатского представителя Luzo-
cephalus уже достигнут нормальный для темно-
спондилов тип соотношений, т.е. симфизная
пластинка и прекороноид разделены и лежат в
разных плоскостях (наблюдения автора). Таким
образом, и в этом случае, как у тупилакозаврид,
переход к “мезозойскому” типу организации осу-
ществлялся самостоятельно. Сходные процессы
наблюдаются и в ранней эволюции доминантной
группы триасовых амфибий – надсемейства Cap-
itosauroidea. У ее древнейшего (раннескифского)
подсемейства Selenocarinae, в отличие от всех
других “стереоспондилов”, сохраняется руди-
ментарное состояние засочленовного отростка
нижней челюсти, близкое к соотношениям у па-
леозойских форм (Новиков, 2016).

Все эти свидетельства внутренней неоднород-
ности отдельных темноспондильных групп по
степени завершенности их перехода к новой (ме-
зозойской) равновесной организации соответ-
ствуют ожидаемым закономерностям системного
преобразования (см. выше). Очевидно, что таким
же неоднородным образом этот процесс протекал
и в тех триасовых группах Temnospondyli, для ко-
торых геологическая летопись не сохранила его
документированных ранних следов.

Неоднородность состава 
и путей преобразования местных биот

По своему составу пионерные региональные
сообщества триасовых тетрапод обнаруживают
высокую гетерогенность, выраженную в их родо-
вом эндемизме (что нередко затрудняет их возраст-
ную корреляцию). Как исключение выявляются
лишь единичные таксоны с краткими эпизодами
взрывного пространственного распространения на
фоне разобщенности местных биот. Рептилии в
этих ранних фаунах представлены очень скудно (за
исключением Южной Африки, Антарктиды и,
отчасти, Китая) – как в отношении разнообразия,
так и частоты находок. К числу их наиболее общих

групп для индского времени относятся, в частно-
сти, парарептилии–проколофониды, представлен-
ные на разных континентах местными родами с
одновершинными зубами и документированные
в большинстве случаев (кроме Восточной Евро-
пы) лишь единичными находками (Cisneros,
2008a). Переход к двувершинному состоянию зу-
бов в раннеоленекское время (происходивший,
видимо, параллельно в ряде линий) ознаменовал-
ся в Южной Гондване эпизодом экспансии рода
Procolophon в Южной Африке, Антарктиде и
Южной Америке (Cisneros, 2008a, b; Dias-da-Silva
et al., 2017; Peecook et al., 2019). Характерным эле-
ментом раннетриасовых фаун являются также
диапсиды–архозавроморфы, в первую очередь,
псевдозухии–протерозухиды. В большинстве слу-
чаев последние известны лишь по фрагментарным
остаткам, что осложняет оценку валидности выде-
ленных таксонов и характера их родственных от-
ношений; среди их индских представителей наи-
более очевидно лишь тесное родство южноафри-
канского Proterosuchus из низов зоны Lystrosaurus
с китайским “Chasmatosaurus” (“Ch.” yuani) из
формации Джикаюань (Ezcurra, 2016). Для ран-
неоленекского этапа раннетриасовой истории тет-
рапод достоверные сведения о протерозухидах, по-
видимому, исчерпываются данными о Chasmato-
suchus из Восточной Европы2.

Наиболее неоднородной для начала раннего
триаса выглядит картина распространения терап-
сидных рептилий, которые доминируют в фаунах
Южной Африки и Антарктиды, но, как правило,
слабо известны на других континентах. Исключе-
ние на этом фоне составляет лишь эпизод экс-
пансии дицинодонта Lystrosaurus, захватившей
часть гондванских субконтинентов, Северную
Азию и, в минимальной степени, Восточную Ев-
ропу (Fröbisch, 2009).

В отличие от амниот, темноспондильные ам-
фибии более или менее широко представлены по-
чти во всех индских фаунах, формируя в их преде-
лах высоко эндемичные сообщества. Последние
образованы небольшой группой в основном не-
долговечных семейств, возникших, большей ча-
стью, на рубеже перми и триаса. Примерно поло-
вина из них известна в индском веке почти исклю-
чительно на южногондванских субконтинентах –
либо повсеместно (Lydekkerinidae и, вероятно,

2 Вместе с тем, недавняя оценка родственных отношений
Chasmatosuchus помещает его в совокупность (политомию)
трудно позиционируемых таксонов, “промежуточных”
между протерозухидами и эритрозухидами (Ezcurra, 2016).
Такое же положение принимается и для антарктического
рода Antarctanax – очевидно, более молодого, чем южно-
африканский Proterosuchus (Peecook et al., 2019). Близкий
по возрасту тасманийский род Tasmaniosaurus, обычно от-
носимый к протерозухидам, расценивается в этих анализах
как сестринский для Archosauriformes.
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Rhytidosteidae), либо только в Австрало-Тасма-
нии (Brachyopidae)3. Напротив, в Лавразии ли-
деккериниды представлены в это время един-
ственным местным родом, тогда как ритидосте-
иды (редкие эндемичные формы) впервые
появляются лишь в раннем оленеке (Шишкин,
1980; Шишкин, Вавилов, 1985). Настоящие же
брахиопиды, видимо, вообще сюда не проникали
в течение триаса (Шишкин, 2011). С другой сто-
роны, примитивные трематозавроидные семей-
ства (Benthosuchidae, Thoosuchidae), принадлежа-
щие к доминантам раннескифской восточноев-
ропейской фауны, целиком эндемичны для
Лавразии.

Наиболее космополитным семейством амфи-
бий в индских триасовых сообществах являются
Tupilakosauridae – с самостоятельными родами,
по меньшей мере, в Европе (Шишкин, 1973,
2011), Южной Африке (Warren, 1999) и Австралии
(Damiani, Warren, 1996; Шишкин, 2019а). Другой
общий компонент составляют древнейшие линии
надсемейства Capitosauroidea – господствующей
триасовой группы, несомненно, эволюциониро-
вавшей в Лавразии и Гондване параллельно (Wat-
son, 1962; Очев, 1966; Shishkin et al., 2004). К наи-
более ранним представителям этих независимых
линий относятся, соответственно, европейское
подсемейство Selenocarinae, и австралийские
формы типа Rewanobatrachus (Шишкин и др.,
2006; Новиков, 2016, 2018; ср. Schoch, Milner,
2000). Еще одну номинально общую, но, скорее
всего, гетерогенную пионерную группу составля-
ют длиннорылые трематозавриды–лонхоринхи-
ны. Реликты палеозойских доминантов (диссоро-
фоиды, ринезухиды) достоверно известны в нача-
ле раннего триаса лишь в Южной Африке.

На фоне эндемизма пионерных амфибийных
сообществ раннего триаса в них крайне редки
случаи более широкого распространения отдель-
ных родов. Один из таких примеров – единствен-
ная находка южноафриканского Lydekkerina в
Австралии (Warren et al., 2006); сведения о при-
сутствии этого рода в Индии более проблематич-
ны (ср. Tripathi, 1969; Shishkin et al., 1996; Schoch,
Milner, 2000). Не исключено также проникнове-
ние индийского лонхоринхина Gonioglyptus в Во-
сточную Европу (Шишкин и др., 2006).

