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Аннотация

Проведен краткий обзор находок ископаемых парарептилий проколофонов из ниж-
нетриасовых отложений Нижегородской области. В настоящее время известно 14 место-
нахождений, содержащих останки проколофонов, приуроченных к русловым и стрежне-
вым фациям вохминского горизонта индского яруса нижнего триаса. Из этих местона-
хождений описаны останки проколофонов, принадлежащие двум родам Phaanthosaurus
и Contritosaurus семейства Spondylolestidae.
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Проколофоны – одна из самых интересных групп триасовых рептилий. Мел-
кие наземные парарептилии – инвертеброфаги (рис. 1 и 2), возможно фитофаги,
имели разнообразные экологические адаптации. Известны из поздней перми и
триаса всех континентов (кроме Австралии). Филогенетически проколофоны
близки к черепахам и парейазаврам и несут ряд морфологических черт, сбли-
жающих их с обеими группами парарептилий. Эти черты, возможно, достались
им от общего предка.

Останки проколофонов имеют важное стратиграфическое значение, осо-
бенно для континентальных нижнетриасовых отложений Восточной Европы.
Хотя биостратиграфия триасовых отложений по тетраподам более детально раз-
работана по находкам амфибий, в дальнейшем при тщательном изучении мор-
фологии и систематики проколофонов могут существенно дополниться страти-
графические схемы.

На территории Нижегородской области по литературным данным известно
14 местонахождений раннетриасовых проколофонов (рис. 3). Большинство
из них открыто геологами В.И. Игнатьевым, Е.И. Улановым, Г.И. Бломом,
В.В. Владимировым, С. Г. Дубейковским и др. в 50–60-х годах XX в. во время
геологического картирования бассейна р. Ветлуги [1]. Обнаружение довольно
большого числа местонахождений с останками тетрапод (в том числе и проко-
лофонов) в нижнетриасовых отложениях Нижегородской области связано с
большим опытом исследователей, детальностью геологической съемки, легкой
узнаваемостью костей (особенно черепных, несмотря на мелкий размер), а
также высокой численностью и околоводным ареалом обитания этих животных
и тафономическими особенностями захоронений.
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Рис. 1. Реконструкция внешнего облика проколофона. Рисунок Виталия Мельника

Рис. 2. Реконструкция головы проколофона Contrithosaurus. Рисунок Виталия Мельника

Проколофоны, найденные на территории Нижегородской области, принад-
лежат двум родам Phaanthosaurus и Contritosaurus примитивных проколофоний
семейства Spondylolestidae. Это мелкие парарептилии, внешне напоминающие
некоторых современных ящериц (рис. 1, 2), длина их черепа составляет 1.5–3 см,
глазница расширена назад, образуя орбитотемпоральное окно, в заднем крае
которого крепится челюстная мускулатура. Орбитотемпоральное окно развито
не так сильно, как у истинных проколофонов семейства Procolophonidae, у кото-
рых задний край окна доходит почти до затылочного края черепа. Количество
зубов у Спондилолестин – не менее 12–15, в верхней челюсти зубы слабо диф-
ференцированы. Поверхность черепа гладкая, позади ноздрей имеется лате-
ральное носовое вдавление для размещения железы [2]. Проколофоны семейства
Spondylolestidae отражают переходный этап развития раннетриасовой биоты
с низким биоразнообразием экосистемы после пермо-триасового экологического
кризиса. Эти животные занимали экологическую нишу всеядных рептилий мел-
кого размерного класса. Неспециализированная зубная система не позволяла по-
едать пищу с твердыми покровами, но давала возможность использовать в пищу
широкий спектр кормовых ресурсов. Впоследствии проколофоны специализи-
ровались на поедании конкретных кормовых ресурсов, что отразилось на их ви-
довом и экологическом разнообразии в отложениях верхнеоленекского подъяруса
нижнего триаса.
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Рис. 3. Карта местонахождений триасовых проколофонов на территории Нижегород-
ской области. За основу взята «Геологическая карта дочетвертичных образований Ни-
жегородской области» ФГУГП «Волгагеология», составил Е.И. Уланов, электронная
версия Е.П. Ильчук

