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Монография посвящена описанию флоры кунгурского яруса Среднего Приуралья. Эта флора очень своеобразна, 
содержит много эндемичных форм, но, вместе с тем, включает в свой состав ангарские и еврамерийские элементы, что 
открывает возможности для межрегиональной корреляции кунгурского яруса по палеоботаническим данным. Проведено 
сопоставление кунгурского яруса по комплексам растительных остатков с близкими по возрасту отложениями в Печорском 
Приуралье, Казахстане, Кузбассе и на Дальнем Востоке (Приморье). В Казахстане кунгурский возраст имеет кармызский 
горизонт, в Печорском Приуралье -  верхняя часть талатинской свиты и лекворкутская свита ( до пакета “М”), в Кузбасе -  
ишановский горизонт, в Приморье -  нижняя часть абрекского горизонта.

Автором выделены шесть флористических комплексов в отложениях позднеартинского, кунгурского и раннеуфимского 
возраста в стратотипическом регионе; для всех комплексов указаны доминирующие и диагносцирующие таксоны. Уточнен 
и расширен таксономический состав кунгурекой флоры, описаны новые таксоны: Bowmanites biarmensis Naug., 
Paracalamitina ignatievii Naug., Orthotheca dicranophora Naug., Gracilopteris lonchophylloides Naug., Suchoviella 
triquetraphora Naug., Bardocarpus spicatus Naug., Gaussia imbricata Naug., Pholidophyllum pterocerum Naug., Samaropsis 
macroptera Naug., S. (?) complanata Naug.

В монографии также рассмотрены общие вопросы, касающиеся филогении лепидофитов семейства Pleuromeiaceae, 
морфогенеза стерильного побега субангарских филлотек (семейство Tschemoviaceae), раннепермский этап в эволюции 
пельтаспермовых птеридоспермов (семейства Peltaspermaceae и Trichopityaceae).
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The monograph is focused on description of the Kungurian flora of the Middle Cis-Urals. This flora is quite uncommon and 
particular, contains many endemic species, but in the same time includes in its composition both Angaran and Euramerican 
components. This phenomenon gives the possibility for interregional correlation of the Kungurian on the base of palaeobotanical 
data. The correlation between the stratotype Kungurian and synchronous formations of the Pechora Cis-Urals, Kazakhstan, Kuzbass 
and Far-East (Primorie) is proposed. The Karmysian horizon (regional stage) of Kazakhstan, upper part of the Talatinskian and 
Lekvorkutskian (till "MM packet) formations of the Pechora Cis-Urals, the Ishanovian horizon (regional stage) of Kuzbass and lower 
part of the Abrekskian horizon (regional stage) of Primorie are Kungurian by their age.

Six main floristic assemblages are distinguished for stratotype sequences of the Upper Artinskian, Kungurian and Lower Ufimian. 
The dominating and diagnostic taxa are pointed out for all assemblages. The following new taxa are described: Bowmanites 
biarmensis Naug., Paracalamitina ignatievii Naug., Orthotheca dicranophora Naug., Gracilopteris lonchophylloides Naug., 
Suchoviella triquetraphora Naug., Bardocarpus spicatus Naug., Gaussia imbricata Naug., Pholidophyllum pterocerum Naug., 
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Some questions of phylogeny of Pleuromeiaceae family, morphogenesis of vegetative structures of the Subangaran phyllothecas 
(Tschemoviaceae family), Early Permian phase in the peltasperm evolution (Peltaspermaceae and Trichopityaceae families) are 
discussed.
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Введение

Необходимость детального исследования фло
ры кунгурского яруса Среднего Приуралья обу
словлена требованиями уточнения и палеонтоло
гического обосноЬания границ кунгурского яру
са в стратотипической местности и выявления 
палеоботанических критериев для корреляции 
кунгура с близкими по возрасту стратонами в 
других регионах, прежде всего, в пределах Суб
ангарского экотонного пояса, в Ангариде и на 
восточных окраинах Еврамерийской фитохории. 
Во всех этих регионах терминальная часть ниж
него отдела пермской системы представлена 
преимущественно континентальными терриген- 
ными отложениями, и нередко их единственной 
палеонтологической характеристикой являются 
лишь растительные остатки.

Очень важно изучение флоры кунгурского 
яруса Среднего Приуралья с палеофитогеогра- 
фической точки зрения, поскольку эта флора за
нимает промежуточное положение между основ
ными фитохориями перми северного полушария -  
Еврамерийской и Ангарской -  и содержит в сво
ем составе как еврамерийские, так и ангарские 
элементы. Детальная характеристика кунгурекой 
флоры Среднего Приуралья дополняет ряд уже 
известных ранне- и позднепермских флор Рус
ской платформы и Приуралья и позволяет рас
ширить имеющиеся представления об эволюции 
некоторых групп растений и развитии флористи
ческих комплексов в течение кунгурского века, а 
также на рубеже ранней и поздней перми в 
Среднем Приуралье.

Цель работы заключается в монографическом 
описании растительных остатков из кунгурского 
яруса Среднего Приуралья с исследованием их 
микроструктурного строения (использовалась 
методика эпидермально-кутикулярного анализа с 
применением как световой, так и электронной 
микроскопии), а также определением диапазонов 
изменчивости растений. Особое внимание уде
лялось тем морфологическим признакам-мар
керам и тафономическим наблюдениям, которые

помогли установить экологическую ориентацию 
изученных таксонов. Во многих случаях описа
ния растений сопровождаются обсуждением воз
можных филогенетических связей данных таксо
нов, прижизненного сочетания различных дис
персных органов и рассмотрением возникающих 
номенклатурных проблем. Дополнительной зада
чей является сопоставление кунгурского яруса с 
близкими по возрасту отложениями других ре
гионов по палеоботаническим данным.

В работе приведены  новы е дан ны е о ф лори
стических ком п лексах  верхнеартинского  подъя
руса, кунгурского яруса и ниж неуф им ского  
подъяруса С реднего П риуралья. А втор вы деляет 
следую щ ие ф лори сти чески е ком плексы  (фл. 
компл.): типи чн ы й верхнеартинский  (саргинско- 
саранинский) фл. ком пл., атипичны й верхнеар
тинский фл. ком пл., см еш ан ны й (переходны й) 
верхнеартинско- ниж неку нгу рский  ф л . ком п л ., 
типичны й кунгурский фл. ком пл., типичны й Со
ликам ский фл. компл., атипичны й Соликамский 
фл. ком плекс.

В описательной части работы диагнозы даны 
для новых видов, или видов, объем которых су
щественно переработан. В остальных случаях 
автор ограничился рубрикой "Описание”. В ха
рактеристике таксонов, определенных в откры
той номенклатуре по единичным экземплярам, 
отсутствует рубрика "Распространение".

Фактический материал представлен 1500 об
разцами из 25 местонахождений позднеартин- 
ского, кунгурского и нижнеуфимского возраста 
(рис. 1-3; см. рис. 8). Основная часть изученной 
коллекции была собрана автором в 1987-1994 гг. 
Кроме этого, использовались образцы из коллек
ции С.В.Мейена (ГИН 3737), А.Г.Шарова (ГИН 
3773 без дополнительного номера), Г.Т.Мауэра 
(Пермский областной краеведческий музей, 
ПОКМ) и Е.И.Пермяковой (палеонтологический 
музей при кафедре региональной геологии 
Пермского государственного университета, 
ПГУ).



Рис. 1. Схема расположения изученных 
местонахождений растительных остатков 
позднеартинского, кунгурского и ранне
уфимского возраста

Местонахождения: 1 -  Урма-1; 2 -  Урма-2; 3 -  
Шайдуры; 4 -  Шам ары; 5 -  Молебка; 6 -  Крас
ный Луг; 7 -  Березовка; 8 -  Чекарда-1; 9 -  Че- 
карда-2; 10 -  Сосновое-1; 11 -  Сосновое-2; 12 -  
Юлаево; 13 -  Тис; 14 -  Быково; 15 -  Ачит; 16 -  
Александровское; 17 -  Красная Глинка; 18 -  
Матвеево; 19 -  Крутая Катушка; 20 -  Хохловка; 
21 -  Чумкасский карьер; 22 -  Сылва-1; 23 -  
Сылва-2; 24 -  Алебастрово; 25 -  Успенка; 26 -  
Полазна

Для видов, описанных в открытой номенкла
туре, автор, вслед за А.В.Гоманьковым и 
С.В.Мейеном (1986), использовал индексы, со
стоящие из аббревиатуры SVN и цифровых обо
значений. Буквы в индексах обозначают инициа
лы автора, а цифры -  порядковый номер морфо
логической группировки в данном роде, выде
ляемой автором и, возможно, соответствующей 
отдельному виду.

Работа была выполнена при финансовой под
держке грантов PalSIRP и РФФИ (№ 98-05-64880 
и 96-05-65554).

В работе были использованы иллюстрации 
(см. рис. 26, изображение справа, рис. 60, 64, М), 
которые были подготовлены М.Д.Залесским для 
одной из его неопубликованных работ, обнару

женные автором вместе с некоторыми из сохра
нившихся образцов, принадлежавших М.Д.За- 
лесскому, в Геологическом музее им. В.И.Вер- 
надского (г. Москва).

Кроме этого, в монографии были использова
ны материалы, ранее опубликованные в сокра
щенном виде [Наугольных, 1993, 1994] или без 
русского эквивалента [Naugolnykh, 1992, 1995].

Автор выражает глубокую признательность 
М.А.Ахметьеву, А.В.Гоманькову, М.П.Долуден- 
ко, М.В.Дуранте, И.А.Игнатьеву (Геологический 
институт РАН), В.А.Красилову (Палеонтоло
гический институт РАН) и Г.Н.Садовникову 
(Московская геологоразведочная академия) за 
обсуждение результатов работы и ценные кон
сультации.



Рис. 2. Географическое положение изученных место
нахождений позднеартинского возраста в среднем те
чении р. Сылва

Рис. 3. План-схема расположения основных местона
хождений позднекунгурского возраста у дер. Чекарда 
Местонахождения: а -  Чекарда-1; b -  Чекарда-2; с -  Сосно- 
вое-2; d -  Сосновое-1
1 -  горизонтали; 2 -  река, указано направление течения; 3 -  
сосновый лес; 4 -  смешанный хвойно-лиственный лес; 5 -  
старая разрушенная мельница; 6 -  обрыв, образующий вер
тикальную стенку; 7 -  отдельные строения и группы домов; 
8 -  мост; 9 -  старая грунтовая дорога; 10 -  новая грунтовая 
дорога; 11 -  пойменный болотистый луг



История изучения кунгурской флоры Среднего Приуралья

Первые описания растений из перми Приура
лья,в том числе и из отложений кунгурского яру
са, были сделаны в прошлом веке С.С. Куторгой 
[Kutorga, 1838, 1844], Э.И.Эйхвальдом [1854, 
1861] и некоторыми другими палеонтологами. В 
силу случайности сборов и отсутствия точных 
географических и стратиграфических привязок в 
этих работах, они имеют, в основном, историче
ский интерес.

В 30-х и 40-х годах нашего столетия изучени
ем кунгурской флоры Среднего Приуралья зани
мался М.Д.Залесский [1932, 1933, 1934; Zalessky, 
1937а, 1939а,Ь]. Он ввел в палеоботаническую и 
стратиграфическую литературу специальный 
термин "бардинская флора” [Zalessky, 1937а, Ь], 
относящийся ко всему комплексу верхнеартин- 
ских и кунгурских растений Приуралья. По бар- 
динскому флористическому комплексу Залес
ским выделялся бардинский ярус нижней перми, 
который (в его узком понимании), соответствует 
кунгурскому ярусу, представленному в восточ
ной части Среднего Приуралья терригенными 
фациями. Термин ’’бардинская флора” s.s. (т.е. 
как эквивалент кунгурской флоры Среднего 
Приуралья) вслед за другими палеоботаниками 
[Мейен, 1971, 19876 и др.; Lemoigne, 1988; и др.] 
использует и автор настоящей работы. Исследо
вания М.Д.Залесского были бы невозможны без 
обширных коллекционных сборов Г.Т.Мауэра, 
который в 30-х годах заведовал Отделом приро
ды Пермского областного краеведческого музея. 
В течение многих лет им была собрана предста
вительная коллекция растительных остатков из 
кунгурского яруса Среднего Приуралья, часть из 
которой была описана М.Д.Залесским. Значи
тельное число растительных остатков из коллек
ции Г.Т.Мауэра до настоящего времени хранится 
в Пермском краеведческом музее.

С.В. Мейеном было сделано подробное моно
графическое описание хвойных перми Субанга- 
риды [19866, 1990а], в которое вошли сведения и 
о кунгурских хвойных Среднего Приуралья:

Kungurodendron sharovii S.Meyen, Cyparissidium 
appressum (Zal.) S.Meyen, Taxodiella bardaeana 
(Zal.) S.Meyen и Bardospermum rigidum S.Meyen. 
Кроме этого, ранее из отложений кунгурского 
яруса С.В.Мейеном [1969] было описано своеоб
разное дикранофилловое Entsovia kungurica 
S.Meyen, а также предложена новая интерпрета
ция трихопитиевого Mauerites Zal., обладавшего 
кладоспермами Biarmopteris Zal. [Мейен, 1983].

Л.В.Глуховой были изучены некоторые кор- 
даиты и кордаитоподобные листья родов 
Rufloria, Angophyllites, Spars is tomites, Entsovia, a 
также чешуевидные листья Nephropsis из кунгу- 
ра Приуралья [1984а,б, 1989]. Особое внимание в 
этих работах было уделено эпидермально- 
кутикулярным данным; описание макроморфо- 
логических особенностей было приведено 
Л.В.Глуховой очень кратко, отчасти из-за фраг
ментарности мацерировавшихся экземпляров.

В.П.Владимирович [1985] составила довольно 
подробный каталог основных местонахождений 
растений кунгурского яруса; значительная часть 
(особенно иллюстративная) этой работы вошла в 
раздел "Высшие растения” опубликованного 
позднее "Атласа характерных комплексов..." 
[Владимирович, 1986].

Новая интерпретация Pholidophyllum ornatum 
Zal. -  изолированных уплощенных полиспермов 
кордаитовых -  была предложена И.А. Игнатье
вым [1988а].

Автором были опубликованы данные по мак
роморфологии, эпидермально-кутикулярному 
строению и предполагаемым генеративным ор
ганам некоторых кунгурских пельтаспермовых 
птеридоспермов -  каллиптерид и псигмофиллои- 
дов [Наугольных, 1991, 1992а,б; Naugolnykh, 1991, 
1992]. Выла предложена реконструкция растения, 
объединявшего при жизни вайи Rhachiphyllum 
retensorium (Zal.) Naug., семеносные диски 
Lopadiangium sp. SVN-1, семена Cordaicarpus sp. 
и синангии Pcrmotheca sp., а также изложены 
представления о ранней эволюции семейства



Peltaspermaceae [Naugolnykh, Kerp, 1996]. Впер
вые из кунгурского яруса Среднего Приуралья 
были описаны остатки плауновидных, в том числе 
и спорофиллы, отнесенные к новому роду 
Sadovnikovia Naug., обнаруживающему сходство с 
триасовыми плевромейевыми [Наугольных, 1994]. 
Установлен новый род гинкгоподобных листьев 
Kerpia Naug. [Наугольных, 1995а]. Были опубли
кованы новые данные о разнообразии стерильной

и фертильной листвы кунгурских папоротников и 
установлен новый вид Ptychocarpus distichus 
[Naugolnykh, 1995]. В специальной статье были 
рассмотрены проблемы сопоставления типового 
кунгура с некоторыми стратонами Центральной 
Ангариды по палеоботаническим данным [Нау
гольных, 1993]. Кроме этого, в некоторых работах 
были предложены решения номенклатурных про
блем [Наугольных, 1992а; Kerp et al., 1991].



Стратиграфический очерк

Флора бардицского типа приурочена почти ис
ключительно к отложениям кунгурского яруса 
стратотипической местности, там, где они пред
ставлены песчано-глинистыми континентальны
ми и прибрежно-морскими фациями.

Кунгурский ярус был установлен А.А.Шту- 
кенбергом [1890] в качестве верхнего члена 
’’пермокарбона” (т.е. нижнего отдела пермской 
системы по современной номенклатуре). Страто
тип (типовые разрезы) яруса находится в Сред
нем Приуралье, Пермской области у г. Кунгура 
(название ярусу было дано по бывшему Кунгур- 
скому уезду Пермской губернии). Иногда 
[Стратиграфический словарь ..., 1977] в качестве 
стратотипа кунгурского яруса указывается разрез 
доломитово-известняковой толщи, располагаю
щийся в районе с. Верхний Бардым к юго- 
востоку от г. Красноуфимска (Екатеринбургская 
область).