Этапность событий в короткой истории пио-
нерных тетраподных фаун триаса (приблизитель-
но охватывающей инд – ранний оленек) также не
показывает единообразия для разных блоков су-
ши. Одним из наглядных примеров может слу-
жить сопоставление сообщества южноафрикан-

3 Обследование автором в 1993 г. образца из базальной ниж-
нетриасовой формации Нижний Фримув Антарктиды, от-
несенного к брахиопидам (Colbert, Cosgriff, 1974), не под-
твердило этого заключения (см. также: Warren, Marsicano,
2000).

ской зоны Lystrosaurus с его суммарным возраст-
ным аналогом в Южной Америке, т.е. c фаунами
формаций Буэна Виста (Уругвай)4 и Санга ду Ка-
браль (Бразилия). Характерные маркеры двух
разновозрастных интервалов зоны Lystrosaurus, а
именно, тупилакозавриды и примитивные про-
колофоны (в сочетании с лидеккеринидами) в ее
основании и, с другой стороны, массовое присут-
ствие вида Procolophon trigoniceps в ее верхней ча-
сти, находят свое прямое отражение, соответ-
ственно, в уругвайской фауне и в верхах интерва-
ла распространения бразильской (Piñeiro et al.,
2004; Shishkin, 2009; Dias-da-Silva et al., 2017). Но
в то время как два южноамериканских сообще-
ства четко разделены и не имеют общих таксонов,
в хронологически эквивалентной им фауне Lys-
trosaurus не удается распознать ясных возрастных
подразделений, хотя ее состав, несомненно, ме-
нялся во времени (Шишкин, 2018б, 2019б).

Не менее обособлена начальная история раз-
вития триасовых тетрапод Австрало-Тасмании,
где выделяются два типа пионерных сообществ
(Cosgriff, 1984) – фауна формаций Аркадия и Ре-
вана на востоке Австралии и фауна с руководя-
щим ритидостеидным родом Deltasaurus, пред-
ставленная в формациях Блайна (на западе кон-
тинента) и Ноклофти (в Тасмании). Хотя в число
их доминантов входят члены ряда общих амфи-
бийных семейств (прежде всего, ритидостеид и
брахиопид), они не обнаруживают ясной эволю-
ционной преемственности, указывающей на их
возрастные соотношения; поэтому последние
устанавливаются, в основном, лишь косвенно.
Возраст фауны формации Аркадия определяется
как индский по сопутствующей микрофлоре, а
также по присутствию в ней предполагаемого ту-
пилакозаврида и примитивного проколофоноида
(Warren et al., 2006; Шишкин, 2019а). Фауну Del-
tasaurus обычно помещают в ранний оленек (или
инд – ранний оленек) на основе ее сопоставле-
ний с одновозрастной биотой из прибрежно-мор-
ских отложений формации Кокатеа в Пертском
бассейне Австралии, включающей в себя остатки
аммонитов и конодонтов (Шишкин и др., 2006;
Haig et al., 2015; ср. Berrell et al., 2020). Общих так-
сонов для этих двух пионерных фаун достоверно
не установлено5.

4 Уругвайскую фауну иногда рассматривают в качестве пе-
реходной от перми к триасу (Piñeiro et al., 2003, 2015), ос-
новываясь на неточных определениях ее компонентов (ср.
Shishkin, 2009; Шишкин, 2018б, 2019б).

5 В то же время, для сопутствующих им рыб указывается об-
щий вид двоякодышащих–цератодонтид Ptychoceratodus
phillipsi (Kemp, 1996; Berrell et al., 2020). Последнему при-
писывается широкий возрастной диапазон, охватываю-
щий также средний триас Южной Африки (откуда происхо-
дит его голотип: Kemp, 1996) и карний Бразилии, что может
порождать сомнения в точности видовой идентификации
австралийских находок.
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Отдельную картину, трудно сопоставимую с
предыдущими вариантами, показывает ранняя
история триасовых тетрапод Европы, документи-
рованная в Европейской России и, отчасти, в
Гренландии. По сравнению с гондванскими фау-
нистическими последовательностями, она из-
вестна более детально и относительно хорошо да-
тирована, благодаря находкам ряда руководящих
для нее родов амфибий в прибрежно-морских
разрезах (Ochev, Shishkin, 1989; Шишкин, Очев,
1999; Shishkin et al., 2000). Индский этап включает
здесь в себя два различающихся преемственных
эпизода, отвечающих вместе фауне Tupilakosau-
rus (Шишкин, Новиков, 2017). Раннему из них от-
вечает обедненная биота, в которой доминирует
собственно род Tupilakosaurus (при отсутствии
других темноспондилов, кроме лидеккеринида
Luzocephalus). Сообщество позднего эпизода, из-
вестное лишь на юго-востоке Восточно-Европей-
ской платформы (помимо единичных находок в
Гренландии), показывает резкий рост таксоно-
мического разнообразия (Новиков, 2016, 2018).
Среди новых амфибий для него наиболее харак-
терны эндемичные европейские капитозавроиды
(Selenocarinae) и их дериваты (Syrtosuchinae), а
также первые лонхоринхины и некоторые “обыч-
ные” трематозавроиды, целиком или частью
представленные местными родами.

Раннеоленекский этап в эволюции восточно-
европейских сообществ документирован про-
странственно намного шире и также включает в
себя два главных возрастных интервала. Им отве-
чают две фауны с доминированием в первой –
примитивных трематозавроидов, представленных
типичными Benthosuchidae, и в последующей –
капитозавроидов подсемейства Wetlugasaurinae.
Обе эти группы неизвестны вне Евразии. Им так-
же сопутствует радиация нескольких не-бентозу-
хидных трематозавроидных линий, в первую оче-
редь, эндемичных Thoosuchinae, а также плохо
известного семейства Quantasidae. Общей чертой
всех рассмотренных европейских сообществ (как
и более поздних, вплоть до ладинского времени)
является присутствие редких реликтовых антра-
козавроморф (Chroniosuchia), эндемичных для
Евразии (Шишкин и др., 2014).

Все изложенное показывает, что облик древ-
нейших тетраподных фаун триасовой суши несет
на себе различные следы неравновесного (неупо-
рядоченного) состояния, которое, очевидно, ха-
рактеризовало переход от пермского типа биоты
к раннемезозойскому. К ним относятся: (а) раз-
нородность и незаконченность структурных из-
менений в организации ряда недавно возникших
групп, (б) высокая степень эндемизма пионерных
региональных сообществ, и (в) неоднородная
картина смены последних во времени.

ПРОЯВЛЕНИЯ НЕУСТОЙЧИВОСТИ 
ТЕРМИНАЛЬНОЙ ПОЗДНЕПЕРМСКОЙ 

ТЕТРАПОДНОЙ ФАУНЫ 
ВОСТОЧНОЙ ЕВРОПЫ

Рассмотренные выше особенности пионерных
сообществ триасовых позвоночных, свидетель-
ствующие об их незавершенной стабилизации,
явились итогом экосистемной перестройки, свя-
занной с распадом позднепермской наземной
биоты. Необратимые изменения последней, свя-
занные с утратой ею системного равновесия, оче-
видно, протекали относительно быстро, и эпизо-
ды их временной стабилизации в новых меняю-
щихся условиях не могли быть долгими. Поэтому
вероятность сохранения их следов в геологиче-
ской летописи в целом невелика.