Проколофоны рода Contrithosaurus имеют округлый череп, умеренно удли-
ненные орбиты. В верхней челюсти имеется 12 зубов, в нижней – 9–10. Послед-
ние 5–6 зубов верхней и нижней челюстей более массивные [2]. Всего описано
два вида данного рода Contrithosaurus – С. simus и С. convector, оба встречаются
в нижнетриасовых отложениях Нижегородской области [2–4].

Conthritosaurus simus (рис. 4, а, б) описан М.Ф. Ивахненко в 1974 г. по че-
репу из местонахождения Липово, Шабалинский район, Кировская область.
Длина черепа составляет 2 см, череп высокий с тупой мордой, верхнечелюстные
зубы направлены вниз [2–4]. Интересная особенность черепа Conthritosaurus
simus – наличие контакта между предлобной и заднелобной костями черепа
(prefrontale et postfrontale), что отделяет лобную кость от края орбиты [4]. У всех
известных проколофонов предлобная и заднелобная кости не смыкаются и лоб-
ная кость (os. Frontale) выходит к краю орбиты. Conthritosaurus simus Ivachnenko
1974 в Нижегородской области известен из трех местонахождений – Спасское,
Красные Баки и Окулово.
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Рис. 4. а – череп проколофона Contritosaurus simus Ivachnenko 1974, голотип ПИН
№ 3355/1, местонахождение Липово, Шабалинский р-н, Кировская обл. [4, с. 12, рис. 2в];
б – нижняя челюсть проколофона Contritosaurus simus Ivachnenko 1974, медиальная
поверхность, ПИН № 3355/1, д. Липово, Шабалинский р-н, Кировская обл., [4, с. 42,
рис. 18а]; в – фрагмент правой ветви нижней челюсти проколофона Contritosaurus
convector Ivachnenko 1974, голотип ПИН № 3357/1, местонахождение Красные Баки,
Краснобаковский р-н, Нижегородская обл. [2, с. 54, рис. 7]; г – нижняя челюсть проко-
лофона Phaanthosaurus ignatjevi Tchudinov et Vjuchkov, 1956, голотип ПИН № 1025/1,
местонахождение Спасское-1, Ветлужский р-н, Нижегородская обл. [4, с. 42, рис. 17б]

Спасское, Ветлужский район. Это местонахождение является одним из са-
мых богатых захоронений нижнетриасовой фауны Нижегородского Поветлу-
жья. Из него описаны два вида проколофонов Phaanthosaurus ignatjevi Tchud. еt
Vjuschkov 1956, Contritosaurus simus Ivachnenko 1974; диапсидные рептилии
протерозухиды Blomosuchus georgi, Vonchuenia friedrichi и пролацертиды

а)

б)

г)

в)
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Microcnemus sp.; амфибии быстровианиды Axitectum vjushkovi и тупикулязав-
риды Tupilakosaurus wetlugensis [1, 2, 5–8].

Красные Баки (Красные Баки-2, Сарафаниха), Краснобаковский район.
Из Краснобаковского местонахождения, по сборам Г.И. Блома [5], М.Ф. Ивах-
ненко описаны оба вида рода Contritosaurus – C. simus и C. convector [2, 4].
Обитание двух видов одного рода в одном месте говорит о некотором различии
образа жизни и рационе питания двух близкородственных проколофонов. Разли-
чие в диетах подтверждается особенностями ротового аппарата – разным направ-
лением зубов рептилий и размерами аддукторной ямки нижней челюсти, позво-
лявшими снизить межвидовую конкуренцию за счет разных пищевых адаптаций.