Современное понимание объема яруса было 
заложено в работах Н.П.Герасимова [1937, 1952], 
Н.П.Герасимова и Е.И.Тихвинской [1934], В.Д.На- 
ливкина [1949, 1955], Д.Л.Степанова [1951] и др.

Кунгурский ярус в стратотипической местно
сти имеет четкое двучленное деление. В его со
ставе выделяют два горизонта: филипповский 
(нижний) и иренский (верхний) [Гусева, 1967, 
1969; Гусева и др., 1968; Софроницкий, Чувашов, 
1980; и др.], которым соответствуют лоны 
(провинциальные зоны) по остракодам: филип- 
повскому -  лона Paraparchites humerosus и ирен- 
скому -  Acratia similaris. Указанный П.А.Софро- 
ницким и Б.И.Чувашовым в качестве индекс-вида 
лоны Acratia similaris Samaropsis triquetra Zal no 
данным автора встречается и в филипповском 
горизонте (лекская свита и ее аналоги). В на
стоящее время [Софроницкий, Золотова, 1988] 
предложено более дробное лональное деление 
кунгурского яруса. В соответствии с ним филип- 
повскому горизонту соответствует одна ком
плексная лона Nodosaria pugoidea, Frondicularia 
extera, Paraparchites germashovae; иренскому го

ризонту -  две лоны: нижняя -  Nodosaria polas- 
nensis, Tetrataxis secunda, Bairdia nevolinoensis, 
верхняя -  Nodosaria sexangulata, Landella ovalis, 
Bairdia indefinita. Отдельно указываются находки 
аммоноидей в лоне Nodosaria pugoioidea (Ur а- 
loceras tchuvaschovi Bogosl.) и в лоне Nodosaria 
sexangulata (Paragastrioceras kungurense Mirsk.). 
Необходимо отметить, что, по существу, лональ- 
ные комплексы иренского горизонта установле
ны лишь в двух карбонатных пачках -  неволин- 
ской (нижней) и елкинской (верхней); остальная 
часть разреза фаунистически охарактеризована 
очень слабо.

В стратотипической местности, по данным 
П.А.Софроницкого и В.П.Золотовой [1988], к за
паду от Уральского мегантиклинория в филиппов
ском горизонте распознаются четыре типа разре
зов: 1) сульфатно-(ангидрито-)терригенный (кон- 
гломерато-песчано-глинистый), 75-100 м; 2) до
ломитово-известняково-ангидритовый, 50-200 м; 
3) доломитовый с редкими известняками на вос
токе региона, 20-85 м; 4) ангидрито-доломито
вый, 25 м, и шесть типов разрезов в иренском го
ризонте: 1) ангидрито-терригенный (конгломе- 
рато-песчано-глинистый) с линзами галита, 350 
м; 2) ангидрито-галито-глинистый, 500 м; 3). ан- 
гидрито-глинисто-галитовый, с сильвинитом и 
карналлитом, 360-680 м; 4) глинисто-карбонатно- 
ангидритовый, 230-450 м; 5) доломитово-анги
дритовый с редкими прослоями и линзами глин и 
известняков, 250 м; 6) ангидрито-доломитовый, 
20-50 м. Первому типу разреза иренского гори
зонта соответствует кошелевская свита, второму -  
поповская свита, третьему -  березниковская сви
та. Свитное деление для остальной части разреза 
кунгурского яруса в Среднем Приуралье в на
стоящее время не является общепринятым.

Кунгурский ярус в типовой местности палео
нтологически охарактеризован преимущественно 
рядом таксонов ’’мелких” фораминифер и остра- 
код, из которых наиболее важные в стратиграфи
ческом отношении указаны выше в названиях



лональных подразделений. Кроме фораминифер 
и остракод, встречаются брахиоподы, гастропо- 
ды, пелециподы, цефалоподы (Uraloceras al- 
skense, U. sofronizkyi, U. tchuvaschovi, Paragastri- 
oceras kungurense, Neopronorites permicns, Tha- 
lassoceras gemmilaroi, Medlicottia sp. -  последние 
три таксона известны и в артинском ярусе 
[Богословская, 1976, 1988]), мшанки (Polipora 
porosa (Eichw.), Р. biarmica Keys. -  встречаются 
в неволинской пачке [Ожгибесов, 1991]). В кон
тинентальных фациях обильны остатки разнооб
разных насекомых [Мартынов, 1930,1940 и др.; 
J.Zalessky, 1937a,b, 1939; Синиченкова, 1980; Но- 
вокшонов, Паньков, 1980; Новокшонов, 1992а, 
б,в, 1993, 1994, 1995а,б; Novokshonov, 1993а,b; 
Вилесов, Новокшонов, 1993; Вилесов, 1995; Но
вокшонов, Вилесов, 1994; Storozhenko, Novok
shonov, 1994; и др.]. По конодонтам весь кунгур- 
ский ярус вместе с терминальной частью артин- 

^жого яруса (саранинский горизонт) отнесен 
В.В.Черных и Б.И.Чувашовым [1991] к зоне 
Neostreptognathodus pnevi.

По спорам и пыльце в кунгурском ярусе в 
Среднем Приуралье распознаются два комплекса 
[Дюпина, 1988]: нижний -  Luberisaccites -  Aso- 
naletes? mikroretientatus -  Vittatina vittifera f. 
cinetutus и верхний -  Crucisaccites variosulcatus -  
Striatohaplopinites perfectus, характеризующие 
филипповский и иренский горизонты соответст
венно.

К сожалению, сведения о достоверном сопос
тавлении кунгурских отложений с их аналогами 
за пределами Приуралья очень ограничены.

Ниже в виде краткого обзора помещены све
дения о традиционных сопоставлениях кунгур- 
ского яруса с синхронными отложениями в дру
гих регионах. Там, где сопоставления произво
дились по комплексу признаков, т. е. использо
вались литологические, палеонтологические и 
другие характеристики стратонов, при цитирова
нии приведены только библиографические ссыл
ки, без указания конкретных данных, по которым 
был определен кунгурский возраст отложений.

В пределах Приуральского краевого прогиба и 
смежных с ним территорий кунгурский ярус уве
ренно прослеживается в Актюбинском Приура
лье и Астраханско-Калмыцком Прикаспии 
[Л.М.Попонина, Попонина, 1991], где выделяют
ся два палинокомплекса -  филипповский 
(Striatosaccites -  Vittatina -  Samoilovitchisaccites

tuberculatus) и иренский (Striatosaccites -  Vittatina -  
V. persecta), а также в Прикаспийской впадине 
[Левина и др., 1991; Писаренко, Московский, 
1991], где к кунгуру отнесена циклическая толща 
сульфатно-галогенных пород (частично соответ
ствующая "волгоградской ритмопачке") мощно
стью до 3000 м, в которой по палинокомплексам 
определяются филипповский и иренский гори
зонты. По другим данным [Подгайная, 1991], для 
верхов артинского яруса, всего кунгурского и 
уфимского ярусов в Прикаспийской синеклизе 
характерен единый палинокомплекс (Cordaitina -  
Striatosaccites -  Vittatina -  Entylissa).

В Северном Казахстане кунгурский возраст, 
скорее всего, имеет кармызский фитостратигра
фический горизонт [Сальменова, 1991]. В Печор
ском угольном бассейне кунгурский возраст име
ет, хотя бы частично, лекворкутская свита, зале
гающая в основании воркутской серии и имею
щая двучленное строение: аячьягинская (нижняя) 
подсвита и рудницкая (верхняя) подсвита. Свита 
в целом представляет собой циклическое пере
слаивание отложений с морской и пресноводной 
фауной и наземной флорой, различной угленос
ности и с карбонатными конкрециями. Циклы 
интерпретируются как лагунные, лагунно
морские и болотные (слои с углями) образования 
[Геология угольных месторождений ..., 1990]. На 
Приполярном Урале основанию кунгура, видимо, 
соответствует средняя часть талатинской свиты, 
на р.Кожим -  основание кожимской свиты 
[Гуськов и др., 1980].

В Кузнецком и Гсрловском бассейнах кунгур- 
скому ярусу соответствует ишановский горизонт 
[Глухова, 1984а; Наугольных, 1993]. Иногда с 
кунгуром сопоставляется усятский или кемеров
ский горизонты верхнебалахонской подсерии 
[Дуранте, 1978; Спасская, 1978; Бетехтина, Горе
лова, 1988; и др.] или кузнецкая свита или ее 
нижняя часть [Молчанов, Халфин, 1955; Бетех
тина, 1978]. В Тунгусском бассейне кунгурской 
по возрасту принято считать часть бургуклин- 
ской свиты, сложенной в основном углистыми 
аргиллитами и угольными пластами [Радченко, 
Шведов, 1940; Нейбург, 1956; Рассказова, 1958; 
Геология угольных месторождений ..., 1990], в 
Минусинском бассейне -  часть нарылковской 
свиты [Спасская, 1978].

В Норильском районе с кунгурским ярусом 
может быть сопоставлена верхняя часть быст-



ринской свиты [Геология угольных месторожде
ний..., 1990], литологически представленной
алевролитами, аргиллитами и пластами углей, в 
Таймырском бассейне -  соколинский горизонт. 
Он имеет двучленное строение. Нижняя свита 
(ефремовская) сложена морскими терригенными 
отложениями с фауной пелеципод, верхняя свита 
(убойнинсная) -  континентальными угленосны
ми породами. Возможно, эти свиты приблизи
тельно соответствуют горизонтам кунгура в его 
типовых разрезах.

В Вилюйской синеклизе [Граусман, Мейен, 
1987] кунгурскому ярусу соответствует харба- 
лахская (нижняя) и кубалангдинская (верхняя) 
толщи махсоголохской серии.

На северо-востоке России по неморским дву- 
створкам (выделяются две зоны -  Aphanaia lina; 
Aphanaia andrianovi) кунгурский возраст имеет 
джигдалинский горизонт [Бяков, 1991], охарак
теризованный также своеобразной фауной аммо- 
ноидей -  роды Neouddenites, Epijuresanites, Ти- 
maroceras, Baraioceras, Paragastrioceras, Uralo- 
ceras (последние два рода редки [Андрианов, 
1985; Богословская, 1988]).

На Новой Земле имеется толща аргиллитов и 
алевролитов (соколовская свита) с олистолитами 
органогенных каменноугольных известняков 
мощностью от 120 до 1000 м, вероятно, частично 
соответствующая кунгурскому ярусу [Астафьева, 
Астафьева-Урбайтис, 1988; Геология угольных 
месторождений ..., 1990]. В северо-западной час
ти шельфа Баренцева моря (архипелаг Шпицбер
ген) при бурении вскрывается толща песчани
стых биокластических известняков и конгломе
ратов, которые в своей верхней части предполо
жительно имеют кунгурский возраст [Накчет, 
Манчеруд, 1991].

Интересные данные опубликованы по более 
широким корреляциям кунгурского яруса. В Те- 
тической области с кунгуром обычно сопостав
ляется яхташский ярус [Мовшович, 1988; Коцур, 
1991, Kozur,1980a,b, 1989] или нижняя и средняя 
части формации Чися (Chihsia) [Hayashi, 1981; 
Cheng-Yuan et al., 1987], однако в целом, видимо, 
более вероятным является сопоставление форма
ции Чися с уфимским ярусом. При корреляции 
по аммоноидеям, яхташский ярус Дарваза сопос
тавляется с артинским Урала. Кунгурский ярус в 
этом случае должен соответствовать болорскому 
ярусу тетической шкалы (т.е. бозтеринскому яру

су Юго-Восточного Памира) [Левен, Дмитриев, 
1974; Леонова, 1985, 1988; Левен и др., 1989]. В 
Северной Америке кунгур соответствует части 
серии ленард (Leonardian) [Харленд и др., 1985; 
Мовшович, 1988]. В Делаверском бассейне кун
гурский ярус по мнению некоторых исследовате
лей сопоставляется с нижней частью гваделупия 
[Wang, 1990; Джонсон, 1991], что маловероятно 
[Лозовский, 1991]. В арктической Канаде также 
есть аналоги кунгурского яруса, к которому, 
кстати, приурочен событийный рубеж, отмечен
ный исчезновением ряда колониальных кораллов 
и представителей большинства семейств фузули- 
нид [Бошам, 1991].

В Японии с кунгуром сопоставляется верхняя 
часть формации Набеяма (Nabeyman) или нижняя 
часть формации Акасака ( Acasacan ) [Харленд и 
др., 1985; Hayashi, 1981].

Крайне сложны и опосредованны корреляции 
типовых ярусов бореальной перми с пермскими* 
стратонами южного полушария. Тем не менее, 
имеется ряд данных для сопоставления кунгур
ского яруса с некоторыми стратиграфическими 
подразделениями Гондваны. Так, в Австралии 
(Квинсленд) с кунгурским ярусом предположи
тельно коррелируется самая верхняя часть фор
мации Гебби [Харленд и др., 1985], в западной 
части Сиднейского прогиба -  средняя часть 
группы Шоал-Хэвен (тиллиты), в восточной час
ти Австралии -  (прогибы Боуэн и Сидней) -  
формации Оуп-Галли, Роквуд (вулканиты) [Саф
ронов, 1978].

В Западной Австралии, по данным Дж.Уо- 
терхауза [Waterhouse, 1969, 1971а, Ь] и В.И.Уст- 
рицкого [1974], с кунгурским ярусом должны со
поставляться отложения нижней части формации 
Ливеринг, в Восточной Австралии -  группа 
Мейтленд, в Новой Зеландии -  группа Бранксто- 
ун. Эти данные, как и вообще корреляции с 
пермскими отложениями Гондваны, носят пред
варительный характер.

* * *

Представления, сложившиеся к настоящему 
времени в отношении палеоботанического обос
нования границ кунгурского яруса стратотипиче
ской местности, нельзя признать удовлетвори
тельными.

При составлении списков ’’флористических 
комплексов” как первоначально М.Д.Залесским



[Zalessky, 1937a, 1939b], М.Д.Залесским и
Е.Ф.Чирковой [1940], так и впоследствии
B. П.Владимирович [1985, 1986], лишь приблизи
тельно оценивалась принадлежность каждого та
кого комплекса определенной свите или горизон
ту. Далее литостратиграфические и фитострати
графические понятия, далеко не всегда эквива
лентные, как бы сливались. Дальнейшие сопос
тавления уже производились со стратиграфиче
скими подразделениями (преимущественно сви
тами), охарактеризованными списками расти
тельных остатков. Тот факт, что разные авто
ры понимают объем многих свит существенно 
по-разному, как при составлении списков ком
плексов растительных остатков, так и при по
пытках с их помощью скоррелировать изучаемые 
отложения, во внимание не принимался. Общую 
картину очень осложняет отсутствие четких ука
заний на стратотипы свит и их плохая изучен
ность.

Распространение кунгурских видов высших 
растений, в настоящее время достаточно широко 
используемых в литературе, в конкретных разре
зах, свитах и горизонтах, рассматриваемых в их 
современном объеме, оставалось очень неопре
деленным. В лучшем случае давались географи
ческая привязка и принадлежность флористи
ческому комплексу [Владимирович, 1981, 1985, 
1986]. Иногда одни и те же экземпляры (!) изо
бражались при характеристике разных флори
стических комплексов. В.П.Владимирович были 
составлены списки флоры по выделенным ею 
флористическим комплексам, с ее точки зрения, 
примерно соответствующим стратиграфическим 
горизонтам, что само по себе может считаться 
большим достижением. Однако при этом не учи
тывались такие важные моменты, как процентное 
соотношение таксонов в ориктоценозах, макро- 
морфологическая изменчивость описанных ранее 
таксонов и их эпидермально-кутикулярные при
знаки. В качестве самостоятельных видов рас
сматривались Callipteris angustata Zal., С. 
polyneura Zal., Comia biarmica (Zal.) Vlad, и др., 
причем этим видам придавалось важное страти
графическое значение: они диагносцировали вы
деленные В.П.Владимирович флористические 
комплексы. Так, например, крыловский комплекс 
отличается от тисовского комплекса отсутствием 
видов Callipterispubescens Zal., С. angustata Zal.и
C. polynenra Zal., Comia biarmica (Zal.) и одно

временно присутствием Callipteris bella Zal и C. 
bardensis Zal. Полученные автором данные по 
изменчивости уральских каллиптерид и их эпи
дермальному строению заставляют считать эти 
виды таксономическими синонимами.