С этой точки зрения наиболее документиро-
ванным и редким исключением в настоящее вре-
мя является вязниковская фауна позвоночных
Восточной Европы, отвечающая терминальному
(поздневятскому) интервалу поздней перми. Эта
фауна, известная, главным образом, из бассейна
р. Клязьмы у г. Вязники, и более обрывочно – да-
лее на восток, вплоть до Волго-Вятского между-
речья, затронута многими исследованиями (см.
обзор: Шишкин и др., 2018). По сравнению с
предшествующими позднепермскими сообще-
ствами соколковского типа (Сенников, Голубев,
2017), она показывает характерные проявления не-
равновесности (переходности) своего состава, го-
ворящие о процессе поиска региональной назем-
ной биотой новой устойчивой организации. Среди
этих проявлений можно выделить несколько ос-
новных категорий, рассмотренных ниже.

Хотя по групповому составу вязниковское со-
общество в основном сохраняет позднепермский
облик, его трофическая организация меняется в
сторону картины, характерной для мезозоя.
Крупные фитофаги–парейазавры вместе с хищ-
никами–горгонопиями, венчавшими пищевую
пирамиду в фаунах соколковского комплекса,
здесь исчезают. Их роль переходит, соответствен-
но, к дицинодонтам, а среди хищников – к теро-
цефалам и первым архозаврам–протерозухиям,
представленным здесь их единственным палео-
зойским родом Archosaurus (Сенников, Голубев,
2006). Указанная трофическая связь дицинодон-
тов и протерозухид предшествует ее закреплению
уже в начальной истории раннетриасовой биоты
Южной Африки (Reig, 1970), где названные груп-
пы представлены, соответственно, родами Lystro-
saurus и Proterosuchus.

Появление в вязниковской фауне архозавров,
предваряющее их господство в мезозое, является
здесь только одним из примеров “упреждающе-
го” становления новых исторически устойчивых
типов организации на фоне распада связей внут-
ри позднепермской биоты. В составе сопутствую-
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щей ихтиофауны к числу подобных же событий
относится первое появление двоякодыщащих –
цератодонтиформ, а также, возможно, хрящевых
ганоидов из мезозойской группы Saurichthyidae
(Миних и др., 2011, 2014; Lebedev et al., 2015).

Еще одно близкое по характеру отличие вязни-
ковского сообщества от предшествующих позд-
нетатарских фаун связано с появлением в нем ре-
ликтовых антракозавров–хрониозухий из семей-
ства Bystrowianidae. Хотя последние впервые
фиксируются еще в средней перми Китая (Шиш-
кин и др., 2014, с. 60; Jiang et al., 2017), в Восточной
Европе их не находят, вплоть до вязниковского
времени. Т.е. ранее они здесь либо отсутствова-
ли, либо относились к редким маргинальным
элементам биоты, не улавливаемыми геологиче-
ской летописью. Отмеченный эпизод экспансии
быстровианид на рубеже перми и триаса в Восточ-
ной Европе, по-видимому, имел широкое про-
странственное выражение на территории Евразии
(см. ниже). Как и в случае впервые возникших
групп, принадлежащих числу будущих доминан-
тов, появление быстровианид в вязниковской
фауне предшествовало началу их мезозойской ис-
тории (ограниченной лишь ранним – средним
триасом Европы).

Следующая особенность вязниковской фау-
ны, говорящая о ее переходности и относитель-
ной неустойчивости, связана с проявлениями
“Lazarus” эффекта, т.е. с кратковременным “воз-
рождением” в ней отдельных групп, казавшихся
вымершими уже много ранее. Сюда относится
неожиданное присутствие здесь реликтов пермо-
карбоновой экваториальной биоты – Microsauria
среди амфибий и двоякодышащих рыб рода Gna-
thorhiza6 (Shishkin, Ochev, 1993; Миних и др., 2011;
Шишкин и др., 2018). В отличие от новых для па-
леозоя групп (таких как архозавры), чье появле-
ние в вязниковской фауне предвосхищало их рас-
цвет в мезозое, указанные реликты либо исчезают
уже в перми, либо, как Gnathorhiza, не пережива-
ют раннего триаса.

К явлениям того же порядка, что отмечены
выше, можно отнести и эпизод “возвращения” в
геологическую летопись узкощитковых предста-
вителей антракозавров – хрониозухид (в составе
отряда Chroniosuchia) – предполагая, что их вяз-
никовский род Uralerpeton связан близким род-
ством со своим единственным известным морфо-
логическим предшественником – сундырской
Suchonica (Голубев, 1999), существовавшей в пер-
вой половине северодвинского времени, перед
появлением соколковского фаунистического
комплекса. Такая связь представляется высоко
вероятной (Шишкин и др., 2014, с. 65). Однако в

6 На юго-востоке Восточно-Европейской платформы и в
Южном Приуралье этот род, очевидно, появляется в вят-
ском ярусе несколько ранее (Tverdokhlebov et al., 2005).

этом случае уже нет речи о возвращении прежней
доминантной группы. Оба известные нам эпизо-
да существования узкощитковых хрониозухид
были одинаково эфемерными, будучи равно при-
урочены к крупным биотическим перестройкам
(в первом случае – к позднепермскому кризису,
во втором – к переходу от среднепермской дино-
цефаловой биоты к фаунам соколковского ком-
плекса; см. Буланов, Голубев, 2011; Голубев, Бу-
ланов, 2018). Иначе говоря, в обоих случаях эти
формы представляли собой типичные “таксоны
катастрофы” (“disaster taxa”), характерные для
эпох биотических перестроек. Высокая изменчи-
вость дермальных щитков у Suchonica (Голубев,
Буланов, 2018), с характерными уклонениями в
сторону быстровианидной организации (Шиш-
кин и др., 2014), по-видимому, имеет также место
и у хуже известного вязниковского Uralerpeton.
Эта черта может служить дополнительным кос-
венным указанием на относительную неустойчи-
вость организации соответствующих переходных
биот.

В добавление ко всем указанным особенно-
стям вязниковской фауны, у единственного извест-
ного в ней рода темноспондильных амфибий – три-
мерорахоида Dvinosaurus наблюдаются разнород-
ные отклонения от организации, типичной для
палеозойских форм. Морфология его представи-
телей демонстрирует здесь характерную картину
повышенной изменчивости филума накануне
вымирания, т. е. его “терминальную неустойчи-
вость” (Шишкин, 2015). Два встреченных здесь
вида Dvinosaurus показывают резкие мозаичные
отличия – как друг от друга, так и от своего кон-
сервативного предшественника D. primus, суще-
ствовавшего на протяжении всей истории фаун
соколковского комплекса. Главные из этих отли-
чий одновременно являются отчетливыми укло-
нениями в сторону мезозойского плана темно-
спондильной организации. В одном случае (у ви-
да D. egregius) – это развитие задних сошниковых
отростков и внедрение сонных артерий в парасфе-
ноид; в другом (у D. purlensis) – развитие засочле-
новного отростка нижней челюсти и приобрете-
ние транссегментальной интеграции позвонковых
полуцентров. Альтернативность этих преобразо-
ваний у двух видов создает впечатление их дивер-
гентной эволюции, но фактически они демонстри-
руют одинаковую направленность изменений в сто-
рону мезозойского морфотипа, только выраженную
в виде разных начальных шагов (Шишкин,
2019а). Вероятно, эти два известных нам вязни-
ковских вида двинозавра составляют лишь часть
того спектра неустойчивых структурных вариан-
тов, которые одновременно возникли на базе ис-
ходной организации рода в поисках новой модели
равновесия в критически изменившихся услови-
ях. Указанная вспышка изменчивости внутри ро-
да, с отдельными гротескными уклонениями от
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его исходной консервативной организации, с
очевидностью указывает на ее исторически не-
давнее возникновение.