Окулово, Павловский район. В 1972 г. Г.И. Блом обнаружил в верхней части
разреза возле д. Окулово костные фрагменты проколофона Contritosaurus simus
Ivachnenko 1974 и амфибии Tupilakosaurus sp. [9]. Тем самым он впервые дока-
зал присутствие нижнетриасовых отложений на правобережье р. Оки [10–13].

За пределами Нижегородской области Contritosaurus simus Ivachnenko 1974
помимо типового местонахождения Липово известен из местонахождения Кась-
яновцы, Даровской район, Кировская область [2, 4].

Второй вид рода Contritosaurus – С. convector (рис. 4, в) М.Ф. Ивахненко
описывает по сборам Г.И. Блома из местонахождения Красные Баки-2 (Сара-
фаниха). С. convector описан по нижней челюсти и фрагменту верхнечелюст-
ной кости и отличается от С. simus слабым наклоном зубов, узкой аддукторной
ямкой и толщиной постдентальной части нижней челюсти [2–4]. Contrithosaurus
convector известен только из типового местонахождения [2], из других точек пока
не описан.

В 2011 г. сотрудниками Палеонтологического института РАН А.Г. Сеннико-
вым и В.К. Голубевым при осмотре верхней части реконструируемого Окского
съезда в г. Нижнем Новгороде (местонахождение Окский Съезд, верховья Мона-
стырского оврага) были найдены фрагмент нижней челюсти Contrithosaurs (?) sp. и
позвонок амфибии Tupilakosaurus sp. [10, 11, 13]. В настоящее время местонахож-
дение недоступно для изучения, так как перекрыто насыпью и полотном дороги
Окского съезда. Собственно благодаря расширению Окского съезда местонахож-
дение и стало доступно для изучения, что позволило доказать присутствие ниж-
нетриасовых отложений на правобережье р. Оки, помимо выходов у с. Окулово.

За пределами Нижегородской области проколофоны Contrithosaurus sp. из-
вестны из местонахождений Жуков овраг-2 (окрестности г. Гороховца) [13, 14]
и у г. Вязники, карьер у с. Федурники [12].

Второй представленный в нижнетриасовых отложениях род проколофонов
Phaanthosaurus представлен единственным видом Ph. Ignatjevi (рис. 4, г), кото-
рый найден в 1955 г. В.И. Игнатьевым в местонахождении Спасское [1, 5]
и описан в 1956 г. П.К. Чудиновым и Б.П. Вьюшковым (см. [15]) по зубной
кости (os. dentale) и постдентальной части нижней челюсти. Ph. ignatjevi имеет
широкий череп длиной около 2 см, на нижней челюсти расположено 11 почти
конических, почти недифференцированных зубов с лингвально загнутыми вер-
шинками [2, 4, 7].

В остальных местонахождениях известны останки проколофонов, описанные
как Phaanthosaurus sp. Хочется отметить, что во время открытия большинства
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местонахождений (50–60-е годы XX в.) проколофоны были слабо изучены, бы-
ло описано всего 2 вида из нижнетриасовых отложений Восточной Европы:
Phaanthosaurus ignatjevi, местонахождение Спасское-1, Ветлужский район,
Нижегородская область, и Tichvinskia vjatkensis, местонахождение Окуневское,
р. Федоровка, Нагорский район, Кировская область (см. [15]). Поэтому все на-
ходки проколофонов со слабо дифференцированными зубами относились к фа-
антозаврам, а с дифференцированной зубной системой – к тихвинскиям [4].
Позднее М.Ф. Ивахненко описывает с территории Нижегородской и Кировской
областей новый род проколофонов Contritosaurus с двумя видами: C. simus (мес-
тонахождение Липово, Кировская область) и C. convector (местонахождение
Краснобаковское-2, Нижегородская область) [3, 4].