Бросается в глаза несоответствие списка мак- 
рофлористических остатков, характеризующих 
артинские отложения в стратотипической мест
ности, и списка для синхронных отложений за ее 
пределами (прежде всего, в Печорском Приура- 
лье), при большом сходстве споро-пыльцевых 
комплексов этих отложений. В стратотипических 
разрезах отсутствуют такие виды, как Pecopteris 
vorcutana Zal., Samar ops is tirquetra Zal., Sylvella 
brevialata Neub., Cordaites lancifolius Schmalh, 
Mauerites sp., Samaropsis pusilla Neub. Часть из 
них {Samaropsis tirquetra, Mauerites и др.) встре
чается в вышележащих -  кунгурских отложени
ях. При этом очень важно отметить, что литоло
гически терригенные отложения артинского яру
са стратотипической местности в целом отлича
ются от кунгурского терригенного комплекса 
(кошелевская и лекская свиты и их аналоги) су
щественно большей долей средне- и крупнозер
нистых песчаников, к которым преимущественно 
и приурочены местонахождения типовой артин- 
ской флоры. В сходных, но реже встречающихся 
прослоях песчаников кунгурского яруса (как в 
лекской, так и кошелевской свите) комплекс рас
тительных остатков поразительно близок артин- 
скому, в то время как в более тонкозернистых 
кунгурских осадках (алевропелитах, алевроли
тах, аргиллитах, мергелях) присутствует типично 
кунгурский, или бардинский комплекс. Харак
терно, что в тонкообломочных отложениях ар
тинского яруса растительные остатки гораздо бо
гаче в систематическом отношении, хотя и 
встречаются реже. Так, например, при планомер
ном и продолжительном сборе растительных ос
татков в обнажении "ШайдурьГ, где в песчани
ках (слой 8) имеется обычный артинский ком
плекс остатков макрофлоры, в слое 6 были 
встречены растения, считавшиеся отсутствую
щими в артинских отложениях и типичными для 
кунгурского яруса: Pecopteris uralica Zal., 
Taxodiella ex gr. bardaeana (Zal.) S. Meyen.

Эти факты заставляют пересмотреть палеобо
таническое обоснование выделения макрофлори- 
стических комплексов В.П.Владимирович, воз
можно, симулированных разницей в фациальной



представленности верхнеартинского подъяруса 
(урминской и габдрашитовской свит) и кунгур- 
ского яруса (лекской и кошелевской свит). Одной 
из главных задач, таким образом, являлся поиск 
таких таксонов, которые действительно могли бы 
стать диагносцирующими для границы между 
артинским и кунгурским ярусами в терригенных 
фациях и могли бы уточнить палеоботаническую 
характеристику этих ярусов в целом. При этом 
особенно важно объективно зафиксировать 
уровни появления или исчезновения таксонов, 
вне зависимости от их совпадения с формальны
ми границами между литостратиграфическими 
подразделениями.

В этих условиях автору представлялось необ
ходимым добиться максимально точной и кор
ректной стратиграфической привязки палеобота
нического материала, но, вместе с тем, с мини
мальной зависимостью от меняющегося сопос
тавления местных (а иногда и региональных) 
стратиграфических подразделений. Для этого

были изучены наиболее полные и хорошо оха
рактеризованные в палеонтологическом отноше
нии конкретные разрезы, сделано их подробное 
описание с послойной привязкой растительных 
остатков.

Послойные сборы позволяют дать детальную и 
объективную картину распределения раститель
ных комплексов и их изменения на интервале от 
верхнеартинского до нижнеуфимского подъяру
сов, т.е. охарактеризовать как верхнюю, так и 
нижнюю границы кунгурского яруса и дать более 
полную палеоботаническую характеристику это
му ярусу в целом. Мощность изученных разрезов 
сопоставима с общей мощностью представлен
ных в них стратиграфических подразделений.

В разделе “Местонахождения растительных 
остатков ...” приводится список изученных и ци
тируемых в работе местонахождений раститель
ных остатков, обсуждается их положение в свод
ном разрезе и указывается точное географиче
ское положение.



Характеристика флористических комплексов, 
их распространение во времени и пространстве

Одним из самых распространенных в палеобо
танике, палеофлористике и фитостратиграфии 
терминов является "флористический комплекс". 
К сожалению, далеко не все авторы однозначно 
определяют этот термин и используют его доста
точно последовательно. Иногда термину "фло
ристический комплекс" придается сугубо палео- 
геоботанический или палеофитоценологический 
смысл, в то время, как во многих других случаях 
термин используется как тафономический.

В настоящей работе под флористическим ком
плексом понимается совокупность видов более 
или менее постоянного таксономического соста
ва (как правило, палеоботанических, т.е. пара- 
таксономических; см.: [Мейен, 1987а и др.]), 
распространенных в пределах одного региона. 
Эта совокупность видов обычно приурочена к 
конкретному стратиграфическому уровню или 
стратону. Во флористических комплексах воз
можно наличие различных видовых группировок 
меньшего ранга, характеризующих различные 
фации, т.е. сформировавшихся под воздействием 
локальных факторов, как фитоценотических, так 
и тафономических. При этом во многих случаях 
видовой спектр в локальных видовых группи
ровках будет совпадать, а отличия будут заклю
чаться лишь в доминирующих таксонах.

Различные флористические комплексы нико
гда не совпадают одновременно и по географи
ческому положению, и по вертикальному рас
пространению (т.е. по приуроченности к страти
графическому уровню). В одинаковых фациях 
различные флористические комплексы почти 
всегда будут иметь существенно разный видовой 
состав.

Таким образом, приведенное выше определе
ние флористического комплекса является доста
точно нейтральным и представляет собой каче
ственную и количественную (с учетом доли уча
стия таксонов) характеристики объектов одного

класса (комплексов растений), безотносительно 
к природе связей, объединяющих их элементар
ные компоненты (виды). Единственным строгим 
критерием для выделения флористического ком
плекса в соответствии с этим определением яв
ляется относительное постоянство таксономиче
ского состава. Тем не менее, необходимо отме
тить, что термин "флористический комплекс" 
используется здесь скорее в палеогеоботаниче- 
ском смысле, нежели в чисто тафономическом.

В качестве дополнительного термина автором 
используется "флористический подкомплекс", 
под которым понимается такая совокупность ви
дов, которая включает некоторое количество ди- 
агносцирующих таксонов, не встречающихся в 
другом подкомплексе того же комплекса. Одно
временно с этим, большая часть видов, включая 
диагносцирующие и субдоминирующие таксоны 
комплекса, должна являться общей для всех 
подкомплексов одного флористического ком
плекса.

Все рассматриваемые ниже флористические 
комплексы географически приурочены к Сред
нему Приуралью. Отмечаемые закономерности 
во взаимоотношениях этих комплексов (см. 
Приложение, табл. 1—4) прежде всего справедли
вы именно для этого региона. Появившиеся в на
стоящее время в распоряжении автора дополни
тельные данные (еще не опубликованные) по
зволяют предполагать, что сходные закономер
ности в стратиграфическом распространении 
флористических комплексов присутствуют в 
Южном Приуралье (бассейн р. Ай), Северном 
Приуралье (бассейн р. Вишера) и Печорском 
Приуралье (бассейн р. Кожим).

Типичный верхнеартинский (саргинско-сара- 
нинский) флористический комплекс приурочен к 
среднезернистым полимиктовым песчаникам 
урминской свиты (местонахождения Урма-1, 
Урма-2 и др.). Несмотря на довольно высокое



обилие остатков растений в ориктоценозах, при
надлежащих этому флористическому комплексу, 
таксономический спектр в них однообразен. Без
условными доминантами являются паракалами
ты, относящиеся к видам Paracalamites decoratus 
(Eichw.) Zal. и P. frigidus Neub. Кроме этих так
сонов, типичными для данного флористического 
комплекса являются крупные псигмофиллоиды 
Psygmophyllum expansum (Brongn.) Schimper, 
своеобразные руфлории с редкими дорзальными 
желобками и языковидными листьями Rufloria 
duvanica Vlad. Нередко встречаются хвойные 
Tylodendron speciosum Weiss.

Атипичный верхнеартинский флористический 
комплекс был выделен по единственному место
нахождению (Шайдуры, слой 6), где в карбонат
ных конкрециях в слое темных плотных аргил
литов совместно с богатой фауной аммоноидей 
были обнаружены и растительные остатки. Их 
разнообразие значительно выше, чем в типичном 
верхнеартинском комплексе, причем здесь были 
встречены остатки растений, более характерных 
для типичного кунгурского флористического 
комплекса.

Переходный (смешанный) верхнеартинско- 
нижнекунгурский флористический комплекс вы
делен по ориктоценозам из местонахождений 
Дуван, Молебка, Красный Луч, Березовка и др., 
расположенных в среднем течении р. Сылва. 
Они условно названы олигодоминантными: на 
фоне обычных для этих отложений паракалами
тов {Paracalamites decoratus, P.frigidus) усилива
ется роль кордаитов {Rufloria cf. derzavinii, 
Lepeophyllum sp.). В некоторых местонахожде
ниях (Молебка, Красный Луг) особенно много
численны псигмофиллоиды, прежде всего, круп
нолистные Psygmophyllum expansum. Обращает 
на себя внимание значительно более высокое 
разнообразие стерильной листвы папоротников 
{Pecopteris leptophylla, Р. crenulata, Sphenopteris 
sp.), особенно -  в предположительно нижнекун- 
гурских местонахождениях, относящихся к это
му комплексу. В целом, верхнеартинские место
нахождения переходного флористического ком
плекса мало отличаются от нижнекунгурских. 
Единственным более или менее выдерживаю
щимся критерием может служить наличие в 
верхнеартинских местонахождениях вида Ruf
loria duxanica Vlad., достоверно не известного из 
более молодых отложений

Типичный кунгурский (= бардинский) флори
стический комплекс наиболее разнообразен в от
ношении видового состава, причем необычно 
высокий процент составляют эндемичные таксо
ны [Наугольных, 1993]. Этот феномен, по всей 
видимости, объясняется значительной географи
ческой изолированностью бардинской флоры. 
Видовой состав флоры в различных местонахо
ждениях, относящихся к данному флористиче
скому комплексу, остается, как правило, посто
янным. Изменяется лишь состав доминирующих 
таксонов. Намечается обогащение таксономиче
ского состава флоры от нижнекунгурских отло
жений к более молодым.

В настоящей работе в пределах кунгурского 
флористического комплекса распознаются два 
подкомплекса: филипповский (нижний) и ирен- 
ский (верхний). Ориктоценозы филипповского 
подкомплекса менее разнообразны в отношении 
таксономического состава, по сравнению с ирен- 
скими. Так, например, в филипповском подком
плексе отсутствуют виды Sadovnikovia belem- 
noides Naug., Paracalamitina ignatievii Naug., 
Ptychocarpus distichus Naug., Samaropsis danilovii 
Suchov, S. subpatula Suchov, S. tuberculata Dombr. 
и некоторые другие. Однако нельзя исключать 
возможность того, что это чисто тафономиче- 
ский феномен.

Типичный нижнеуфимский (Соликамский) 
флористический комплекс объединяет монодо- 
минантные ориктоценозы, состоящие из кор и 
фрагментов стволов древовидного лепидофита 
Viatcheslavia vorcutensis Zal. emend. Neub. (в па
леоботанических работах довольно часто встре
чается другое написание названия этого рода -  
Viatscheslavia, использованное ранее и автором, 
однако в протологе [Zalessky, 1936] было дано 
название Viatcheslavia), его спорофиллов и фил- 
лоидов Viatscheslaviophyllum vorcutense Neub. 
Кроме этого, в комплексе обычны листостебель
ные мхи, пока детально не изученные.

Атипичный Соликамский комплекс содержит 
большее количество таксонов, хотя доминантом 
остается Viatcheslavia vorcutensis. Кроме этого 
вида, изредка встречаются коры V elongata 
Neub., изолированные листья кордаитов Rufloria 
derzavinii (Neub.) S.Meyen (на сотни экземпляров 
Viatcheslavia встречен только один лист R. 
derzavinii) и оси членистостебельных Paraca
lamites frigidus Neub., Phyllotheca sp.



Межрегиональные корреляции кунгурского яруса 
по палеоботаническим данным 

и некоторые стратиграфические выводы

Ниже кратко рассмотрены сопоставления кун
гурского яруса Среднего Приуралья с синхрон
ными отложениями Казахстана, Печорского бас
сейна, Кузнецкого бассейна и Дальнего Востока 
по палеоботаническим данным (см. Приложение, 
табл. 5).

Пермские флоры Казахстана, особенно его 
южной части (Прибалхашье), относящиеся к 
кармызскому фитостратиграфическому горизон
ту, обладают существенным сходством с типо
вой кунгурской флорой. Из соответствующих 
отложений этого региона определяются такие 
типично бардинские роды, как Mauerites, Ent- 
sovia, Biarmobaiera, Taxodiella, Bardella [Сальме- 
нова, 1978, 1979, 1991]. Остатки, относимые к 
последнему роду, вероятно, являются стериль
ными ветвями Bardospermum. Кроме этого, во 
флористических комплексах присутствуют и 
другие растения, возможно, близкие таксонам из 
кунгура Среднего Приуралья. К ним следует от
нести листья типа Psygmophyllum cuneifolium и 
пельтатные семеносные диски, собранные в 
рыхлые кистевидные собрания [Сальменова, 
1979]. Диски рассечены на большое количество 
(более 20) радиальных секторов, что делает их 
очень сходными с некоторыми из пельтоидов 
Peltaspermum retensorium (Zal.) Naug. et Kerp 
[Naugolnykh, Kerp, 1996]. Обращает на себя вни
мание тот факт, что в некоторых из изученных 
К.З.Сальменовой ориктоценозов доминируют 
хвойные (преимущественно, "еврамерийского 
облика*’). По этому признаку казахстанские ниж
непермские флористические комплексы сущест
венно отличаются от типично ангарских, где 
хвойные крайне редки, и обладают сходством с 
кунгурским флористическим комплексом Сред
него Приуралья.

Раньше других наличие в пермских комплек
сах Прибалхашья уральских элементов отметил

Г.П.Радченко [1966; Радченко, Розенкранц, 
1960]. Уральские виды появляются в основании 
кызылкиинской свиты [Сальменова, 1978] и от
носятся к членистостебельным (Paracalamites 
kutorgae (Gein.) Zal.) и птеридоспермам (Kirkoria 
multifida Zal.). Еще больше уральских элементов 
присутствует в кызылкиинской свите: Paracala
mites similis Zal., Р. decoratus (Eichw.) Zal., P. 
frigidus Neub., Phyllotheca sp. субангарского об
лика, Rufloria derzavinii (Neub.) S.Meyen, Sama- 
ropsis. К сожалению, из перечисленных выше 
видов только R. derzavinii может считаться стра
тиграфически важным. Листья такого типа рас
пространены с верхов арчинского до низов 
уфимского яруса. Необычным является обилие в 
кызылкиинской флоре представителей рода 
Zamiopteris, пока не укладывающееся в общую 
картину флорогенеза в пределах Субангарского 
экотонного пояса. Редкие единичные листья 
Zamioteris встречаются в кунгурском ярусе 
Среднего Приуралья. Кроме этого, они обычны в 
средней части кожимрудницкой свиты, имеющей 
позднекунгурский возраст.

Кармызская свита Прибалхашья сопоставляет
ся с типовым кунгуром еще и по той причине, 
что в вышележащей бакалинской свите уже при
сутствуют филладодермы (Phylladoderma stenui- 
folia Salmenova), которые в стратотипических 
разрезах перми достоверно появляются лишь в 
шешминском горизонте, т.е. со второй половины 
уфимского века. Собственно кармызская флора 
пока еще остается слабо изученной. Особенный 
интерес вызывают кармызские хвойные, которые 
до настоящего времени относятся к таксонам ев
рамерийского отэна. Не исключено, что кармыз
ские растения могут оказаться более близкими 
бардинским хвойным, некоторые из которых по 
макроморфологическим особенностям стериль
ных побегов очень напоминают такие европей-



ские виды, как Emestiodendron filiciforme 
(Schloth.) Florin и Otovicia hypnoides (Brongn.) 
Kerp et al.

В Печорском Приуралье в отложениях верх
ней части воркутской серии (лекворкутская сви
та, аячьягинская и рудницкая подсвиты) содер
жится макрофлористический комплекс, вклю
чающий ряд видов, общих с кунгурской флорой 
Среднего Приуралья. Прежде всего, это виды 
Rujloria ensiformis (Neub.) S.Meyen, Xiphophyllum 
kulikii Zal., Samaropsis triquetra Zal., Nephropsis 
integerrima Zal., Bardocarpus aliger Zal. [Пухон- 
to, Фефилова, 1983]. Встречающийся в леквор- 
кутской свите Sphenophyllum comiense Tschirk. 
близок типично кунгурскому S. biarmicum Zal. В 
нижележащей талатинской свите также встреча
ются растительные остатки, но их описания, 
изображения и даже определения до настоящего 
времени не опубликованы. Подстилающая тала- 
тинскую бельковская свита имеет позднеартин- 
ский возраст, однозначно определяемый по ха
рактерному комплексу аммоноидей Artinskia 
artiensis (Gruen.), Paragastrioceras jossae (Vem.), 
JJraloceras suessi Karp, и др. Таким образом, 
нижняя граница кунгура в Печорском Приуралье 
скорее всего располагается внутри талатинской 
свиты или совпадает с ее нижней границей.