Само по себе наличие в вязниковской фауне
двух резко различных, и при этом пространствен-
но разделенных видов Dvinosaurus (соответствен-
но, в бассейнах рр. Клязьмы и Вятки), позволяет
предполагать ее локальную неоднородность даже
в пределах той ограниченной территории, на ко-
торой она сегодня известна. Степень этой неодно-
родности остается неясной из-за ограниченности
доступного материала, но, как показано выше на
примере раннетриасовых фаун, она составляет ти-
пичную черту переходных неравновесных биот.

При всех изменениях в сторону мезозойского
облика, наблюдаемых в терминальной пермской
тетраподной фауне Восточной Европы, она оста-
ется резко отличной от сменивших ее пионерных
раннетриасовых (индских) сообществ, не обнару-
живая с ними сходства ближе, чем на уровне еди-
ничных общих семейств, таких как Bystrowianidae
или Proterosuchidae. Если косвенно оценить вре-
мя обособления линий, к которым принадлежат
доминанты местных индских фаун, ориентируясь
при этом на время появления их ближайших род-
ственников в палеозойских сообществах, то в
большинстве случаев начало истории первых
приходится относить не ближе, чем к ранней или
средней перми. В частности, это касается двух ос-
новных пионерных семейств темноспондильных
амфибий триаса Восточной Европы. В этом слу-
чае на раннюю пермь приходится появление как
примитивных предков Tupilakosauridae, так и той
единственной палеозойской группы (ринезухид),
которую можно считать сестринской для Capito-
sauridae (Milner, Sequeira, 2004; Cisneros et al.,
2015)7. Очевидно, что даже и в случае единичных
семейств, унаследованных от вязниковской био-
ты, их древнейшие раннетриасовые представите-
ли не являются прямыми потомками выявленных
пермских таксонов (в частности, это касается
быстровианид; см. Шишкин и др., 2014). В целом
очевидно, что пионерная триасовая тетраподная
фауна региона возникла не как продукт транс-
формации терминальной пермской, но сформи-
ровалось заново, за счет маргинальных таксонов,
имевших более или менее длинную скрытую ро-
дословную (“ghost lineages”) на протяжении пер-
ми. Иначе говоря, системное преобразование фау-
ны тетрапод как целого при переходе к мезозою
выглядело на уровне ее элементарных составляю-
щих как пространство множества неупорядочен-

7 Представление о тесном родстве Tupilakosauridae с перм-
скими Dvinosauridae, принимаемое в кладистических схе-
мах (напр., Yates, Warren, 2000; Schoch,Voigt, 2019), исходит
из ряда ошибочных оценок синапоморфий этих групп
(Шишкин, 2011, 2020).

ных исторических замещений – очевидно, сначала
очень неустойчивых и меняющихся во времени.

ВЕРОЯТНЫЕ СЛЕДЫ 
“ВЯЗНИКОВСКОГО ЭПИЗОДА” В ЕВРАЗИИ 

ЗА ПРЕДЕЛАМИ ВОСТОЧНОЙ ЕВРОПЫ
Возможность выявления в региональных

пермских биотах критических терминальных из-
менений, подобных тем, что отмечены для вязни-
ковской фауны, предполагает, во-первых, доста-
точную полноту собранных остатков, потенци-
ально связанных с таким событием. Во-вторых,
для конкретного региона необходимо наличие в
геологической летописи следов как минимум
двух преемственных фаунистических эпизодов,
сравнение которых указывало бы на факт упомя-
нутых изменений. На территории Евразии вне
Восточной Европы среди костеносных толщ
поздней перми мы не знаем разрезов, достаточно
полно отвечающих этим двум требованиям. Тем
не менее, опираясь на отдельные специфические
элементы вязниковской биоты, можно полагать,
что обнаружение их аналогов в других седимента-
ционных бассейнах может с большой вероятно-
стью указывать на терминально пермский возраст
характеризующих их сообществ и, косвенно – на
неустойчивое состояние последних.

Речь идет, прежде всего, о хрониозухиях–
быстровианидах как о семействе, известном ис-
ключительно в пределах евразиатской суши.
Присутствие быстровианид в трех последователь-
ных интервалах средней–верхней перми Китая
(Шишкин и др., 2014; Liu et al., 2014; Jiang et al.,
2017; Liu, Abdala, 2017), вместе с их поздним появ-
лением в Восточной Европе, с основанием позво-
ляет считать центральную часть Азии местом ис-
ходной радиации этой группы, откуда она рас-
пространялась как на запад, так, очевидно, и на
восток (ср.: Arbez et al., 2018; Wizmann et al., 2019).
Если исходить из этого взгляда, то тогда любая
центральноевропейская находка пермских быст-
ровианид не может быть древнее вязниковской
Bystrowiana. Суммарно для Евразии можно ука-
зать три подобных находки, соотносимых по воз-
расту с названным восточноевропейским родом.

Центральная Европа (Германия)
В составе фауны из трещинных заполнений в

нижних медистых сланцах (нижний цехштейн) у
г. Корбаха, земля Гессен (Korbach, Hessen), по
единственному туловищному щитку описан
быстровианид Hassiacoscutum (Wizmann et al.,
2019), несомненно, близкий, если не тождествен-
ный Bystrowiana. Ранее здесь были установлены
фрагментарные остатки терапсид (позднеперм-
ский цинодонт Procynosuchus и неопределимый
дицинодонт), архозавроморфных диапсид, вклю-
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чая форму, близкую к Protorosaurus, а также мел-
кого парейазавра и капторинида с многорядными
зубами (Sues, Munk, 1996). Цитируемые авторы,
изучавшие эту фауну, относят ее к собственно
раннему цехштейну, т.е. к нижнему (вучапинско-
му) ярусу верхней перми, полагая, что содержа-
щие ее осадочные заполнения лишь немного мо-
ложе, чем вмещающие их коренные сланцы. Мы
не видим достаточных оснований для такого за-
ключения, учитывая как саму находку здесь быст-
ровианида, так и тот факт, что отдельные запол-
нения в местных медистых сланцах имеют в дей-
ствительности разный геологический возраст
(некоторые содержат остатки плейстоценовых
млекопитающих: Sues, Munk, 1996). Более веро-
ятным представляется отнесение обсуждаемых
остатков к терминальной перми и, тем самым, к
чансинскому ярусу. Этому не противоречит при-
сутствие среди них цинодонта Procynosuchus –
одного из руководяших таксонов терминальной
пермской зоны Dicynodon в бассейне Карру Юж-
ной Африки (Viglietti et al., 2016), а также предста-
вителя капторинид–морадизаврин – группы, от-
носящейся к числу доминантов в фауне верхней
перми Северной Африки (Jalil, Dutuit, 1996;
Modesto et al., 2018). Мы полагаем, что обсуждае-
мая фауна может быть приблизительно одновоз-
растна вязниковскому сообществу.