Поэтому причисление рептилий к роду Phaanthosaurus из приведенных ниже
местонахождений можно считать условным, их можно относить к проколофонам
с неспециализированной зубной системой. Вероятно, после дополнительного
изучения местонахождений и костного, пусть и разрозненного, материала можно
будет получить ценную стратиграфическую и морфологическую информацию.

Местонахождения проколофонов Phaanthosaurus sp.:
Вознесенское, Ветлужский район, Нижегородская область – Phaanthosau-

rus sp., также описаны кости неопределимых амфибий и диапсид Proterosuchi-
dae-Chasmatosuchus sp. [5].;

Бурдуковское, Ветлужский район, Нижегородская область – Phaanthosau-
rus sp. (кости скелета), совместно с костями Wetlugasaurus sp. [5];

Андреевское, Варнавинский район, Нижегородская область – Phaanthosau-
rus sp., челюсти, позвонки, обломки, костей скелета [5];

Патракеевское, Варнавинский район, Нижегородская область – Phaantho-
saurus sp., также найдены амфибии Tupilakosaurus sp. и диапсиды Protosauri-
dae-Microcnemus sp. в вышележащем слое [5];

Б. Арьинское, Уренский район, Нижегородская область – Phaanthosau-
rus sp., совместно с Tupilakosaurus sp. и Microcnemus efremovi [5];

Б. Садомовское (Б. Садомово-2), Тонкинский район, Нижегородская об-
ласть – Phaanthosaurus sp. совместно с Tupilacosaurus wetlugensis Shishkin, 1961
[5, 16, 17];

Хвойненское, Тонкинский район, Нижегородская область – Phaanthosau-
rus sp. [5, 16];

Б. Сидоровское Тонкинский район, Нижегородская область – Phaanthosau-
rus sp. [5, 16], (указание на Phaanthosaurus sp. только в монографии Г.И. Блома,
1969 г.). Еще Г.И. Блом указывал на нахождение в Б. Сидоровском местонахо-
ждении костей сеймуриаморф. В 1992 г. М.А. Шишкин и И.В. Новиков описы-
вают хрониозухида Axitectum vjushkovi как реликтового представителя пермских
антракозавров [8].

Проколофоны рода Phaanthosaurus известны также из местонахождений
Кировской области Ряби (Рябининское) [5, 16] и Общего Сырта Самарской
области Яблоневый Овраг [5, 16, 18]. Кости фаантозавра и темноспондильной
амфибии Tupilakosaurus sp. в Яблоневом Овраге в 1963 г. обнаружил Г.И. Блом.
Возраст данного местонахождения соответствует Вохминской свите нижнего
триаса р. Ветлуги.
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Рис. 5. Овраг Желтовка, Краснобаковский р-н, в котором обнаружено Сафоновское
местонахождение

Рис. 6. Левый борт оврага Желтовка, где в 2005 г. были обнаружены кости проколофо-
нов, стрелкой указан костеносный слой
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Рис. 7. Верхнечелюстная кость проколофона Procolophonidae gen. ind., местонахожде-
ние Сафоновское, Нижний триас, индский ярус, вохминский горизонт, Краснобаковский
р-н, Нижегородская обл.

Местонахождения проколофонов с невыясненной родовой принадлеж-
ностью Procolophonidae gen. ind. Неопределенность видового состава преиму-
щественно связана с фрагментарностью костных останков, как правило, пред-
ставленных костями посткрания и, как указывалось выше, недостаточной изу-
ченностью в 50–60-е годы XX в. [4]. До сих пор посткраний восточноевропей-
ских проколофонов недостаточно исследован.

Верхняя Слудка, Ветлужский район, Нижегородская область – Procolo-
phonidae gen. ind., Tupilakosauridae-Tupilakosaus sp. [5, 7].