Верхняя граница кунгурского яруса в Печор
ском Приуралье, без всякого сомнения, соответ
ствует границе между пакетами "N" и "М" лек- 
воркутской свиты. Эта граница, так же, как и в 
Среднем Приуралье, маркируется массовым по
явлением плауновидного Viatcheslavia vorcu- 
tensis Zal. emend. Neub., с которым в Печорском 
Приуралье часто ассоциируют листостебельные 
мхи Intia variabilis Neub., Uskatia dentata Fefi- 
lova, Protosphagnum nervatum Neub. Массовое 
появление почти во всем Приуралье вячеславие- 
вой флоры очевидно отражает событийный ру

беж, связанный с существенными климатиче
скими изменениями.

В специальной статье, посвященной общей 
характеристике кунгурского флористического 
комплекса и сопоставлению его с центральноан
гарскими флорами, автор касался проблемы оп
ределения границ яруса в Центральной Ангариде 
(на примере Кузбасса). По комплексу изолиро
ванных семян {Samaropsis danilovii, S. tubercu- 
lata, S. subpatula и др.) и кордаитам {Rufloria 
papillosa, R  meyenii и др.) кунгурский ярус 
Среднего Приуралья довольно уверенно корре- 
лируется с ишановским горизонтом Кузбасса и 
его аналогами в других регионах Центральной 
Ангариды. Особенно хорошо прослеживается 
верхняя граница кунгурского яруса, которая 
маркируется исчезновением перечисленных вы
ше таксонов. Определить точное положение гра
ницы между артинским и кунгурским ярусами в 
сибирских разрезах пока не представляется воз
можным. Скорее всего, она располагается на 
уровне "промежуточного" горизонта, но это ут
верждение является предварительным.

Корреляция кунгурского яруса с разрезами 
перми на Дальнем Востоке, несмотря на то, что 
флоры этих регионов принадлежали единому 
Субангарскому экотонному поясу, очень нетри
виальна. Автор разделяет точку зрения В.И.Бу- 
раго [1976 и др.] на возраст выделяемых ею био- 
стратиграфических подразделений (фитогори
зонтов). Тем не менее, необходимо отметить, что 
палеоботаническое обоснование именно такого 
варианта привязки местных дальневосточных 
стратонов к подразделениям общей стратиграфи
ческой шкалы должно быть в будущем подкреп
лено более вескими аргументами. Пока же корре
ляция подразделений перми на Дальнем Востоке 
опирается скорее на анализ общей динамики 
развития флоры, чем на реальные коррелятивы.



Местонахождения растительных остатков, 
их положение в разрезе и таксономический состав

Ниже дан список изученных местонахождений 
растительных остатков с указанием их возраста и 
географического положения. В таблице (см. 
Приложение) указано распределение таксонов по 
местонахождениям. Стратиграфические колонки 
приведены на рис. 4-7. Схематическая приуро
ченность изученных местонахождений расти
тельных остатков к различным типам разрезов от 
верхнеартинского до нижнеуфимского подъяру
са включительно показана на рис. 8.

В качестве дополнительного материала были 
привлечены сборы растительных остатков С.В. 
Мейена (1968 г.) из местонахождений Александ
ровское и Кушкаяк.

Обн. 9 и Обн. 10 (саргинский горизонт) и Ус- 
пенка и Алебастрово (Соликамский горизонт) не 
приводятся в общем списке; их географическое и 
стратиграфическое положение показано на рис. 1, 
2, 7, 8.

Местонахождения 
артинского яруса

1. Урма-1 -  Свердловская область, Шамарский 
район, правый берег р. Сылва, карьер у западной 
окраины пос. Роща (= Урма). В слоях 2 и 4 были 
собраны растительные остатки: Paracalamites 
decoratus (Eichw.) Zal., P. frigidus Neub., Paraca
lamites sp., Psygmophyllum expansum (Brongn.), 
Rufloria duvanica Vlad, Rufloria sp., Schimper, 
Tylodendron speciosum Weiss, Tylodendron sp.

2. Урма-2 -  Свердловская область, Шамарский 
район, правый берег р. Сылва, береговой обрыв в 
100 м ниже по течению от пос. Роща. Из слоев 3 
и 5 собраны: Paracalamites decoratus (Eichw.) 
Zal., P. frigidus Neub., Paracalamites sp., Psygmo
phyllum expansum (Brongn.) Schimper, Rufloria 
duvamica Vlad., Rufloria sp., Tylodendron 
speciosum Weiss, Tylodendron sp.

3. Шайдуры -  Свердловская область, Шамар
ский район, левый берег р. Сылва в 4 км выше по 
течению от пос. Платоново. В слое 6 (в глини
сто-карбонатных конкрециях) были найдены: 
Paracalamites frigidus Neub., Paracalamites sp., 
Pecopteris uralica Zal., Pecopteris sp., Rhachi- 
phyllum (al. Callipteris) sp., Taxodiella bardaeana 
(Zal.) S.Meyen. В слое 8 (среднезернистый серова
то-желтый или слегка зеленоватый полимиктовый 
песчаник): Paracalamites decoratus (Eichw.) Zal., 
P. frigidus Neub., Psygmophyllum expansum 
(Brongn.) Schimper, Tylodendron speciosum Weiss.

4. Шамары (=обн. № 11) -  Свердловская об
ласть, Шамарский район, правый берег р. Сылва 
в 2 км выше по течению от ст. Шамары, в слое 1 
собраны остатки: Paracalamites frigidus Neub., 
Р.decoratus (Eichw.) Zal. и Paracalamites sp.

Местонахождения Урма-1, Урма-2, Шайдуры 
и Шамары относятся к урминской свите (верхне- 
урминской подсвите), возраст которой одно
значно определяется как верхнеартинский 
(саргинско-саранинский), что подтверждается 
верхнеартинским комплексом аммоноидей, не
редко встречающихся совместно с растительны
ми остатками.

5. Кушкаяк -  Башкирия, бассейн р. Ай, ле
вый берег р. Кушкаяк, карьер у дороги, пере
секающей р. Кушкаяк в 1-2 км выше по тече
нию от дер. Каранаево (в 500 м на юг от горы 
Тыгирмантау). В светлых среднезернистых пес
чаниках найдены: Paracalamites frigidus Neub., Р. 
decoratus (Eichw.) Zal., Paracalamites sp., 
Pecopteris sp., Sphenopteris sp., Psygmophyllum 
expansum (Brongn.) Schimper, Cordaites sp., 
Rufloria cf. derzavinii (Neub.) S. Meyen, Я  ex gr. 
loriformis (?) (Neub.) S.Meyen, Rufloria sp., 
Cyparissidium (al. Walchia) cf. appressum (Zal.) S. 
Meyen. Tylodendron speciosum Weiss, Entsovia sp., 
Cordaicladus sp., Cardiocarpus sp., Cordaicarpus 
sp., Carpolithes sp.
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Рис. 4. Стратиграфическое поло
жение и геологические разрезы 
верхнеартинских (урминская сви
та) и кунгурских (мысовская или 
крыловская евита?) местонахож
дений растительных остатков 
Местонахождения : А -  Умра-2; В -  
Умра-1; С -  обн. 4; D -  обн. 9; Е -  
Шамары; F -  Быково; G -  Агит

Условные обозначения для рис. 4-7, 
символы изображены на рис. 4:

1 -  сильно литифицированные плит
чатые аргиллиты; 2 -  аргиллиты, сла
бее литифицированные; 3 -  плитча
тые мергели ("плитняки"); 4 -  брек
чии; 5 -  тонко- и среднеслоистые пес
чаники и алевропелиты; 6 -  массивные 
толстослоистые песчаники; 7 -  глини
стые мергели, обычно обладающие 
плитчатой отдельностью; 8 -  поверх
ности размыва; 9 -  находки цефало- 
под; 10 -  растительные остатки
(листья, побеги, фруктификации); 11 -  
доломиты; 12 -  гипсы и ангидриты; 13 -  
строматолиты различных типов 
(вверху -  куполообразные, внизу -  
пластовые); 14 -  сфероидальные от
дельности в аргиллитах, образованные 
вторично переориентированными пла
стинками серицита; 15 -  находки мор
ской бентосной фауны, преимущест
венно брахиопод; 16 -  конгломераты; 
17 -  карбонатные конкреции; 18 -  ос
кольчатые слаболитифицированные 
аргиллиты; 19 -  линзообразные про
пластки угля или крупные скопления 
растительного детрита; 20 -  фрагмен
тарные растительные остатки и дис
персные кутикулы

ШИ* I ~ la 1 9 L1 4» L

Местонахождение Кушкаяк относится к габд- 
рашитовской свите, возраст которой определяет
ся как верхнеартинский.

Местонахождения 
нижнекунгурского подъяруса

6. Ачит -  Свердловская область, Красноуфим
ский район, дорожная выемка на северо-

западной окраине г. Ачит (дорога Кунгур-Ключи -  
Ачит). В светло-желтых песчаниках и алевропе- 
литах (слои 2-3) найдены: Paracalamites frigidus 
Neub., Paracalamites sp., Pecopteris sp., Psygmo- 
phyllum expansum (Brongn.) Schimper, Rhachi- 
phyllum (al. Callipteris) sp., Rufloria sp., Tylo- 
dendron sp., Cordaicarpus sp., Cardiocarpus sp.

7. Быково -  Свердловская область, Красно
уфимский район, дорожная выемка в 3 км вос-
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Рис. 5. Стратиграфическое по
ложение и геологические раз
резы верхнеартинских (урмин- 
ская свита) и нижнекунгурских 
(лекская свита) местонахожде
ний растительных остатков 
Местонахождения: Н -  Шайдуры; 
I -  Крутая Катушка; J -  Красная 
Глинка; К -  Матвеево
Условные обозначения см. на рис. 4

точнее с. Быково (дорога Кунгур -  Ачит, слои 1- 
2). В настоящее время обнажение засыпано при 
строительстве дороги. Флора: Paracalamites 
frigidus Neub., Р. decoratus (Eichw.) Zal., Para
calamites sp., Pecopteris cf. suksunensis Zal., P. 
anthriscifolia (Goepp.) Zal., Psygmophyllum ex
pansum (Brongn.) Schimper, P. cuneifolium (Ku- 
torga) Schimper, Rufloria cf. derzavinii (Neub.) 
S.Meyen, Tylodendron speciosum Weiss, Cypa- 
rissidium (al. Walchia) appressum (Zal.) S. Meyen, 
"Walchia" sp., Lepeophyllum leninskiensis Popova 
vel Crassinervia peltiformis Gorelova (=? Rufloria 
minima (Such.) S.Meyen), Cordaicarpus uralicus 
Dombr., Cordaicarpus sp., Samaropsis sp., Car- 
polithes sp.

8. Александровское -  Свердловская область, 
Красноуфимский район, левый берег р. Зюрзя 
выше плотины в дорожной выемке (дорога Ачит -  
Александровское -  Красноуфимск). Из тонко- и 
среднезернистых светло-желтых песчаников и 
алевропелитов определены: Paracalamites deco
ratus (Eichw.) Zal., P. frigidus Neub., Para
calamites sp., Paracalamitina cf. ignatievii Naug., 
Phyllotheca sp., Pecopteris cf. suksunensis Zal.,

Rhachiphyllum (al. Callipteris) sp., Psygmophyllum 
expansum (Brongn.) Schimper, Psygmophyllum sp., 
Rufloria cf. derzavinii (Neub.) S.Meyen, Rufloria 
sp., Tylodendron speciosum Weiss, Samaropsis 
triquetra Zal., Carpolithes sp., Cardiocarpus sp., 
Cordaicarpus sp., Samaropsis sp. Из этого место
нахождения С.В.Мейеном (сборы 1968 г.), были 
определены: Samaropsis extensa Neub. vel 
uncinata Neub. (=? S. salamatica Zal.), Kirkoria 
multifida Zal., Walchia sp., Entsovia sp., Rufloria 
cf. recta (Neub.) S.Meyen.

Местонахождения Ачит, Быково, Александ
ровское относятся к терригенной толще, возраст 
которой оценивается как верхнеартинский (са- 
ранинский) [Владимирович, 1981, 1986] или кун- 
гурский (иренский) [Чувашов, Дюпина, 1973; 
Чувашов и др., 1990]. Автор разделяет мнение о 
кунгурском возрасте указанных местонахожде
ний, основываясь на комплексе растительных 
остатков.

9. Матвеево -  Пермская область, Лысьвенсий 
район, левый берег р. Барды в 1,3 км ниже по те
чению от моста в с. Матвеево. Растительные ос
татки происходят преимущественно из слоя 4. В
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Рис. 6. Стратиграфическое положение и геологические разрезы верхнекунгурских (кошелевская свита) место
нахождений растительных остатков
Местонахождения: L -  Чекарда-1; М -  Чекарда-2; N -  Юлаево; О -  Сосновое-1; Р -  Сосновое-2 
Условные обозначения см. на рис. 4

темно-серых аргиллитах и алевролитах собраны 
растительные остатки: Paracalamites decoratus 
(Eichw.) Zal., P. frigidus Neub., Paracalamites 
sp., Equisetinostachys sp. SVN-1, Phyllotheca 
biarmica Zal., P. campanularis Zal. emend. Naug., 
Catamites sp., Sphenophyllum biarmicum Zal., 
Viatscheslaviophyllum (?) sp., Knorria sp., Peco- 

pteris uralica Zal., P. anthriscifolia (Goepp.) Zal., 
Pecopteris sp., Sphenopteris pennaticisa Zal., 
Sphenopteris sp., Peltaspermum retensorium (Zal.) 
Naug. et Kerp, Rhachiphyllum (al. "Odontopteris") 
artipinnatum (Zal.) Naug., Rhachiphyllum sp., 
Gracilopteris lonchophylloides Naug., Mauerites 
sp., Psygmophyllum expansum (Brongn.) Schimper, 
Psygmophyllum cuneifolium (Kutorga) Schimper, 
Psygmophyllum sp., Rufloria derzavinii (Neub.)

S.Meyen, Rufloria sp., Pholidophyllum ornatum Zal. 
emend. Ignatiev, Cyparissidium (al. Walchia) 
apressum (Zal.) S. Meyen, Taxodiella (al. Walchia) 
bardaeana (Zal.) S. Meyen, Bardospermum rigidum 
S. Meyen, Samaropsis triquetra Zal., Samaropsis 
sp., Cordaicarpus uralicus Dombr., Cordaicarpus 
sp., Cardiocarpus sp., Carpolithes globosus Suchov, 
Carpolithes sp., Sylvella alata Zal., Sylvella sp.

10. Красная Глинка -  Пермская область, 
Лысьвенский район, правый берег р. Барда в 1,3 
км выше моста в с. Матвеево. Из слоя 6 были со
браны: Sphenophyllum biarmicum Zal., Paracala
mites frigidus Neub., Paracalamites sp., Phyllo
theca sp., Equisetina magnivaginata Zal. Annulina 
neuburgiana Zal., Viatscheslaviophyllum (?) sp., 
Knorria sp., Pecopteris uralica Zal. P.anthriscifolia



Рис. 7. Стратиграфическое положение и геологические разрезы нижнеуфимских (Соликамская свита) местона
хождений растительных остатков
Местонахождения: Q -Успенка; R -  Чумкасский карьер; S -  Сылва-1 и Сылва-2, комбинированная колонка двух разрезов; Т -  
Алебастрово; U -  Хохловка; W -  Полазна 
Условные обозначения см. на рис. 4

(Goepp.) Zal., Pecopteris sp., Sphenopteris penna- 
ticisa Zal., Sphenopteris sp., Peltaspermum reten- 
sorium (Zal.) Naug. et Kerp, Rhachiphyllum (al. 
"Odontopteris”) artipinnatum (Zal.) Naug., Rha
chiphyllum sp., Rhachiphyllum (?) sp. SVN-1, 
Psygmophyllum expansum (Brongn.) Schimper, P. 
cuneifolium (Kutorga) Schimper, Gracilopteris 
lonchophylloides Naug., Biarmopteris pulchra Zal., 
Permotheca disparis (Zal.) Naug., Rujloria derza- 
vinii (Neub.) S.Meyen, Rufloria sp., Pholidophyllum 
ornatum Zal. emend. Ignatiev, Angophyllites 
ordinatus Gluch., Nephropsis sp., Crassinervia sp., 
Cordaites sp., Entsovia sp., Kungurodendron 
sharovii S.Meyen, Cyparissidium (al. Walchia)

appressum (Zal.) S.Meyen, Taxodiella (al. Walchia) 
bardaeana (Zal.) S.Meyen, Bardospermum rigidum 
S.Meyen, "Walchia" sp., Tylodendron sp., Samarop- 
sis triquetra Zal., Samaropsis sp., Bardocarpus 
aliger Zal., Cordaicarpus sp., Cardiocarpus sp., 
Carpolithes sp., Sylvella alata Zal. Из этого же ме
стонахождения Л.В.Глуховой [1989] были опи
саны Rufloria (Tungophylla) olenekensis Gluch., R. 
unica Gluch.