Китай

Как уже сказано, в перми Китая быстровиани-
ды известны из трех разновозрастных горизонтов.
В среднепермской диноцефаловой фауне Да-
шанькоу в провинции Ганьсу установлен род Yu-
menerpeton (Jiang et al., 2017), вероятно, синони-
мичный роду Ingentidens (ср.: Шишкин и др.,
2014) из той же ассоциации, описанному в каче-
стве хрониозухида (Li, Cheng, 1999). В поздне-
пермской фауне Цзиюань из формации Шан-
шихэдзы в провинции Хенань описаны виды трех
номинальных родов: Bystrowiana, Jiyuanitectum и
Dromotectum (Young, 1979; Liu et al., 2014). Сопут-
ствующий тетраподный комплекс (парейазавры,
горгонопсии, цинодонты) указывает на пример-
ное возрастное соответствие зоне Cistecephalus
Южной Африки и соколковскому комплексу Во-
сточной Европы. Наконец, собственно предмет
нашего внимания – это ближе не определимый
быстровианид, описанный вместе с остатками те-
роцефала из формации Гоудикен в разрезе Да-
лонгкоу провинции Синцзянь (Liu, Abdala, 2017).
Принадлежность формации Гоудикен к терми-
нальной перми устанавливается по составу ее ди-
цинодонтов, в котором “упреждающее” появле-
ние рода Lystrosaurus (типичного для раннего
триаса) сочетается с присутствием Jimusaria –
пермского таксона, близкого к Dicynodon (Cheng,
1980; Fröbisch, 2009).

Индокитай (Лаос)

Из пограничных отложений перми и триаса
бассейна Луанг Прабанг в Лаосе описан череп не-
обычной хрониозухии Laosuchus с утраченными
ушными вырезками (Arbez et al., 2018). Отсут-
ствие на черепе преорбитальных окон исключает
его отнесение к хрониозухидам. Очевидно, он
принадлежит либо специализированному быст-
ровианиду, либо (что менее вероятно) – предста-
вителю общих предков двух названных семейств
хрониозухий. Среди датировок, полученных для
костеносных туфогенных осадков бассейна Луанг
Прабанг (по данным цирконового анализа), наи-
более поздние дают максимальный возраст
252.0 ± 2.6 и 251.0 ± 1.4 Ma, т.е. охватывают собою
границу перми и триаса. При этом первая из них
получена из места находки двух дицинодонтов,
один из которых эволюционно отвечает уровню
Dicynodon (т.е. типу организации, доминирую-
щему в поздней перми), а второй отнесен к кан-
немейерииформам (Olivier et al., 2019). В сумме
это не проясняет реального возраста находок, учи-
тывая, что древнейший известный каннемейерии-
форм происходит из базального триаса Китая. Ци-
тированные выше исследования обсуждаемой тет-
раподной фауны априорно принимают для нее
максимальный возраст не выше 251.0 ± 1.4 Ma,
опираясь в этом решении, главным образом, на
следы перемыва цирконовых зерен во вмещаю-
щих осадках (Olivier et al., 2019). При этом стра-
тиграфическое положение фауны либо не уточ-
няется (Arbez et al., 2018), либо допускается наи-
более вероятной ее принадлежность к триасу,
хотя возможность пермского возраста также не
исключается.

Таким образом, сохраняется достаточно высо-
кая вероятность позднепермского возраста Lao-
suchus (ср. Bernardi et al., 2017). В этом случае ин-
докитайская находка может служить дополни-
тельным свидетельством, что в конце перми на
территории Евразии имел место краткий эпизод
масштабной широтной экспансии быстровиа-
нид (нашедший также отражение в вязников-
ской фауне).

ФАКТИЧЕСКИЕ ИЛИ ВОЗМОЖНЫЕ 
ПРОЯВЛЕНИЯ НЕРАВНОВЕСНОГО 

(ПЕРЕХОДНОГО) СОСТОЯНИЯ 
В ТЕРМИНАЛЬНЫХ ПЕРМСКИХ 
ТЕТРАПОДНЫХ СООБЩЕСТВАХ 

ВНЕ ЕВРАЗИИ
Южная Гондвана

Южная Африка. Геологическая летопись бас-
сейна Карру Южной Африки считается одним из
главных источников сведений об эволюции сооб-
ществ пермских наземных позвоночных. Тем не
менее, данные о начальных изменениях в мире
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тетрапод, связанных с распадом пермской биоты,
в этом случае очень скудны. Они касаются завер-
шающей пермской фауны бассейна, характеризу-
ющей зону Daptocephalus. Недавнее уточнение
объема этой зоны, связанное с ревизией списка ее
руководящих таксонов (которыми теперь при-
знаны дицинодонт Daptocephalus leoniceps и те-
роцефал Theriognathus microps), привела также к
разделению ее на две подзоны (Viglietti et al.,
2016). Из них верхняя отвечает хорошо известно-
му факту появления здесь дицинодонтов рода Ly-
strosaurus – будущего типичного компонента пи-
онерной триасовой биоты. Это изменение явля-
ется, по-видимому, единственным известным
для региона свидетельством, указывающим на
начало перестройки терминального пермского
сообщества в сторону мезозойского плана орга-
низации.

Оценка таксономического разнообразия двух
частей зоны Daptocephalus, сделанная на основа-
нии нескольких сотен надежно привязанных
костных находок, привела к заключению, что
оно, скорее всего, мало менялось во времени, не-
смотря на заметно меньшее число остатков,
встреченных в верхней подзоне. Соответственно,
признается наиболее вероятным, что реальное
массовое вымирание последней пермской фауны
имело здесь место лишь в кратком заключитель-
ном эпизоде существования ее верхней подзоны
(Viglietti et al., 2016). Объективно этот вывод мало
согласуется с ранее выдвинутым представлением
о “ступенчатом” вымирании фауны Daptocepha-
lus, основанном на предполагаемом наличии в
местных осадках следов нескольких фаз этого
процесса (Smith, Botha-Brink, 2014). При этом
данные об уровнях последнего появления в осад-
ках тех или иных анализируемых таксонов (лежа-
щие в основе указанного представления) нередко
существенно расходятся с аналогичными после-
дующими оценками, что отчасти может быть свя-
зано с различиями в мощности сопоставляемых
локальных разрезов (Viglietti et al., 2016). Но даже
если феномен “ступенчатого” вымирания в ка-
кой-то мере реален, он в этом случае касается
лишь этапов обеднения фауны Daptocephalus, но
не появления в ней новых элементов – предвест-
ников будущих доминантов или, наоборот,
“оживших” реликтов предшествующих биот. Та-
ким образом, большинство фактических прояв-
лений переходного (неравновесного) состояния
южноафриканской терминальной позднеперм-
ской фауны все еще остается скрытым от нас.

Восточная Африка. Позднепермские тетрапод-
ные фауны южноафриканского типа с полным
доминированием терапсид известны также на во-
стоке континента – прежде всего, в Малави (фор-
мация Чивета), Замбии (бассейн Луангва, форма-
ция Верхняя Мадумабиса) и Танзании (бассейн
Рухуху, формация Юсили). Среди них, при срав-

нении с эталонными сообществами бассейна
Карру, особенно выделяется фауна Юсили – из-
за высокой степени эндемизма, а также из-за сов-
местного присутствия в ней многих родов, кото-
рые в Южной Африке соответствуют разным воз-
растным (зональным) интервалам (Sidor et al.,
2010; Angielczyk et al., 2014a, b).