Сафоновское, Краснобаковский район, Нижегородская область. Местона-
хождение обнаружено в 1960 г. Г.И. Бломом в левом борту оврага Желтовка, от-
мечено нахождение мелких обломков костей [5]. В 2005 г. в левом борту оврага
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Желтовка (рис. 5) студентами 1-го курса ЕГФ ННГПУ (А. Сидоровым, Р. Сто-
роженко, А. Дегтевым, Т. Ерофеевой) и сотрудником Котельничского палео-
нтологического музея И.С. Шумовым обнаружен слой конгломерата мощностью
15 см (рис. 6). В конгломерате содержится большое количество изолированных
костей проколофонов и чешуй ганоидных рыб [19, рис. 2–4, обн. 2; 20]. Опреде-
лить видовую принадлежность не удалось. По оставшимся камеральным фото-
графиям можно различить в верхней челюсти не менее 8 конических зубов
с широким основанием и конической вершиной, без следов стачивания (рис. 7).

Тафономический анализ всех местонахождений позволяет считать все мес-
тонахождения аллохтонными, то есть захоронение происходило с переносом
в речных, проточных, стрежневых фациях: базальных конгломератах разной
степени окатанности (Спасское-1, Вознесенское, Андреевское; с карбонатным
цементом – Верхняя Слудка, Бурдуковское, Сафоновское, Б. Арьинское, Хвой-
ненское, Большое Сидоровское), вплоть до плохо окатанных конгломерато-
брекчий (с карбонатным цементом – Б. Садомово); костеностные конгломераты
(Патракеевское) и гравелиты (Краснобаковское-2) располагались также в сред-
ней части линз [5]. Кости проколофонов в костеностных конгломератах и брек-
чиях захоронены совместно с сугубо водными животными рыбами: дипноями,
палеонисцидами; амфибиями разных групп, совместно с околоводными и сугубо
наземными элементами фауны, диапсидными рептилиями: пролацетлилиями
и архозавроморфами. Местонахождений проколофонов в озерных и старичных
фациях пока не выявлено. Неизвестны также норные образования, которые
можно интерпретировать как принадлежащие проколофонам.

Все проколофоны нижнего триаса нижегородской области – Phaanthosaurus
ignatjevi, Contrithosaurus simus и С. convector – относятся к группировке
Tupilulasaurus – Lusocephalus фауны Wetlugasaurus, соответствующей вохмин-
скому горизонту индского яруса [2, 7]. Contritosaurus sp. из местонахождений
Окский Съезд и Жуков Овраг (?), и, видимо, являются самыми древними на-
ходками проколофонов нижнего триаса, так как находятся вблизи границы перми
и триаса [10, 11, 13, 14, 21, 22]. Выяснение морфологической вариабельности
и изменчивости известных видов проколофонов (Phaanthosaurus ignatjevi,
Contrithosaurus simus и С. convector) на протяжении индского времени раннего
триаса, на наш взгляд, является одной из важных задач биостратиграфии.

К сожалению, в настоящее время большинство из отмеченных в статье мес-
тонахождений недоступно для изучения, перекрыто оползнями, заросло кус-
тарником, в редких случаях застроено или срыто. Но все же есть надежда на
открытие новых местонахождений и на повторные находки в старых точках.
Это позволит со временем больше понять морфологию, экологические адапта-
ции и эволюцию проколофонов, а также их функциональное участие в посткри-
зисной биоте раннего триаса.
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AN OVERVIEW OF LOWER TRIASSIC PROCOLOPHONIDS
FROM THE NIZHNY NOVGOROD REGION

I.S. Shumov

Abstract

A brief review of the fossils of procolophonid parareptiles from the Lower Triassic sediments of
the Nizhny Novgorod Region is presented. Fourteen sites containing the remains of procolophonids and
associated with the channel and midstream facies of the Lower Triassic (Vokhminskii Horizon, Induan
Stage) are currently known. From these sites, the remains of procolophonids are described which belong
to two genera, Phaanthosaurus and Contritosaurus, of the family Spondylolestidae.

Keywords: procolophonids, Phaanthosaurus, Contritosaurus, Lower Triassic, Nizhny Novgorod
Region.
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