11. Крутая Катушка -  Пермская область, Лысь- 
венский район, левый берег р. Барда в 2 км ниже 
моста в с. Матвеево. В темно-серых аргиллитах и 
мергелях найдены: Paracalamites frigidus Neub., 
Paracalamites sp., Phyllotheca campanularis Zal.



Рис. 8. Схематическая приуроченность изученных местонахождений растительных остатков к различным типам 
разрезов от верхнеартинского до нижнеуфимского подъяруса включительно. Поперечное сечение через Преду- 
ральский краевой прогиб дается приблизительно на широте г. Нытвы, по П.А. Софроницкому, В.П. Золотовой 
[1988], с изменениями и дополнениями

Свиты верхнеартинского подъяруса: а,Ь -  камайская и иргинская свиты (нерасчлененные), с -  шуртанская свита (ее фаци
альный аналог в южной части Среднего Приуралья -  дивьинская свита), d,e -  урминская свита (верхняя часть толщи d и 
нижняя часть толщи i соответствуют уровню крыловской свиты);
свиты нижнекунгурского подъяруса: f-h -  филипповская свита, i j  -  карнауховская и лекская свиты (нерасчлененные); 
свиты верхнекунгурского подъяруса: k-m -  иренская свита, п,о -  поповская и кошелевская свиты (нерасчлененные); 
свиты нижнеуфимского подъяруса: р -  Соликамская свита

1 -  известняки; 2 -  доломиты; 3 -  мергели; 4 -  аргиллиты; 5 -  песчаники; 6 -  конгломераты; 7 -  органогенные постройки; 8 -  
эвапориты (преимущественно гипсы и ангидриты); 9 -  фациальные границы; 10 -  положение местонахождений. Номера ме
стонахождений соответствуют их номерам в общем списке (стратиграфический очерк). Местонахождения на схеме показа
ны условно: отмечается их стратиграфическая и фациальная приуроченность, а не точное географическое положение

emend. Naug., Р. biarmica Zal., Phyllotheca sp., 
Sphenophyllum sp., Equisetina magnivaginata Zal., 
Annulina neuburgiana (Radcz.) Neub., Viatsches- 
laviophyllum sp., Ptychocarpus (?) sp., Pecopteris 
uralica Zal., P. anthriscifolia (Goepp.) Zal., 
Pecopteris sp., Sphenopteris pennaticisa Zal., 
Sphenopteris sp., Peltaspermum retensorium (Zal.) 
Naug. et Kerp, Rhachiphyllum (al."Odontopteris") 
artipinnatum (Zal.) Naug., Rhachiphyllum (?) sp. 
SVN-1, Rhachiphyllum sp., Psygmophyllum expan
sum (Brongn.) Schimper, P. cuneifolium (Kutorga) 
Schimper, Psygmophyllum sp., Mauerites sp., 
Gracilopteris lonchophylliodes Naug., Permotheca 
disparis (Zal.) Naug., Biarmopteris pulchra Zal., 
Entsovia inornata Gluch., Entsovia sp., Rufloria 
derzavinii (Neub.) S. Meyen, Rufloria sp., 
Pholidophyllum ornatum Zal. emend. Ignatiev, 
Suchoviella triquetrapora Naug., Cordaites ex gr.

lineatus (Neub.) S. Meyen, C. cf. signularis (Neub.) 
S.Meyen, Cordaites sp., Nephropsis sp., Bardia 
insignis Zal., B. gracilis Zal., Kungurodendron 
sharovii S.Meyen, Cyparissidium (&\.Walchia) 
appressum (Zal.) S. Meyen, Taxodiella (al. 
Walchia) bardaeana (Zal.) S.Meyen, Bardosper- 
mum rigidum S. Meyen, Permotheca sp., Sylvella 
alata Zal., Sylvella sp., Carpolithes sp., 
Crassinervia sp., Lepeophyllum sp., Samaropsis 
triquetra Zal., Samaropsis sp., Cardiocarpus sp., 
Cordaicarpus sp., Bardocarpus aliger Zal., 
Craspedosperma bardaeanum Zal. Из этого же ме
стонахождения Л.В.Глуховой [1989] были опи
саны Rufloria lae-vis Gluch., R. meyenii Gluch., R. 
papillosa Gluch. Местонахождения Матвеево, 
Красная Глинка, Крутая Катушка относятся к от
ложениям лекской свиты, которая имеет ранне- 
кунгурский (филипповский) возраст.



Местонахождения 
верхнекунгурского подъяруса

12. Чекарда-1 -  Пермская область, Суксунский 
район, левый берег р. Сылва непосредственно 
ниже устья р.Чекарда. Это местонахождение бы
ло детально изучено и описано автором 
[Наугольных, 1992а]. Флористические остатки 
происходят в основном из трех слоев. Из слоя 1 
были собраны: Paracalamites decoratus (Eichw.) 
Zal., P. frigidus Neub., Paracalamites sp., Psyg- 
mophyllum expansum (Brongn.) Schimper, Kerpia 
macroloba Naug., Tylodendron speciosum Weiss. 
Из слоя 7 были собраны: Paracalamites frigidus 
Neub., P. cf. striatus (Schmalh.) Zal., Phyllotheca 
campanularis Zal. emend. Naug., Phyllotheca sp., 
Pecopteris uralica Zal., Pecopteris sp., Sphe- 
nopteris sp. SVN-1, Ptychocarpus (?) sp. SVN-2, 
Peltaspermum retensorium (Zal.) Naug. et Kerp, 
Psygmophyllum expansum (Brongn.) Schimper, P. 
cuneifolium (Kutorga) Schimper, Flabellofolium sp., 
Mauerites confertus Zal., Mauerites sp., Permo- 
theca disparis (Zal.) Naug., Permotheca sp., Kerpia 
macroloba Naug., Rufloria derzavinii (Neub.) 
S.Meyen, R. recta (Neub.) S.Meyen, Cordaicladus 
sp., Rufloria sp., Nephropsis rhomboidea Neub., 
Entsovia kungurica S.Meyen, Entsovia sp. Cypa- 
rissidium (al. Walchia) appressum (Zal.) S.Meyen, 
Taxodiella (al. Walchia) bardaeana (Zal.) S.Meyen, 
Bardospermum rigidum S. Meyen (стерильные по
беги), Samaropsis triquetra Zal., Samaropsis sp., 
Sylvella alata Zal., Sylvella sp., Cordaicarpus urali- 
cus Dombr., Cordaicarpus sp., Cardiocarpus corda- 
tus (Eichw.) Schmalh., Cardiocarpus sp., Samarop
sis cf. subpatula Suchov, Carpolithes sp., Samaropsis 
macroptera Naug., S. complanata Naug., Radicites 
sp. SVN-1., Craspedosperma bardaeanum Zal.

Из слоя 10 были собраны растительные остат
ки: Sadovnikovia belemnoides Naug., Paracala
mites frigidus Neub., Paracalamites sp. SVN-1, 
Paracalamites sp., Paracalamitina ignatievii Naug., 
Phyllotheca campanularis Zal. emend. Naug., 
Phyllotheca sp. SVN-3, P. aff. stenophylloides Zal., 
Phyllotheca sp. SVN-1, P. biarmica Zal., Phyl
lotheca sp., Sachyogyrus multifarius Zal., Equi- 
setinostachys sp. SVN-1, Bowmanites biarmensis 
Naug., Sphenophyllum biarmicum Zal., Sphe- 
nophyllum sp. SVN-1, Sphenophyllum sp. SVN-2 
{aff. thonii Mahr), Annulina neuburgiana (Radcz.) 
Neub., Equisetina (?) sp., Pecopteris helenaeana

Zal., P uralica Zal., P. cf. suksunensis Zal., P. 
synica Zal., P. tchekardensis Vlad., Pecopteris sp. 
SVN-1, Pecopteris sp. SVN-2, Ptychocarpus 
distichus Naug., Ptychocarpus (?) sp. SVN-1, 
Pecopteris cf. fllatovae Sixtel, Orthotheca dicra- 
nophora Naug., Demetrocarpus limbatus Naug., 
Peltaspermum retensorium (Zal.) Naug. et Kerp, 
Rhachiphyllum cf. shenkii (Heyer) Kerp, R  (al. 
"Odontopteris") artipinnatum (Zal.) Naug., Rha
chiphyllum sp., Psygmophyllum expansum (Brongn.) 
Schimper, P. cuneifolium (Kutorga) Schimper, 
Psygmophyllum sp., Bardia aff. mauerii Zal., 
Mauerites confertus Zal., Mauerites sp., Biar- 
mopteris pulchra Zal., Altemopsis stricta Naug., 
Gracilopteris lonchophylloides Naug., Gracilopteris 
sp. SVN-1, Permotheca disparis (Zal.) Naug., 
Permotheca sp., Kerpia macroloba Naug., Lepeo- 
phyllum sp., Crassinervia sp., Rufloria derzavinii 
(Neub.) S.Meyen, R  recta (Neub.) S. Meyen, R. 
papillosa Gluchova, Rufloria sp., Cordaites sp., 
Nephropsis rhomboidea Neub., N. (Sulcinephropsis) 
crinitus Gluch., Nephropsis sp., Pholidophyllum 
pterocerum Naug., Gaussia imbricata Naug., 
Bardocarpus spicatus Naug., Bardospermum 
rigidum S.Meyen, Cyparissidium (al. Walchia) 
appressum (Zal.) S. Meyen, Taxodiella (al. Walchia) 
bardaeana (Zal.) S. Meyen, Kungurodendron 
sharovii S.Meyen, Entsovia kungurica S.Meyen, 
Entsovia sp., Samaropsis triquetra Zal., S. danilovii 
Suchov, S. ex gr. erunakovensis Radcz. vel irregu
laris Neub., S. subpatula Suchov, S. tuberculata 
Dombrovskaya, S. aff. dombrovskae Vlad., S. cf. 
extensa Neub., Samaropsis macroptera Naug., S. 
complanata Naug., Semina gen. et sp. nov?, 
Cardiocarpus cordatus (Eichw.) Schmalh., Cardi
ocarpus sp., Carpolithes globosus Suchov, Garpo- 
lithes sp., "Carpolithes" gigantheus Dombrovskaya, 
Bardocarpus superus Neub., Bardocarpus sp., 
Cordaicarpus uralicus Dombrovskaya, Cordaicar
pus sp., Sylvella alata Zal., Sylvella sp., Graspe- 
dosperma bardaeanum Zal.. Из этого же местона
хождения (привязка к слою неизвестна) Л.В. 
Глуховой описаны Rufloria laevis Gluchova, R  
papillosa Gluchova, R. unica Gluchova.

13. Чекарда-2 -  Пермская обл., Суксунский 
район, левый берег р. Сылва в 100 м выше по те
чению от устья р. Чекарда. Из слоя 5 были соб
раны растительные остатки: Paracalamites fr i
gidus Neub., Paracalamites sp., Equisetinostachys 
(?) sp. SVN-2, Phyllotheca biarmica Zal., P.



campanularis Zal. emend. Naug., Sphenophyllum 
biarmicum Zal., Pecopteris anthriscifolia (Goepp.) 
Zal., Pecopteris sp., Sphenopteris sp., Peltaspermum 
retensorium (Zal.) Naug. et Kerp, Rhachiphyllum 
(al. "Odontopteris") artipinnatum (Zal.) Naug., 
Rhachiphyllum sp., Psygmophyllum expansum 
(Brongn.) Schimper, Psygmophyllum cuneifolium 
(Kutorga) Schimper, Mauerites sp., Permotheca 
disparis (Zal.) Naug., Cyparissidium (al. Walchia) 
appressum (Zal.) S.Meyen, Taxodella (al. Walchia) 
bardaeana (Zal.) S. Meyen, Cordaites sp., Rufloria 
sp., Lepeophyllum sp., Samaropsis triquetra Zal., 
Samaropsis sp., Cordaicarpus uralicus Dombr., 
Cordaicarpus sp., Carpolithes sp.

14. Сосновое-1 -  располагается в 150 м от об
нажения Сосновое-2 (см. ниже) в направлении к 
р. Сылва, в уступе над проселочной дорогой на 
склоне холма. В слоях 2 и 9 собраны остатки 
стеблей Paracalamites frigidus Neub., Paracala- 
mites sp. и редкие аллохтонные остатки Rhachi
phyllum sp.

15. Сосновое-2 -  Пермская область, Суксун- 
ский район, правый берег р. Чекарда в 150 м ни
же по течению от дер. Чекарда, в 200 м по на
правлению к р. Сылва от дороги Чекарда -  Ага- 
фонково, в уступе холма непосредственно над 
проселочной дорогой, напротив излучины р. Че
карда у старой плотины (мельницы ?). В слоях 5 
и 6 обнаружены остатки Paracalamites frigidus 
Neub., Paracalamites sp., Psygmophyllum expan
sum (Brogn.) Schimper, Rhachiphyllum sp.

16. Юлаево -  Пермская область, Суксунский 
район, левый берег р. Сылва в 50 м выше по те
чению от дер. Юлаево. В слоях 12 и 15 собраны 
растительные остатки: Paracalamites frigidus 
Neub., Paracalamites sp., Phyllotheca campanu
laris Zal. emend. Naug., Phyllotheca sp., Sachyo- 
gyrus multifarius Zal., Sphenophyllum biarmicum 
Zal., Pecopteris uralica Zal., P. anthriscifolia 
(Goepp.) Zal., Pecopteris sp., Sphenopteris sp., 
Peltaspermum retensorium (Zal.) Naug. et Kerp, 
Rhachiphyllum (al. "Odontopteris") artipinnatum 
(Zal.) Naug., Rhachiphyllum sp., Psygmophyllum 
expansum (Brongn.) Schimper, P.cuneifolium 
(Kutorga) Schimper, Psygmophyllum sp., Mauerites 
sp., Permotheca disparis (Zal.) Naug., Cyparis
sidium (al. Walchia) appressum (Zal.) S.Meyen, 
Taxodiella (al. Walchia) bardaeana (Zal.) S. Meyen, 
" Walchia" sp., Kungurodendron sharovii S.Meyen, 
Rufloria derzavinii (Neub.) S.Meyen, Cordaites sp.,

Nephropsis sp., Lepeophyllum sp., Entsovia kungu- 
rica S.Meyen, Entsovia sp., Vojnovskya sp., Cor
daicarpus uralicus Dombr., Cordaicarpus sp., 
Samaropsis sp., Sylvella alata Zal., Sylvella sp., 
Cardiocarpus sp., Carpolithes sp.

Местонахождения Чекарда-1, Чекарда-2, Со
сновое-1, Сосновое-2 и Юлаево относятся к ко- 
шелевской свите иренского горйзонта кургур- 
ского яруса.

Местонахождения 
нижнеуфимского подъяруса

17. Полазна -  Пермская область, железнодо
рожная выемка у ст. Полазна железной дороги 
Пермь -  Углеуральская. В слое 1 в плитчатом 
коричневато-сером мергелистом известняке соб
раны растительные остатки: Viatcheslavia 
vorcutensis Zal. emend. Neub., Viatscheslavio- 
phyllum vorcuiense Neub., Musci (Bryopsida) 
indet., Rufloria derzavinii (Neub.) S. Meyen.

18. Хохловка -  Пермская область, правый бе
рег р.Кама вблизи архитектурно-этнографичес
кого музея "Хохловка", обнажение вдоль ручья, 
впадающего в залив в 200 м ниже по течению от 
музея. В слое 2 в 20 м над кровлей слоя 1 в серых 
плитчатых мергелистых известняках обнаруже
ны многочисленные, но однообразные расти
тельные остатки: Viatcheslavia vorcutensis Zal. 
emend. Neub., V. elongata Neub., Viatscheslavio- 
phyllum sp., Musci (Bryopsida) indet.

19. Чумкасский карьер -  Пермская область, 
левый берег р. Кама в 10 км от ст. Пальники же
лезной дороги Пермь -  Углеуральская. В слое 5 
были собраны растительные остатки: Viatche
slavia (?) sp. (тип сохранности -  Knorria), Viat- 
scheslaviophyllum vorcutense Neub.

20. Сылва-1 -  Пермская область, левый берег р. 
Сылва, рядом со ст. Сылва железной дороги 
Пермь -  Чусовская. В слое 2 (среднеслоистый 
светло-желтый песчаник) собраны растительные 
остатки: Viatcheslavia (?) sp. (тип сохранности -  
Knorria), Viatscheslaviophyllum vorcutense Neub., 
Rufloria sp., Paracalamites decoratus (Eichw.) Zal., 
P. frigidus Neub., Calamites gigas Brongn.