На фоне этих черт танзанийской фауны заслу-
живает специального внимания (в рамках нашего
исследования) присутствие среди ее эндемиков
уникальной темноспондильной амфибии Pelto-
batrachus. В современных кладистических опытах
построения системы Temnospondyli (напр., Yates,
Warren, 2000; Sсhoch, 2013) этот род рассматрива-
ется как представитель базальных “стереоспон-
дилов”, не имеющий близкого родства с какой-
либо из мезозойских групп. Однако по необыч-
ным особенностям осевого скелета эта форма
близка к триасовым плагиозаврам, и на этом ос-
новании может резонно считаться их ранним
примитивным предшественником (Panchen,
1959; Шишкин, 1987; Milner, 1990).

Появление этого аберрантного таксона – в
условиях почти полного отсутствия в поздней пер-
ми Южной Гондваны иных темноспондилов, кро-
ме доминирующего семейства Rhinesuchidae –
позволяет с осторожностью сделать два предпо-
ложения. Во-первых, возможно, что мы имеем
здесь дело с начальным нарушением нормальной
организации местной биоты, что позволило за-
крепиться в ее составе новому компоненту, пред-
варяющему становление одной из раннемезозой-
ских групп. Во-вторых, логично допустить, что
эти события могли иметь место перед самым кон-
цом перми, вместе с другими (неизвестными нам)
проявлениями предкризисной дестабилизации
тетраподного сообщества.

Достоверность этих допущений сейчас трудно
проверить. Фауну Юсили обычно сопоставляют с
южноафриканской зоной Cistecephalus (вучапин-
ский ярус), опираясь не столько на их прямое со-
ответствие, сколько на корреляцию с названной
зоной тетраподного комплекса из формации
Верхняя Мадумабиса в Замбии. В свою очередь,
синхронность этого комплекса с сообществом
Юсили обосновывается, главным образом, при-
сутствием в них общего вида дицинодонтов “Di-
cynodon” huenei (Angielczyk et al., 2014a, b). Но пра-
вомерность отнесения замбийских находок к это-
му таксону (ревизованному позднее как вид
Daptocephalus) подвергается сомнению (Kammer-
er, 2019). Кроме того, примечательно присутствие в
фауне Юсили тероцефала Theriognathus microps –
одного из руководящих видов терминальной
пермской зоны Daptocephalus в Южной Африке,
а также находка в танзанийской фауне биармозу-
хии (бурнетиида), предположительно, близкой к
виду из упомянутой зоны (Sidor et al., 2010). Одна-
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ко возможность пересмотра датировки фауны
Юсили в сторону более молодого возраста сама
по себе не говорит о ее соответствии именно за-
вершающему интервалу зоны Daptocephalus. Тем
самым остается неясным, отвечает ли, в самом
деле, появление плагиозавроида Peltobatrachus
началу кризисных изменений в позднепермской
биоте.

Австралия и Тасмания. Среди немногих тетра-
под из восточной части Южной Гондваны, имею-
щих (достоверно или предположительно) перм-
ский возраст, специального внимания заслужи-
вает брахиопидный темноспондил Bothriceps из
отложений группы Верхний Парминер на юго-
востоке о-ва Тасмания (Warren et al., 2011). Ниж-
няя часть этой толщи, содержащая остатки Both-
riceps, датируется в целом как интервал перехода
от перми к триасу. Песчаники с остатками не-
определимого дицинодонта (Rozefelds et al., 2011),
непосредственно подстилающие захоронение,
имеют абсолютную датировку 253 ± 4 млн лет,
указывающую на позднюю пермь как максималь-
но ранний допустимый для них возраст. При этом
в целом брахиопиды известны как мезозойская
группа.

На фоне своих типично брахиопидных осо-
бенностей род Bothriceps показывает также моза-
ику необычных для семейства плезиоморфий (та-
ких как форма задневисочных отверстий черепа,
сохранение foramen chordae tympani в нижней че-
люсти и др.), а, с другой стороны – редкую среди
Temnospondyli специализацию позвонков, имею-
щих диплоспондильное строение, как у тупила-
козаврид. Эта комбинация черт выглядит приме-
ром “архаического многообразия”, т.е., очевид-
но, говорит о принадлежности таксона к одной из
базальных ветвей, связанных с ранним этапом
становления брахиопидной организации. Такой
статус Bothriceps согласуется с его упомянутой
“переходной” датировкой, причем его пермский
возраст выглядит наиболее вероятным.

Еще одним примером “упреждающего” появ-
ления мезозойской группы в регионе является
присутствие ритидостеидного темноспондила
Trucheosaurus в верхней перми Нового Южного
Уэльса Австралии (Marsicano, Warren, 1998). Од-
нако интервал, из которого происходит эта на-
ходка (формация Глен Дэвис угленосной толщи
Иллаварра), датируется по палиноморфам джуль-
финским (вучапинским) ярусом, и, тем самым,
не относится к терминальной перми. Если эта да-
тировка верна, то появление на указанном уровне
раннего ритидостеида трудно связывать с нача-
лом распада пермской биоты.

Северная Африка (Центральная Пангея)

Среди тетраподных сообществ, относимых к
поздней перми, резко выделяются эндемичные
фауны Северной Африки, встреченные в форма-
ции Моради Нигерии и формации Икакерн бас-
сейна Аргана в Марокко. Они известны по ске-
летным и следовым остаткам и связаны с эквато-
риальными палеоширотами (Bernardi et al., 2017).
Уникальность их группового состава, объединя-
ющего как бы разновозрастные эпохи, позволяет
допускать, что в них зафиксировано некое пере-
ходное (относительно кратковременное) состоя-
ние в эволюции региональной биоты – очевидно,
накануне позднепермского кризиса. Фактически
в них наблюдается совмещение пенсильванско–
раннепермских по облику элементов с более
поздними пермскими формами. К первым в фау-
не Нигерии относятся темноспондильные амфи-
бии эдопоидного эволюционного уровня, вклю-
чающие в себя собственно эдопоида (кохлеозав-
рида) Nigerpeton и близко родственный таксон
Saharostega (Sidor et al., 2005; Damiani et al., 2006;
Steyer et al., 2006; Sidor, 2013). В Марокко, где тем-
носпондилы плохо известны (Steyer, Jalil, 2009),
среди амфибий доминирует лепоспондил–ди-
плокаулид, близкий к североамериканским ро-
дам Diplocaulus и Diploceraspis (Germain, 2010).
Для позднепермского времени все эти элементы
выглядят “живыми ископаемыми”, унаследован-
ными от евроамериканской пермокарбоновой
биоты, характеризовавшей “эдафозавро–нектри-
диевую” экваториальную провинцию A. Милне-
ра (Milner, 1993). Такая же оценка отчасти оправ-
дана и для одной из двух главных групп сопут-
ствующих растительноядных рептилий –
капторинид подсемейства Moradisaurinae с мно-
горядными челюстными зубами (Jalil, Dutuit,
1996; O’Keefe et al., 2005; Modesto et al., 2018). Ибо,
хотя капториниды в разной степени известны в
течение всей перми (Modesto, Smith, 2001; Reisz
et al., 2011), их расцвет также связан именно с на-
чалом этого времени. Единственным широко
представленным в Северной Африке тетрапод-
ным компонентом, обычным для поздней перми
в целом, являются парейазавры (роды Bunostegos
в Нигерии и Arganaceras в Марокко: Sidor et al.,
2003; Jalil, Janvier, 2005; Tsuji et al., 2013; Turner
et al., 2015). В фауне Моради им, как и морадизав-
ринам, принадлежит примерно треть всех нахо-
док (Bernardi et al., 2017). Напротив, скелетные
остатки терапсид либо неизвестны, либо, в случае
фауны Моради, представлены пока единственным
фрагментом, относимым предположительно к
горгонопсиям–рубиджиинам (Smiley et al., 2008).

Если гипотетически рассматривать необыч-
ную структуру североафриканских сообществ как
переходное неустойчивое состояние, связанное с
процессом дезинтеграции позднепермской био-
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ты, то оно, очевидно, должно быть достаточно
близким по времени к итоговому пермскому вы-
миранию. Т.е. во всяком случае, речь должна ид-
ти действительно о фаунах позднепермского воз-
раста.

Однако на самом деле датировка этих сооб-
ществ не вполне ясна. Присутствие диплокаулид
в Марокко позволяет допускать их раннеперм-
ский возраст (Dutuit, 1988; Milner, 1993; Lucas,
2004). С другой стороны, отнесение рассматрива-
емых фаун к поздней перми (Taquet, 1972) часто
подразумевало среднюю пермь в нынешнем по-
нимании. В этом случае оно, в основном, опира-
лось на сопоставление марокканских форм (кап-
торинида–морадизаврина и, позднее, диплокау-
лида) с сообществами из казанского яруса
Восточной Европы и из его предполагавшегося
эквивалента в Северной Америке (Taquet, 1972;
Jalil, Dutuit, 1996). Наконец, главные аргументы,
выдвигаемые в пользу собственно позднеперм-
ской датировки (преобладающей ныне) – это ве-
роятное присутствие в фауне Моради горгонопи-
да–рубджиина, а также тот факт, что все извест-
ные южноафриканские капториниды относятся
именно к этому возрасту (Smiley et al., 2008; Tsuji
et al., 2013). Более косвенным доводом служит со-
поставление североафриканских фаун с ихно-
комплексом формации Валь Гардена в Южных
Альпах, датируемым поздней пермью (Bernardi
et al., 2017). Привязка обсуждаемых фаун к ярусам
верхней перми, т.е. вучапинскому (Sidor et al.,
2005, рис. 2; Hmich et al., 2006) или чансинскому
(Modesto et al., 2018), указывается редко и без
конкретного обоснования.

Отметим также, что оценка возраста наиболее
рутинного группового компонента марокканской
и нигерийской фаун, т.е. парейазавров, остается
неоднозначной. В обоих случаях отмечается их
сходство с родом Elginia из верхней перми Шот-
ландии; но для более изученного нигерийского
Bunostegos оно предполагается конвергентным, а
сам этот таксон помещается в промежуточное по-
ложение между средне- и позднепермскими па-
рейазаврами (Jalil, Janvier, 2005; Tsuji et al., 2013;
Turner et al., 2015).

В то же время, нынешние представления о ге-
незисе и среде обитания североафриканских
пермских фаун достаточно единодушны. Связь
их архаичных элементов с пермокарбоновой био-
той Еврамерики выглядит самоочевидной; об-
суждается лишь вопрос, появились ли они на аф-
риканском континенте в ранней перми или про-
никли туда позднее (Sidor et al., 2005; Steyer et al.,
2006; Damiani et al., 2006; Germain, 2010). В каче-
стве главной причины эндемизма местных сооб-
ществ указывается усиление аридизации климата
в течение перми и, как следствие, возникновение
в экваториальной зоне лопинского времени за-

сушливого пояса со специфической биотой. Ана-
лиз литологии и геохимии местных костеносных
толщ указывает на климат, близкий к пустынно-
му, но с резко выраженными сезонами муссон-
ных осадков. Считается, что эти особенности, как
и принадлежность Северной Африки (в поздней
перми) к евроамериканской флористической
провинции, с доминированием вольциевых хвой-
ных и других голосеменных, обусловили биоти-
ческую обособленность региона от Южной
Гондваны с ее умеренным климатом и глоссопте-
риевой флорой (Sidor et al., 2005; Steyer et al. 2006;
Sidor, 2013; Looy et al., 2016; Bernardi et al., 2017).

Идея широтно-климатической обусловленно-
сти эндемизма североафриканских фаун получи-
ла также развитие в рамках общего анализа ло-
пинских континентальных биот. Согласно гипо-
тезе М. Бернарди с соавт. (Bernardi et al., 2017), в
поздней перми градиент широтной представлен-
ности тетраподных групп высокого ранга показы-
вал нарастание в сторону экватора, что согласует-
ся с рядом прежних обобщений, объясняющих
таким путем повышенное разнообразие состава
тропических сообществ – как сегодняшних, так и
древних. Авторы упомянутой гипотезы, как и
многие другие исследователи, склонны связывать
указанную особенность с тем, что низкоширот-
ным средам вообще должны быть свойственны
как повышенные темпы возникновения новых жиз-
ненных форм, так и замедленное вымирание старых.
Таким образом, принимается, что обе эти законо-
мерности (вклад которых в тропическое разнооб-
разие обсуждается с давнего времени: Stebbins,
1974) проявляются в низких широтах одновре-
менно. Как пример первого эффекта, приводится
появление в позднепермских сообществах архо-
завроморф (в числе будущих мезозойских доми-
нантов); в качестве примера второго – сохране-
ние архаичных амфибий и капторинид в обсужда-
емых североафриканских фаунах (Bernardi et al.,
2017).

Таким образом, два подчеркнутых выше фено-
мена (“упреждающее” появление эволюционных
новшеств и “запаздывающее” исчезновение от-
дельных реликтов) рассматриваются в этом слу-
чае как постоянные свойства низкоширотных
биот, т.е. получают исключительно простран-
ственное объяснение. Между тем, по нашим
представлениям, как было указано выше, оба эти
явления относятся к ожидаемым закономерно-
стям системной перестройки сообществ и потому
имеют неоднородную динамику во времени. Имеет-
ся в виду, что необратимое нарушение стабильно-
сти биотической системы в пороговых условиях
приводит ее в неравновесное состояние, при кото-
ром внутренние взаимосвязи, контролирующие
ее состав, ослабевают и теряют эффективность. В
силу этого отдельные маргинальные компоненты
сообщества получают возможность быстрого ро-
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ста численности и ускоренной стабилизации –
будь то недавно возникшие варианты жизненных
форм, или же отдельные реликты старых групп.
Этот ход событий неизбежно придает процессу
исторических преобразований биот неравномер-
ный (прерывистый) характер, который не нахо-
дит выражения в чисто пространственных объяс-
нениях их причин. Этим не оспаривается воз-
можность ведущей роли низкоширотных сред в
формировании ранних моделей организацион-
ных новшеств – по крайней мере, для эпох с рез-
кой широтной дифференциацией климата (эф-
фект “экваториальной помпы”: Дарлингтон,
1966). Однако превращение таких моделей в
устойчивые типы организации (единственно
улавливаемые геологической летописью) едва ли
имеет столь же однозначную зональную обуслов-
ленность.