21. Сылва-2 -  Пермская область, правый, бе
рег р. Сылва непосредственно напротив ст. Сыл
ва железной дороги Пермь -  Чусовская. В слое 4 
(светло-желтый песчаник) собраны растительные



остатки: Viatcheslavia vorcutensis Zal. emend. Neub., 
VicUcheslavia (?) sp., (тип сохранности -  Knorria), 
Viatscheslaviophyllum vorcutense Neub., Paracala- 
mites frigidus Neub., Paracalamites sp., Psygmo- 
phyllum expansum (Brongn) Schimper, Rufloria sp.

Местонахождения Полазна, Хохловка, Чум- 
касский карьер, Сылва-1, Сылва-2, Успенка и 
Алебастрово относятся к Соликамскому горизон
ту уфимского яруса.

Помимо приведенных в этом списке местона
хождений, в тексте есть ссылки на ряд верхнеар- 
тинско-нижнекунгурских местонахождений, рас
полагающихся в среднем течении р. Сылва 
(участок от ст. Шамары до с. Агафонково), кото
рые не были детально описаны. Точное геогра
фическое положение этих местонахождений 
(Дуван, Молебка, Красный Луг, Березовка и-др.) 
показано на рис. 1 и 2.



Описание растений.
Замечания о систематике, филогении и номенклатуре

Отдел Pteridophyta. Птеридофиты 
К л а с с  Lycopodiopsida 

Порядок Isoetales
С ем ейство  Pleuromeiaceae (?) Potonie, 1904 

Род  SadovnikoviaNaugolnykh, 1994

Sadovnikovia: Наугольных, 1994, с. 135.

Типовой вид: Sadovnikovia belemnoides Naug., 
1994, кунгурский ярус Среднего Приуралья.

Диагноз. Изолированные спорофиллы плау
новидных. Очертания спорофиллов субтреуголь
ные. Спорофиллы очень длинные и узкие, не
много расширяющиеся в проксимальной части. 
Верхушка спорофилла сильно оттянута. Имеется 
единственная средняя жилка. Вдоль оси споро
филла по его адаксиальной стороне проходит 
узкий килевидный валик.

Сравнение. От наиболее сходного рода 
Tomiostrobus Neuburg emend. Sadovnikov род 
Sadovnikovia Naug. отличаеся сильно оттянутой 
апикальной частью.

Видовой состав: типовой вид.
Распространение. Иренский горизонт кун- 

гурского яруса, Среднее Поволжье.

Sadovnikovia belemnoides Naug.
Рис. 9, А, В, Н; рис. 11, А

Sadovnikovia: Наугольных, 1994, с. 136, рис. 1,г,д, рис. 
2,а-в,д, рис. 3,а

Голотип. ГИН РАН, № 3773(11)/ 313(92), 
Среднее Приуралье, Пермская область, левый 
берег р.Сылва непосредственно ниже устья р. 
Чекарда, местонахождение Чекарда-1, слой 10; 
кошелевская свита, иренский горизонт, кунгур
ский ярус, нижняя пермь.

Описание. Спорофиллы субтреугольных очер
таний, с единственной средней жилкой и сильно

удлиненным дистальным концом (верхушкой). 
Спорангий имеет овальную форму с заостряю
щимся апексом. Спорангий вытянут вдоль оси 
спорофилла и осложнен срединным валиком. 
Вдоль проводящего пучка проходят тяжи меха
нической ткани.

В колекции имеются три экземпляра споро
филлов, на которых сохранились средняя и про
ксимальная части. Длина наиболее представи
тельного фрагмента спорофилла, избранного го
лотипом, составляет 44 мм, максимальная шири
на, вблизи основания спорофилла -  12 мм, мини
мальная ширина дистальной части спорофилла 4 
мм. Края спорофилла ровные, слегка изогнутые, 
вогнутые в направлении оси спорофилла. В про
ксимальной части края закруглялись, образуя во
круг спорангия кайму шириной около 3 мм. Вдоль 
средней части спорофилла располагается единст
венная тонкая (0,5 мм в ширину) средняя жилка.

В проксимальной части спорофилла имеется 
темноокрашенное вздутие овальных очертаний с 
заостряющейся дистальной частью, разделенное 
продольным килем, вероятно, располагавшимся 
на адаксиальной стороне. На голотипе киль вы
ражен желобком, поскольку спорофилл ориенти
рован к наблюдателю абаксиапьной поверхно
стью. Эта структура интерпретируется как спо
рангий, располагавшийся на адаксиальной сто
роне спорофилла и пропечатавшийся на породе 
сквозь его абаксиальную поверхность. Длина 
спорангия -  13 мм, его максимальная ширина -  6 
мм. Апикальная часть спорангия клиновидно 
вытянута в направлении верхушки спорофилла.

В рельефе поверхности спорофилла на голо
типе заметны два слабых валика, располагаю
щихся по обеим сторонам вдоль проводящего 
пучка. Эти валики, возможно, соответствуют 
гиподермапьной обкладке проводящего пучка.

В средней части спорофилла вдоль его краев 
располагаются две симметричные темные поло-



Рис. 9. Кунгурские и нижнеуфим
ские лепидофиты Среднего При- 
уралья
А, В, Н -  Sadovnikovia belemnoides 
Naug.: А -  голотип № 3773(11)/313 
(92), В -  синтип № 3773(1 L)/400(96), 
Н -  генерализованная схема строения 
основания спорофилла с рубцом 
прикрепления; C-G -  спорофиллы 
нескольких типов, ассоциирующие с 
корами Viatcheslavia vorcutensis Zal. 
emend. Neub.
Местонахождения: Крутая Катушка 
(В), Чекарда-1, слой 10 (А), Полазна-1 
(C-G)
Длина масштабной линейки -  1 см 
(А), 0,5 см (Н), 2 мм (B-G)

сы. Они могут соответствовать устьичным поло
сам, известным у филлоидов верхнепермского 
лепидофита Fasciostomia delicata Gomankov 
[Гоманьков, Мейен, 1986].

В основании спорофилла располагается руб
цеобразная структура правильной серповидной 
формы, скорее всего образованная отделитель
ным слоем. На этот рубец проецируется киле
видный валик. Он отпечатывался и на рубце, 
остававшемся от опавшего спорофилла на побеге 
лепидофита.

Лигула на имеющемся образце не наблюдает
ся, видимо потому, что спорофилл виден с абак- 
сиальной стороны.

Замечания. В кунгурском ярусе Среднего 
Приуралья остатки плауновидных исключитель
но редки. Помимо описанных выше остатков 
изолированных спорофиллов, спорадически

встречаются обрывки филлоидов и в разной сте
пени декортицированные фрагменты коры лепи- 
дофитов (рис. 10). Возможно, все эти остатки 
принадлежали одному естественному ("ботани
ческому") виду плауновидных.

Один из наиболее хорошо сохранившихся 
слабо декортицированных остатков коры обна
руживает сходство с некоторыми триасовыми 
лепидофитами, прежде всего, -  Pleuromeia 
[Наугольных, 1994; Нейбург, 19606, рис. 6; Доб- 
рускина, 1974, рис. 4, а-г, рис. :>; 1982, рис. 26, г, 
рис. 27, в,з].

Если рассматривать спорофиллы Sadovnikovia 
и рецентного Isoetes как крайние члены гипоте
тического филогенетического ряда, то часть 
триасовых представителей семейства Pleuromeia- 
сеае и близкого ему семейства Takhtajano- 
doxaceae могут быть закономерно расположены



между Sadovnikovia и Isoetes (рис. 11). При этом 
выявляется морфогенетический тренд, выра
жающийся в уменьшении относительных разме
ров дистального сегмента спорофилла и его 
большей морфологической обособленности от 
фертильной части спорофилла. Кроме этого, 
усложняется и общая организация фертильной 
части спорофиллов.

Рис. 10. Изолированные коры кунгурских лепидофитов 
А -  Knorria sp., экз. № ПГУ 2/262; В -  предполагаемая кора 
Sadovnikovia belemnoides Naug., экз. № ПОКМ 7707/14 
Местонахождения: Красная Глинка (А), Матвеево (В)
Длина масштабной линейки -  1 см

А В С D Е F
Рис. 11. Направление морфогенеза (основное звено в 
развитии) позднепалеозойских и раннемезозойских 
представителей порядка Isoetales
А -  Sadovnikovia belemnoides Naug.; В -  Tomiostrobus 
radiatus Neub.; C -  T. migayi (Schved.) Sadovnikov; D -  
Pleuromeia rossica Neub.; E — Takhtajanodoxa mirabilis Snig.; 
F -  Isoetes sp. (В -  по И.А. Добрускиной [1985]; с -  по Г.Н. 
Садовникову [1982]; D, E, F -  по H.C. Снигиревской [1989]) 
Цифрами обозначены: 1 -  велум, 2 -  глоссоподий, 3 -  дис
тальный сегмент, 4 -  проводящий пучок, 5 -  лигула, 6 -  
спорангий

Таким образом, спорофилл S. belmnoides и 
некоторые из ассоциирующих с ним остатков 
коры лепидофитов наибольшее сходство обна
руживают с триасовыми родами Tomiostrobus и 
Pleuromeia, что может указывать на их филоге
нетическую связь. S. belemnoides скорее всего 
является наиболее древним (раннепермским) 
предком мезозойских Pleuromeiaceae.

Интересен тот факт, что спорофиллы S. 
belemnoides очень напоминают общими очерта
ниями, размерами и наличием двух темноокра- 
шенных (устьичных?) полос, расположенных по 
обеим сторонам спорофилла вдоль его средней 
жилки, спорофиллы, ассоциирующие с корами 
лепидофита Viatcheslavia vorcutensis Zal. emend 
Neub. и филлоидами Viatscheslaviophyllum 
vorcutense Neub. ( см. рис. 9,C-G), образующими 
монодоминантные ориктоценозы в Соликамском 
горизонте уфимского яруса (верхняя пермь) в 
Среднем Приурапье. Не будет преувеличением 
сказать, что садовниковия -  филогенетический 
предшественник вячеславий. Высказывалось 
мнение [Мейен, 19876; Меуеп, 1982, 1987 и др.], 
что Viatcheslavia вместе с близким родом 
Signacularia, известным из казанских отложений 
Русской платформы, могут являться позднеперм
скими предками триасовых Pleuromeia, что кос
венно также свидетельствует в пользу отнесения 
Sadovnikovia к семейству Pleuromeiaceae.

Распространение. Иренский горизонт, кун- 
гурский ярус Среднего Приуралья.

Материал. Голотип (почти целый споро
филл) с противоотпечатком и два синтипа.

К л а с с  Equisetopsida 
Подкласс Bowmantidae 
Порядок Bowmanitales 

С ем ейство  BowmanitaceaeS.Meyen 1978 
(= Sphenophyllaceae Potonie, 1887)

Род Bowmanites Binney, 1871

Bowmanites: Binney, 1871, c. 59-60; Halle, 1927; Hoskins, 
Cross, 1943, c. 139-140; Seward, 1898, c. 401; Основы палео
нтологии, 1963, с. 499; Снигиревская, 1962, с. 546-547; 
Emberger, 1944, с. 176; Arnold, 1947, с. 136-138; Nemejc, 
1963, с. 281; Мейен 19876, с. 88-89; Меуеп, 1987, с. 85-88; 
Gothan, Weyland, 1954, с. 178.

Sphenophyllostachys: Seward, 1898, с. 402-406; Hirmer, 
1927,; Zimmermann, 1930, с. 164-165; Emberger, 1944, с. 17; 
Nemejc, 1963, с. 281; Boureau,1964, с. 105-108; Основы 
палеонтологии, 1963, с. 499.



Monosphenophyllum: Lotsy, 1909, c. 2-525.
Bifurcosphenophyllum: Lotsy, 1909, c. 2-525.
Tetrasphenophyllum: Lotsy, 1909, c. 2-525.
Sphenophyllostrobus: Carpenter, 1919, c. 18-247.
Koinostathys: Remy, 1955, c. 5-40; Nemejc, 1963, c. 282-283.
Aspidostachys: Remy, 1955, c. 5-40; Nemejc, 1963, c. 283.
Anastachys: Remy, 1955, c. 5-40; Nemejc, 1963, c. 288.

Типовой вид: В. cambrensis Binney, 1871, 
верхний карбон Европы.

Диагноз. Компактные терминальные или бо
ковые (латеральные) стробилы, образованные 
сближенными мутовчато расположенными спо
рофиллами, сидящими на оси. В каждой мутовке 
имеется три спорофилла. Вдоль оси спорофиллы 
расположены правильными рядами. Спорофил
лы хорошо развиты и состоят из двух частей: 
нижней (брактея) и верхней (спорангиофор s.s.). 
Нижняя часть является стерильной и имеет фор
му чешуевидного листа с загнутой кверху вер
хушкой. Верхняя часть (спорангиофор) является 
собственно фертильной и представляет собой 
систему разветвленных или, реже, простых осей -  
’’ножек", на концах которых располагается по 
одному спорангию, иногда проксимально раз
дваивающемуся. Форма спорангиев близка к 
яйцевидной.

Растения в большинстве своем изоспоровые, 
но известен, как минимум, один гетероспоровый 
вид. Споры трехлучевые, округлых очертаний с 
длиной лучей около половины радиуса, 50-90 
мкм в диаметре. Экзина тонкая, гладкая или со 
слабой точечной скульптурой, реже крупносет
чатая с шипиками в углах сетки.

Видовой состав: В. angustifolius (Germar) 
Hoskins et Cross, В. bifurcatus Andrews et Mamay, 
B. cambrensis Binney, B. cuneifolius (Sternberg) 
Hoskins et Cross, B. dawsonii (Will.) Weiss, B. 
fertilis (Scott) Hoskins et Cross, B. gracilis (Grepin) 
Hoskins et Cross, B. jablokovii Snigirevskaja, B. 
kidstonii (Hemingway) Hoskins et Cross, B. laxus 
Halle, B. major (Kidston) Hoskins et Cross, B. 
moorei Mamay, B. nindeli Remy, B. pterosporus 
Snigirevskaja, B. roemeri Solms-Laubach, B. scottii 
Hoskins et Cross, B. simplex Hoskins et Cross, B. 
simonii R.Remy, B. tenerrimus (Ettingshausen) 
Hoskins et Cross, B. tenuissimus (Kidston) Hoskins 
et Cross, B. trichomatosus (Stur) Hoskins et Cross, 
B. trisporangiatus Hoskins et Cross, B. tumbana 
W.Remy et C.Spassov, B. verticillatus (Schlotheim) 
Hoskins et Cross, B. biarmensis sp. nov.

Распространение. Карбон и пермь Евразии и 
Северной Америки (табл. 5).

Bowmanites biarmensis Naugolnykh, sp. nov.
Рис. 12, D

Название вида от "Биармия" (мифологическая 
страна, располагавшаяся к северо-западу от 
Уральских гор).

Голотип. ГИН РАН, № 3773(11)/217(91), 
стробил на облиственном побеге; Среднее При- 
уралье, бассейн р.Сылва, левый берег р.Барда, в 
2 км ниже пос. Матвеево, местонахождение Кру
тая Катушка, слой 1; нижняя пермь, кунгурский 
ярус, филипповский горизонт, лекская свита.

Diagnosis. Strobiles of sphenophyllalean affinity 
bear ten or slightly more metamers (whorls of 
sporophylls). Bracts (sterile lower parts of sporo- 
phylls) are scale-like. Upper margin of bracts bears 
short spines. Terminal metamer of fructification is 
conic. Structure of sporangiophores is unknown.

Диагноз. Стробилы из десяти или несколько 
большего количества мутовок спорофиллов. Сте
рильные нижние части спорофиллов (брактеи) 
чешуевидные. Верхний край брактей несет ко
роткие шиповидные выросты. Терминальный 
метамер фруктификации имеет коническую 
форму. Строение спорангиофоров неизвестно.

Описание. Единственный имеющийся в моем 
распоряжении остаток представляет собой отпе
чаток стробила с частично сохранившейся фито- 
леймой. Стробил располагается терминально на 
удлиненном, лишенном листьев членистом побе
ге из шести междоузлий, который, в свою оче
редь, присоединяется к оси с тремя сохранивши
мися мутовками листьев. Представляется мало
вероятным, чтобы при одних и тех же условиях 
захоронения с одной части побега были полно
стью удалены все листья, а на другой части со
хранились три последовательно располагающих
ся мутовки. Возможно, лишенная листьев часть 
оси, несущая фруктификацию, была специализи
рованной морфологической структурой, которая 
далее в тексте именуется "удлиненный побег".