В свете сказанного, касаясь причин сохране-
ния реликтов, едва ли можно априори отождеств-
лять их с “консервирующей” ролью низких ши-
рот. Во-первых, связывая с тропиками формиро-
вание новых моделей организации, мы тем самым
признаем более позднее закрепление последних в
высоких широтах, где они могут и сохраняться
дольше, чем в областях своего появления (“вне-
экваториальное персистирование”: Мейен, 1986).
Во-вторых, говоря об ископаемых реликтах, мы во
многих случаях имеем в виду “возвращение” так-
сона в доступную геологическую летопись после
определенного хронологического перерыва. Этот
феномен (“Lazarus” эффект), отражающий по-
вторное усиление роли таксона после периода его
маргинализации, очевидно, указывает на систем-
ные изменения в сообществе, к которому он при-
надлежит. Но такие изменения могли происхо-
дить в разных широтных зонах.

Затронутое выше различие в понимании при-
чин сохранения реликтов в составе продвинутых
сообществ может быть пояснено на примере рас-
смотренных североафриканских позднепермских
фаун, в которых сохраняются глубоко архаичные
амфибии (эдопоидные темноспондилы и нектри-
дии–диплокаулиды). Пространственное (“ши-
ротно-климатическое”) объяснение данного
факта ясно указывает на источник происхожде-
ния этих древних групп, но не затрагивает вопро-
са о том, насколько значима была их роль в более
ранних сообществах, стоящих ближе по времени
к пермокарбоновой экваториальной фауне Евра-
мерики. С другой стороны, в рамках системного
взгляда на механизм фаунистических перестроек,
сам факт аномального присутствия древних
групп в составе необычной для них биоты позво-
ляет с известной вероятностью подозревать по-
вторное временное усиление их роли вслед за пе-
риодом их угасания. Чтобы подтвердить такое
предположение в отношении североафриканских
фаун, необходимо было бы располагать данными

о предшествующих этапах их эволюции в течение
перми. Поскольку такие сведения отсутствуют,
мы можем опираться лишь на некоторые косвен-
ные свидетельства.

В первую очередь они касаются марокканско-
го диплокаулида (Diplocaulus minimus). Из трех
известных черепов этой формы два сохранились
достаточно полно и показывают одинаковый тип
асимметрии – укороченность и закругленность
правого заднебокового угла черепа. Индивиду-
альная изменчивость здесь маловероятна, и воз-
можной причиной этой аберрации называют
проявление “средового стресса” (Germain, 2010).
Нам, однако, представляется наиболее вероят-
ным истолкование этого феномена как типично-
го свидетельства групповой изменчивости филу-
ма накануне его вымирания (ср.: Шишкин, 2017,
2019а). Имеется в виду, что критическая смена
условий существования “нормального” предко-
вого морфотипа сделала невозможным его устой-
чивое воспроизводство в поколениях и привела к
его замене пространством лабильных вариаций,
среди которых одна или несколько смогли стаби-
лизироваться на короткое историческое время в
качестве относительно жизнеспособных (приме-
ром чему и является D. minimus). В этом случае
непосредственная предыстория данного диплок-
аулидного морфотипа, связывающая его с нор-
мальным предком, не представляла собой ряда
одинаково устойчивых и значимых форм, но де-
монстрировала провал в численности и стабиль-
ности особей, реализуемых на протяжении этого
перехода. Тогда морфология этого таксона, оче-
видно, свидетельствует о его формировании на
основе неравновесной (неустойчивой) организа-
ции у ближайших предков.

Другим объектом рассмотрения может слу-
жить предыстория поздних капторинид–моради-
заврин. Хотя конкретно для североафриканских
родов она неизвестна, ее приблизительно можно
оценить для пермской суши в целом. Подавляю-
щая часть многообразия морадизаврин, как и
капторинид вообще, приходится на раннюю
пермь Северной Америки. В средней перми име-
ются лишь крайне редкие находки из Евразии,
относящиеся к диноцефаловой фауне (Geca-
togomphius из казанского яруса Восточной Евро-
пы и Gansurhinus из формации Сидагоу Китая:
Вьюшков, Чудинов, 1957; Reisz et al., 2011). В
поздней перми морадизаврины снова входят в
число региональных доминантов – теперь уже в
Северной Африке, и, кроме того, они известны
по единичным остаткам из близких областей
Южной и Центральной Европы (слои Порт де
Канонж о-ва Майорка и цехштейн Германии:
Sues, Munk, 1996; Liebrecht et al., 2017). Един-
ственная одновозрастная находка вне этих ареа-
лов (отнесенная к среднепермскому виду: Reisz
et al., 2011) происходит из Внутренней Монголии.
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Все остальные позднепермские капториниды,
происходящие целиком из Южной Африки, не
относятся к морадизавринам и принадлежат мел-
ким насекомоядным формам с однорядными зу-
бами или зачаточной многорядностью (Gow,
2000; Modesto, Smith, 2001). Таким образом, до-
ступные данные по истории морадизаврин указы-
вают на их угасание в гваделупское время с после-
дующим локальным возвращением в число доми-
нантов к концу перми. Эта наблюдаемая картина
истории группы близка к типичному “Lazarus”
эффекту, отличаясь лишь слабой выраженностью
или краткостью пробела в ее документированной
летописи. Она позволяет с большой вероятно-
стью допускать, что важная роль морадизаврин,
отмечаемая для североафриканских сообществ,
не была непосредственно унаследована от пермо-
карбоновой биоты, но сложилась здесь заново.

При сегодняшнем уровне знаний неясно, на-
сколько описанные процессы конкретно имели
место в ходе становления североафриканскх фаун.
Но, в любом случае, сам факт присутствия диплок-
аулид или эдопоидных амфибий в одном сообще-
стве с парейазаврами отчетливо свидетельствует,
что последнее показывало черты неравновесно-
сти и сложилось относительно недавно по отно-
шению ко времени своего регистрируемого су-
ществования. Справедливость сказанного сохра-
няется и в том гипотетическом случае, если
североафриканские фауны в действительности
относятся к средней перми (см. выше). В этом
случае свойственные им проявления неравновес-
ности могли бы соответствовать ранней стадии
системного перехода от гваделупской биоты к ло-
пинской.
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On Traces of Non-Equilibrium States in the Evolution
of Terrestrial Vertebrate Communities Across Paleozoic–Mesozoic Boundary

M. A. Shishkin
Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

Evolutionary change in a living system starts with a violation of system’s equilibrium and an increase in its
internal disorderliness. Typical manifestations of this process are exemplified by the transformation of the tet-
rapod faunas across the Permian–Triassic boundary. These are seen both at the end of the transition to a new
equilibrium (in the pioneer Triassic faunas) and at its beginning (in the terminal Permian communities). In
the first case, the most distinct manifestations are: unfinished state of structural changes within some new
groups; a high degree of endemism of regional pioneer communities, and the heterogeneity of their change
with time. In the second case, as can be seen from the analysis of the early-crisis (Vyaznikovian) biota of East-
ern Europe, the observed events primarily include: the “precocious” appearance of some future dominants;
the “return” of a number of relics to the fossil record; and the examples of the explosive group variability in
some taxa close to extinction. Actual or probable traces of non-equilibrium changes, similar to those noted
in the Vyaznikovian biota, can be also partly traced in other Late Permian faunas of Eurasia and in coeval
communities of southern and northern Gondwana.

Keywords: Permian, Triassic, tetrapod faunas, evolution, organizational equilibrium, disorderliness
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