Длина стробила составляет 52 мм, ширина -  
до 9 мм в местах расположения брактей. Диа
метр несущей оси равен 5-6 мм. Стробил дефор
мирован давлением (уплощен по продольной 
оси). На фруктификации ясно видны широкие



Рис. 12. Бовманитовые кунгурского яруса 
Среднего Приуралья
А-С, Е, F -  Sphenophyllum biarmicum Zal.: А -  
эю. № 3773(11)7229(90), В -  экз. № 3773(11)/115 
(89), С -  эю. № 3737/146, Е -  эю. № 3773(11 У 
24(90), F -  эю. № 3737/175; D -  Bowmanites 
biarmensis Naug., голотип, № 3773(11)/217(90) 
Местонахождение Чекарда-1, слой 10 
Длина масштабной линейки -  1 см

чешуевидные брактеи, выраженные на остатке в 
виде рельефно выступающих "поясков". В верх
ней части брактей, по их краю, располагаются 
короткие (до 1-2 мм) шипообразные выросты, 
особенно хорошо заметные на периферии стро
била. Строение спорангиофоров в целом не из
вестно, но о нем есть косвенные данные. В од
ном месте остатка за разрушенной чешуевидной 
пластинкой брактеи видны два округло
яйцевидных тела около 2 мм в длину, возможно 
являющиеся остатками спорангиев. Стробил 
состоит из десяти метамеров. Терминальный 
(стерильный?) метамер стробила отличается от 
остальных своей субконической формой.

"Удлиненный побег", лишенный листьев и не
сущий стробил, имеет длину около 58 мм и ши
рину до 2,5 мм. На поверхности побега наблю
даются продольные ребра, проходящие через 
узлы прямо, без чередования. Междоузлия 
"удлиненного побега" (всего их шесть) имеют 
различную длину (здесь и далее последователь
ность метамеров ведется от стробила), меняю
щуюся незакономерно: 6, 10, 13, 6, 7, 16 мм. Ка
кие-либо листья или листоподобные придатки в 
узлах "удлиненного побега" отсутствуют.

"Удлиненный побег" присоединяется к нор
мальному облиственному побегу. На образце 
сохранились три узла с листовыми мутовками и



два междоузлия. Ось побега продольно ребри
стая. Длина первого междоузлия равняется 10 
мм, второго -  13 мм. Псевдотризигоидные била
терально симметричные мутовки листьев сохра
нились не полностью. В первой мутовке имеется 
один лист, во второй -  пять, в третьей -  три лис
та. Листья овально-яйцевидных очертаний с 
клиновидно сужающимися основаниями. Естест
венный край листьев сохранился плохо. Он был, 
по-видимому, ровным, но нельзя исключать и 
наличие слабой зубчатости, особенно на вер
хушке листа. Размеры листьев:

д л и н а , м м 18 16 15 16 >14 18 15 15 18

м ак си м ал ьн ая  
ш и р и н а , м м

5,5 5 >4 6 >5 6 >4 6 6

Жилкование листьев заметно слабо. Жилки пов
торно дихотомирующие, выходят своими окон
чаниями как в верхушку, так и в боковые края 
листа. В основание листа входит одна жилка.

Сравнение. Общим габитусом, архитектурой 
стробила и своими размерами B.biarmensis наи
более сходен с B.cuneifolius (Sternberg) Hoskins et 
Cross, но отличается существенно меньшим ко
личеством метамеров в стробиле, коническим 
терминальным метамером и строением вегета
тивной сферы. От другого близкого вида (сгро- 
билы, ассоциирующие с Sphenophyllum oblongi- 
folium  Germ. et. Kaulf. [Haubold, 1983, abb. 39b]) 
отличается менее рассеченными брактеями и 
стерильной листвой.

Зам ечания. Фруктификации B.biarmensis и 
стерильные вегетативные побеги Sphenophyllum 
biarmicum Zal., хорошо известные из тех же от
ложений, возможно принадлежали одним расте
ниям, но отождествлять Bowmanites biarmensis и 
Sphenophyllum biarmicum представляется преж
девременным, в частности, потому, что листья, 
сохранившиеся на несущем побеге Bowmanites 
biarmensis, псевдотризигоидные, тогда как для 
Sphenophyllum biarmicum псевдотризигоидность 
не характерна. В дальнейшем, в случае подтвер
ждения прижизненной связи указанных фрукти- 
фикаций и листьев S. biarmicum представляется 
возможным промоцировать вид В. biarmensis до 
естественного статуса.

Распространение. Иренский горизонт, кун- 
гурский ярус Среднего Приуралья.

М атериал. Голотип.

Р о д  Sphenophyllum  Koenig, 182S

Palmacites: Schlotheim, 1804.
Sphenophyllites: Brongniart, 1822, c. 8-209, 234.
Rotularia: Sternberg, 1823, c. 1-33.
Sphenophyllum: Koenig, 1825, c. 4; Renault, 1876b, c. 5-29; 

Williamson, 1892, c. 11; Seward, 1898, c. 389-400; 
Zimmermann, 1930, c. 162-163; Emberger, 1944, c. 175-180; 
Arnold, 1947, c. 133-136; Нейбург, 1948, c. 64; Новик, 1952, 
c. 106; 1968, c. 109-110; Gothan, Weyland, 1954, c. 175-178; 
Nemejc, 1963, c. 277-286; Основы палеонтологии, 1963, с. 
497-499; Boureau, 1964, с. 49-51; Storch, 1983, с. 927-928; 
Meyen, 1987, с. 85-87; Kon'no, Asama, Rajah, 1971, c. 11; 
Снигиревская, 1959, c. 109-122; Lemoigne, 1988, c. 245-246; 
Щеголев, 1991, c. 49-54; McLoughlin, 1992, c. 166.

Parasphenophyllum: Asama, 1970; Kon'no, Asama, Rajah, 
1971, c. 11-12.

Paratrizygia: Asama, 1970; Kon'no, Asama, Rajah, 1971, c. 
11- 12.

Типовой вид: Sphenophyllum emarginatum 
(Brongniart) Koenig, 1825; карбон (стефан и 
вестфал) Западной и Центральной Европы.

Диагноз. Эпиморфология. Стерильные обли
ственные оси членистостебельных, известные в 
отпечатках и петрификациях. Стебли тонкие, 
нередко ветвящиеся, обычно несколько утол
щенные в своих узлах. Длина междоузлий может 
незакономерно меняться в пределах одного по
бега. Поверхность стеблей продольно ребристая. 
Ребра противопоставлены в узлах (расположены 
в юкстапозиции), соответствуют по своему по
ложению листьям. Листья располагаются мутов- 
чато в узлах побега в юкстапозиции, обычно в 
количестве, кратном трем (как правило, не менее 
шести листьев в одной неповрежденной мутов
ке). Известны виды с 4 и 5 листьями в мутовках. 
Листья свободные, различной формы -  от оваль
ных и субтреугольных цельнокрайних до сильно 
рассеченных на узкие, повторно дихотомирую
щие сегменты. Основания листьев всегда клино
видные. В основание листа входит от одной до 
шести жилок.

А натомическое строение. Клетки эпидермы 
вытянуты вдоль жилок и обычно имеют извили
стые стенки. Устьица располагаются в основном 
на нижней стороне листа. Стела треугольная 
(иногда четырех-, пяти- и шестиугольная) в по
перечном сечении, с экзархной или слабо ме- 
зархной протоксилемой. Последняя иногда раз
рушается, образуя лакуны. Может присутство
вать вторичная ксилема, образованная лестнич
ными и точечными трахеидами и, возможно,



сосудами. Имеется флоэма и кора с отчетливыми 
ребрами.

В составе рода имеются виды как с гомо-, так 
и с гетерофильной листвой. У гетерофильных 
видов листья могут меняться от линейных дихо- 
томирующих крючковидных или даже шипооб
разных до нормальных листьев обратно-яйцевид
ных очертаний с веерообразным жилкованием.

Сравнение, зам ечания и некоторые вопро
сы  родовой систематики. Долгое время суще
ствовала большая путаница с обозначением ти
пового вида Sphenophyllum. В отечественной 
литературе в качестве такового часто указыва
лись S. verticillatum (Schlotheim) Zeiller [Нейбург, 
1948; Радченко, 1955 и др.] и S. cuneifolium (Stern
berg) Zeiller [Новик, 1952; Основы палеонтоло
гии, 1963]. В соответствии с положениями 
МКБН [Vogellehner, 1967], типовым для Spheno
phyllum является вид S. emarginatum (Brongniart) 
Koenig.

Многими исследователями [Royle, 1833; Asa- 
ша, 1966, 1970; Seward, 1898; Doubinger, Vetter, 
1954; Storch, 1966, 1980, 1983; Есаулова, 1987; и 
др.] отмечалась гетерогенность рода Spheno
phyllum Koenig, но выработать единый подход к 
ревизии рода не удалось. По признаку билате- 
ральности листовых мутовок был установлен род 
Trisygia Royle, объем которого горячо обсуждал
ся [Boureau, 1964; Storch, 1980; и др.]. Позднее 
был описан ряд катазиатских видов Spheno
phyllum (S. sinocoreanum Yabe, S. sinense Hond et 
Guanglon и др.), обладающих мутовками, изме
няющимися в пределах одного побега от анизо- 
фильных (билатерально симметричных) до изо- 
фильных, что "размыло" границу между Trisygia 
и Sphenophyllum.

К. Асама с группой сотрудников [Asama, 1970; 
Asama, Kim, 1970; Kon'no, Asama, Rajah, 1971], 
отметив, что у катазиатских видов Sphenophyl
lum, обладающих тризигоидными мутовками, 
жилкование иное, нежели у типового вида 
Trisygia speciosa (жилки веерообразно расходят
ся и входят в боковые края листа), предложил 
для них новое родовое название Paratrisygia 
Asama, одновременно организовав род Parasphe- 
nophyllum Asama для растений с таким же жил
кованием, но изофильной листвой. Система ро
дов, предложенных К. Асамой, не получила ши
рокого распространения (см., например: [Мейен, 
19876]).

В настоящей работе автор использует род 
Sphenophyllum Koenig в его широком понимании, 
с признанием самостоятельности рода Trisygia, 
который отличается от Sphenophyllum сочетани
ем тризигоидности листовых мутовок с жилко
ванием, характерным для Т. speciosa (отсутстви
ем сильно отгибающихся жилок, входящих в 
боковые края листьев). Сочетание билатерально- 
сти листовых мутовок с веерообразным жилко
ванием здесь именуется псевдотризигоидностью.

Неоднократно указывалось [Renault, 1873, 
1876а; Abbott, 1958; Нейбург, 1964; и др.], что в 
основание листа сфенофиллов всегда входит 
только одна жилка. Кажущаяся множественность 
жилок, по этим авторам, симулируется тем, что 
единственная первичная жилка сразу же после 
вхождения в лист повторно дихотомирует, а пе
региб (или отрыв) листа происходит несколько 
выше уровня его реального прикрепления. Не
смотря на внешнюю убедительность этого объ
яснения, во многих случаях (см.: [Нейбург, 1964, 
табл. 1, фиг. 1, 2 и др.]) характер жилкования в 
основании листа явно иной. Кроме этого, кажет
ся вполне возможным, что дихотомия первичной 
жилки могла происходить в коре побега ранее 
отделения от него листовой пластинки, что дела
ет вопрос о количестве жилок в основании листа 
бессодержательным. Характерно, что сама М.Ф. 
Нейбург [1964, с. 10] указывает, что "... Иногда 
дихотомия листового пучка может происходить, 
очевидно, и раньше вступления его в основание 
листа, т.е. в листовом следе ..." На это же обстоя
тельство обратила внимание Н.К. Есаулова 
[1987, с. 100]. На наш взгляд, количество жилок 
в основании листа является признаком, имею
щим подвидовой, видовой или, как максимум, 
подродовой ранг.

Видовой состав. S. acudentatum Schegolev, S. 
alatum Chachlov, S. amadokense Zalessky, S. 
angustifolium (Germar) Goeppert, S. arkansanium 
White, S. biarmicum Zalessky, S. (?) brasiliensis 
Rosier, S. comiense Tschirkova, S. comutum Les- 
quereux, S. costae Sterzel, S. cuneifolium Sternberg, 
S. denticulatum Zalessky, S. duplex Chachlov, "S". 
elongatum Rasskasova, S. emarginatum Brongniart, 
S. endoscidoi Nasai, S. Jimbriatum Halle, S. galanoi 
Broutin, S. gilmorei White, S. hallei Kawasaki, S. 
incitum Wagner, S. kawasakii Stock, et Math., S. 
kemerovense Gorelova, S. koboense Gothan et Sze, 
S. laterale Sze, S. lescurianum White, S. lobifolium



Pant et Srivastava, S. longifolium (Germar) Geinitz, 
S. lungtanense Gothan et Sze, S. macrophyllum 
Grepin, S. majus Brongniart, S. meyenii Zimina, S. 
minor (Sterzel) Lee et al., S. miriophyllum Grepin, 
S. neofimbriatum (Halle) Boureau, S. oblongifolium 
(Germar et Kaulfuss) Unger, S. obovatum Sel., S. 
orbicularis Remy, S. orientale Kawasaki, S. osipo- 
viense Zimina, S. primitivum Gor, S. prokopievski- 
ense Gorelova, S. pseudocostae Kawasaki, S. pseu- 
dotenerrimum Sze, S. rariforme Chachlov et Poliak, 
S. rotundatum Halle, S. saarense Remy, S. saxonicum 
Remy et Remy, S. scopulatum Sze, S. sinense Hong et 
Guang-long, S. sinocoreanum Yabe, S. spathulatum 
Sze, S. spinulosum Yabe et Oishi, S. spiralicum Cha
chlov, S. stouckenbergii Schhmalhausen, S. subrotun- 
datum Neuburg, S. subtenerrimum Nathorst, S. tene- 
rrimum Ettingshausen, S. tenuifolium Font, et White, 
S. thonii Mahr, S. tomiense (Gorelova et Radczenko) 
Boureau, S. trichomatosum Stur, S. verticillatum 
(Slotheim) Zeiller, "Parasphenophyllum” phetscha- 
brnense Asama, "P." shansiense Asama.

Распространение. Карбон и пермь всех кон
тинентов. Есть данные о триасовых представите
лях Sphenophyllaceae (Bowmanitaceae), возмож
но, также относящихся к этому роду [Asama, 
Oishi, 1980].

Sphenophyllum biarmicum Zalessky

Табл. I, 4; Табл. Ill, 4-5; Табл. VI, 3; Табл. VII, 6; 
рис. 12, А-С, E-F; рис. 13, B-D.

Sphenophyllum biarmicum : Zalessky, 1937а, с. 44—46, фиг. 
7, 8; Владимирович, 1985, табл. V, фиг. 8, 9, 11, 13, 14; 
1986, табл. 139, фиг. 2.

(?)Sphenophyllum comiense Tschirkova: Залесский, Чирко
ва, 1938, с. 15-16, фиг. 7-10; Нейбург, 1964, табл. I, фиг. 1- 
5; табл. V, фиг. 7.

Trizyigia biarmica (Zalessky): Основы палеонтологии, 
1963, рис. 14.

Голотип. В протологе указан не был. Автором 
в качестве лектотипа избран экземпляр, изобра
женный М.Д. Залесским [Zalessky, 1937а, с. 4 4 - 
46, фиг. 7], местонахождение Крутая Катушка, 
лекская свита, филипповский горизонт, кунгур- 
ский ярус, нижняя пермь Среднего Приуралья.

Дополненный диагноз. Облиственные сте
рильные побеги с мутовками из 3-6  удлиненно
овальных или обратно-яйцевидных листьев. Ли
стья верхушечных узлов могут иметь неболь
шую вырезку в апикальной части. Листья цель-

Рис. 13. Представители рода Sphenophyllum из кун- 
гурского яруса Среднего Приуралья 
А -  Sphenophyllum sp. SVN-1, экз. № 3773(11)/265(91); В, С 
-  S. biarmicum Zal.: В -  экз. № 3737/14, С -  экз. № 3773(11)/ 
192(90); D -  частично сохранившаяся клеточная структура 
эпидермы листа, экз. № 3773(11)/115(89).
Местонахождение "Чекарда-1", слой 10
Длина масштабной линейки -  1 см (А-С), 0,1 мм (D)

нокрайние, их апикальные части могут нести 
мелкие изометричные зубчики, в каждый из ко
торых входит одна жилка. В клиновидное осно
вание листа входит 4 -6  или иногда менее 4 жи
лок. Жилки дихотомируют до трех раз, веерооб
разно расходятся и выходят как в апикальный 
край, так и в края боковых сторон листа.

Описание. Имеются как отдельные сегменты, 
так и фрагменты листовых мутовок и облиствен
ных побегов. В целом, выборка довольно гомо
генная. Основные различия между экземплярами 
заключаются в размерах и пропорциях листьев и 
междоузлий. Данные измерений длины, макси-



Номер образца 3773(11)/192(90), рис. 13, С
Номера мутовок от основания 
побега к верхушке

I II III IV V VI VII

Число листьев, сохр. в мутовке 1 3 5 5? 5 4? 5
Длина листа, мм 5 6 6 6 6 5 7 6 5 6 7 8
Максимальная ширина листа, мм 2 3 3 3 3 3 3 5 3
Номера междоузлий I/II II/II III IV/V VЛV VI/VII
Длина междоузлий, мм 5,5 5 6,5 10 8 5
Максимальная ширина междоуз
лий, мм 1,2 1,3 1,5 1 1,5 0,5

Номер образца 3737/14, рис. 13, В
Номера мутовок от основания 
побега к верхушке

I II III IV

Число листьев, сохранившихся в 
мутовке

4 6 5 4

Длина листа, мм 22 21 23 20 14 19 17 20 20 17 18
Максимальная ширина листа, мм 8,5 8,5 8 8 8 8 6 7 7,5 6 5,5
Номера междоузлий I/II НЛП III/IV VI
Длина междоузлий, мм 25,5 23,0 20,5 18,0
Максимальная ширина междоуз
лий, мм 2,5 2,0 1,3 1,0

мальной ширины лисатьвв, а также длины и мак
симальной ширины междоузлий у двух наиболее 
представительных экземпляров приведены ниже.

Размеры и пропорции листьев, равно как и 
длина междоузлий, имеют тенденцию законо
мерно изменяться в пределах одного побега. В 
направлении верхушки побега длина междоуз
лий сокращается, в то время как длина и ширина 
листьев уменьшаются, но не пропорционально 
относительно друг друга, а так, что удлиненно
овальные листья проксимальной части побега 
сменяются обратно-яйцевидными или даже суб
треугольными. Последние в своих апикальных 
частях могут иметь небольшую вырезку, при
дающую листу сердцевидные очертания. Иными 
словами, длина листев уменьшается быстрее, чем 
их ширина по направлению к верхушке побега.

Угол, под которым листья ориентированы к 
несущей оси, также уменьшается к верхушке 
побега. Сочетание всех отмеченных выше мор
фологических закономерностей приводит к тому, 
что в верхней части побега формируется сте
рильный "колосок" из более плотно расположен
ных листьев, нежели в нижних частях побега.

Иногда встречается и иной тип роста побегов: 
в нижней части побега располагаются относи
тельно небольшие листья, в средней -  более 
крупные, далее к верхушке побега листья вновь 
уменьшаются в размерах (см. рис. 13, С).

Несущие оси побегов членистые; междоузлия 
могут существенно и незакономерно меняться по 
длине в пределах одного побега. В узлах ось не
сколько расширяется. Поверхность осей несет про
дольные ребра, прямо проходящие через узлы.

Жилкование в листьях веерообразное, жилки 
выходят и в боковые края листа, и в его верхуш
ку. Жилки дихотомируют до трех раз. Характер 
и количество жилок, входящих в основания ли
стьев, точно установить довольно трудно. Так, 
например, на экз. 3773(Н)/229(90) (табл. VII, 6) в 
основание левого листа, так же как и правого, 
входит плотная углистая полоска (жилка ?), вы
ше расходящаяся на несколько дихотомирующих 
жилок. При рассмотрении среднего частично 
оборванного листа создается впечатление, что в 
основание листа входит четыре жилки. При этом 
следует учитывать, что средний лист ориентиро
ван на породе своей плоскостью к наблюдателю, 
тогда как соседние в своих основаниях несколь
ко подвернуты. Эта подвернутость и могла соз
дать впечатление о единственной первичной 
жилке, которая в действительности симулирует
ся взаимным наложением нескольких соседних, 
близко расположенных жилок.

При изучении поверхности листьев S. Ыа- 
rmicum под микроскопом Amplival с люминес
центной насадкой, между двумя жилками в са
мом основании отделенного от несущего стебля



Рис. 14. Аномально крупные листья Sphenophyllum с 
терминальной бахромчатостью
А-С -  Sphenophyllum sp. SVN-1: А, С -  экз. № 3773(11)/ 
268(91), В -  экз. № 3773(11)/309(91); D -  "Gangamopteris" 
tenuinervis Zal.; Е -  "Glossopteris” peremiana Zal. (D, E -  no: 
[Zalessky, 1939], с изменениями). Местонахождение Чекар- 
да-1 (А-С), слой 10 
Длина масштабной линейки -  1 см

листа (экз. 3773(П)/115(89)) автором были обна
ружены темные унифицированные погружен
ные в породу органические ткани, образующие 
сетчатую систему удлиненных в направлении 
продольной оси листа полигональных ячеек с 
прямыми стенками, возможно соответствующую 
очень крупным клеткам эпидермы (рис. 13, D). 
Другие данные по анатомическому строению S. 
biarmicum пока отсутствуют.

Сравнение. От наиболее близких S. (Tikhvin- 
skia) stoukenbergii (Schmalhausen) Esaulova и S. 
thonii Mahr описанный вид отличается отсут
ствием крупных апикальных зубцов или бахром-

чатости и мелких зубчиков по латеральным кра
ям листьев.

Распространение. Нижняя пермь, кунгур- 
ский ярус Среднего Приуралья, воркутская серия 
Печорского Приуралья.

М атериал. 5 экземпляров хорошей и удовле
творительной сохранности из местонахождения 
Чекарда-1, слои 7, 10.

Sphenophyllum sp. SVN-I 

Рис. 13, А; рис. 14, А-С

Описание. Имеется единственный фрагмент 
облиственного побега и два фрагмента листьев. 
На побеге сохранилось одно междоузлие и два 
узла, несущие листовые мутовки. В верхней му
товке располагаются четыре в разной степени 
сохранившихся листа, в нижней -  два листа. Му
товки листьев билатерально симметричные, 
псевдотризигоидные, что и позволяет ориенти
ровать фрагмент относительно направления рос
та растения (различить верхнюю и нижнюю му
товки листьев), а также реконструировать перво
начальное количество листьев в мутовках: в ка
ждой мутовке, очевидно, имелось не менее шес
ти листьев. Листья широко ланцетные, расши
ряющиеся к своим апикальным частям. Верхуш
ки листьев, там, где они сохранились, закруглен
ные или слабо приостренные.

Верхние листья мутовки превышают по раз
мерам нижние почти в два раза. Необходимо 
отметить в целом аномально большие размеры 
верхней пары листьев в мутовках: один лист 
имеет более 27 мм в длину и 20 мм в ширину, 
что существенно превышает средние размеры 
листьев у S. thonii Mahr, ранее считавшегося 
самым крупным из всех известных сфенофиллов 
[Криштофович, 1957, с. 479]. Встречающиеся в 
том же слое отдельные листья (см. рис. 14, А-С) 
в два раза крупнее! Вероятно, именно такого 
типа дисперсные листья были ошибочно отнесе
ны М.Д. Залесским к новым видам родов 
Gangamopteris и Glossopteris ([Нейбург, 1964, с. 
18; Есаулова, 1987, с. 100], здесь см. рис. 14, D-E).

Жилкование в листьях веерообразное. Жилки 
выходят как в верхушку, так и в боковые края 
листа. Центральные жилки дихотомируют до 
четырех раз. Количество жилок, входящих в ос
новании листа, неопределенно.



Сравнение и замечания. Описанные остатки 
существенно отличаются от в целом сходного 
S.biarmicum своей псевдотризигоидностью и 
общими пропорциями более широких листьев, и 
от всех известных видов Sphenophyllum аномаль
но крупными размерами листьев, что заставило 
вычленить эти остатки из общей выборки.

М атериал. Три экземпляра.

Sphenophyllum  sp. SVN-2 (aff. thonii Mahr)
Рис. 17, A

Описание. На имеющемся образце сохрани
лись два листа из одной мутовки, располагаю
щиеся под прямым углом относительно друг 
друга и соприкасающиеся своими основаниями. 
Длина листьев составляет 22 и 20 мм, ширина -  
около 6 мм. Листья продолговатые, удлиненные, 
слабо расширяющиеся к верхушке. Верхушки 
несут 5—6 четко выраженных терминальных зуб
цов. Зубцы начинаются за 4-5 мм до края вер
хушки листа и выражены в виде темных полос, 
проходящих вдоль листовой пластинки и, воз
можно, выделявшихся при жизни растения сво
им рельефом в виде ребер на поверхности листа. 
В основания листьев входит одна жилка, которая 
почти сразу же дихотомирует. Жилкование за
метно очень слабо. Тем не менее, удалось уста
новить, что жилки дихотомируют до четырех 
раз. В каждый из зубцов входит одна жилка.

Сравнение и зам ечания. Впервые остатки 
сфенофиллов, определенные как S. cf. thonii Mahr 
из кунгурских отложений Среднего Приуралья, 
были изображены, но не описаны В.П.Владимиро- 
вич [1985, табл. V, фиг. 10,12]. Экземпляры В.П.Вла- 
димирович происходили из местонахождения 
Красная Глинка. Тождественность нашего эк
земпляра отпечаткам, изображенным Владими
рович, представляется очевидной. Несмотря на 
сходство с типоидами S. thonii, наш экземпляр, 
как и образцы Владимирович, обладает сущест
венными отличиями, не позволяющими сделать 
окончательное определение. Прежде всего, это 
иные пропорции листьев. У наших экземпляров 
листья более узкие. Соотношение длины и ши
рины у S. aff. thonii, описанного выше, равно 23:6, 
тогда как у S. thonii в среднем составляет 10:6. 
Терминальные зубчики у S. thonii более мелкие и 
многочисленные, жилки чаще дихотомируют (до 
шести раз). От встречающегося совместно с S. 
aff. thonii вида S. biarmicum Zal. описанный эк

земпляр отличается наличием больших терми
нальных зубцов на верхушке листьев.

Интересно отметить сходство S. aff. thonii и 
листьев, описанных М.Ф. Нейбург [1964] как S. 
thonii Mahr. В этой связи хотелось бы подчерк
нуть тот факт, что среди образцов М.Ф. Нейбург 
имелись экземпляры [Нейбург, 1964, табл. И, 
фиг. 1, 3], у которых на одном побеге располага
лись листья как с терминальной бахромчатостью 
(типа S. thonii), так и без нее (типа S. comiense). 
Сама М.Ф. Нейбург этот факт никак не коммен
тирует, хотя и отмечает для европейских пред
ставителей вида S. thonii, что "листья с бахром
чатым краем и мелкие цельнокрайние листья 
встречаются не только совместно, но и на одних 
и тех же побегах” [Нейбург, 1964, с. 16] (имеются 
в виду листья Sphenophyllum thonii minor -  С.Н.). 
Однако, понимая, что такое замечание противоре
чит ее собственному таксономическому решению, 
Нейбург вносит дополнительную ремарку: ” Кро
ме того, край листа иногда кажется ровным, от
части, быть может, потому, что зубцы обламыва
ются или подвертываются и остаются в поро- 
де"(Там же). Вид S. biarmicum иногда имеет мел
кие зубчики, располагающиеся по краю верхушки 
листа, что отмечается Нейбург для некоторых 
экземпляров S. thonii из Печорского бассейна. 
Таким образом, исходя из всего вышесказанного, 
представляется возможным, что и цельнокрай
ние листья, и листья с терминальной бахромча
тостью могли принадлежать одному биологиче
скому виду, тем более, что гетерофиллия в роде 
Sphenophyllum широко распространена. Тем не 
менее, пока это предположение не будет под
тверждено хорошим фактическим материалом, 
целесообразно рассматривать приуральские ли
стья сфенофиллов с терминальной зубчатостью 
или бахромчатостью отдельно как Sphenophyllum 
sp. SVN-2 (aff. thonii Mahr).

М атериал. Единственный экземпляр с проти- 
воотпечатком.

Порядок Equisetales
С е м е й с т в о  Tschernoviaceae S. Меуеп, 1971 

Р о д  Equisetinostachys Rasskasova, 1961 
Equisetinostachys sp. SVN-1 

Рис. 15, A

Описание. Лучший образец (коллекция 
Г.Т.Мауэра; Пермский областной краеведческий



Рис. 15. Представители членистостебельных кунгур- 
ского яруса Среднего Приуралья
А -  Eguisetinostachys sp. SVN-1, экз. № ПОКМ 7710/22; В -  
Eguisetinostachys (?) sp. SVN-2, экз. № ПОКМ 7710/2 (1 -  
терминальный стробил, 2 -  прокус или погрыз побега насе
комым); С -  Phyllotheca sp. SVN-3, экз. № 3773 (11)/397 (92) 
Местестонахожления: Матвеево (А), Чекарда-1, слой 10 (С), 
Чекарда-2 (В)
Длина масштабной линейки -  1 см

музей. № 7710/92 ПОКМ) представляет собой 
изогнутую фертильную ось длиной 9 см, которая 
состоит из пяти междоузлий. Верхнее и нижнее 
междоузлия стерильны; располагающиеся между 
ними междоузлия несут вздутия с мелкобугри
стым рельефом, по всей видимости соответст
вующие сильно деформированным спорангио- 
форам.

Остаток по типу сохранности является очень 
тонкой фитолеймой, располагающейся на по
верхности напластования плотного голубовато
серого аргиллита. Попытки мацерировать оста
ток не дали положительных результатов. Фито- 
лейма сильно корродирована: при мацерации

кутикула распадается на очень мелкие непра
вильные кусочки, лишенные важных анатомиче
ских признаков.

Длина и ширина метамеров (= междоузлий) 
закономерно уменьшается от основания побега к 
его верхушке. Последний из сохранившихся ме
тамеров меньше нижнего в 1,5 раза как по длине, 
так и по ширине. Апикальный сегмент не сохра
нился. Скорее всего, он, так же как и последний 
из сохранившихся сегментов, был стерильным.

Каждое междоузлие заканчивается пучком ли
нейных листьев с единственной средней жилкой. 
Длина листьев пропорционально уменьшается от 
нижних метамеров побега к верхним и составля
ет в нижнем междоузлии 13-16 мм, во втором 
снизу -  8-11 мм, в среднем -  4 -9  мм, в предпо
следнем из сохранившихся -  4 мм, в последнем 
(верхнем) -  около 2—4 мм. Ширина листьев ко
леблется от 1 мм в нижней мутовке до 0,5-1 мм -  
в верхней.

Не совсем ясна природа осевого образования, 
к которому прикрепляются листья и спорангио- 
форы. Возможны две его интерпретации: 1) на
блюдаемая на остатке "ось" -  собственно основ
ной проводящий пучок с толстой обкладкой из 
механических тканей; 2) осевая структура сло
жена из сросшихся основаниями листьев, сфор
мировавших обычные для Phyllotheca-подобных 
растений листовые влагалища, внутри которых и 
располагалась настоящая ось. Автор склоняется 
к последней точке зрения, в пользу которой го
ворит продольная ребристость на нижнем пред
полагаемом листовом влагалище. Ребра в этом 
случае должны соответствовать межлистным 
коннективам. В фертильных междоузлиях листо
вые влагалища сильно редуцированы, и споран- 
гиофоры располагаются непосредственно на 
несущей оси.

Сравнение. Equisetinostachys sp. SVN-1 обна
руживает наибольшее сходство с фертильным 
экземпляром "Phyllotheca" peremensis Zal. [За
лесский, 1934, рис. 2]. Различия заключаются в 
общих пропорциях (Р. peremensis значительно 
шире, чем Equisetinostachys sp. SVN-1). В апи
кальной части у Р. peremensis имеется относи
тельно длинный (его длина превышает длину 
последнего фертильного метамера в два раза) 
груборебристый стерильный сегмент, отсутст
вующий у описанного выше экземпляра. Кроме 
этого, для Р. peremensis известно строение спо-



рангиофоров (Tschernovia-подобные пельтатные 
структуры, несшие 5-7  спорангиев на своей 
адаксиальной стороне и располагавшиеся в 6-7 
горизонтальных рядов на поверхности междоуз
лий). Строение спорангиофоров у Equisetino- 
stachys sp. SVN-1 остается неизвестным. Тем не 
менее, несмотря на различия между Р. peremensis 
и Equisetinostachys sp. SVN-1, возможно, они 
относятся к одному естественному (ботаничес
кому) виду.

Имеется существенное сходство между опи
санным экземпляром и образцом, определенным 
как Phyllotheca (?) sp. [Бетехтина, Сухов, 1968, с. 
59-60, табл. XVI, фиг. 7, 7а] из отложений кеме
ровской свиты (низы верхней перми) Горловско- 
го бассейна. Вне всякого сомнения, этот остаток, 
так же как и "Phyllotheca" peremensis Zal., дол
жен быть отнесен к роду Equisetinostachys, если 
принимать последний в том объеме, который 
придает ему С.В. Мейен [Меуеп, 1971]. Отличие 
Phyllotheca (?) sp. из работы Бетехтиной и Сухо
ва и Equisetinostachys sp. SVN-1 заключается 
прежде всего в иных пропорциях фертильных 
зон (у Phyllotheca (?) sp. они короче и толще) и в 
значительно меньшей длине свободных частей 
листьев у Equisetinostachys sp. SVN-1.

Замечания. Судя по общему строению и про
порциям свободных частей листьев, Equisetino
stachys sp. SVN-1 мог принадлежать растению со 
отерильными побегами Phyllotheca stenophyl- 
loides Zal.

М атериал. 2 экземпляра.

Equisetinostachys (?) sp. SVN-2 

Рис. 15, В

Описание. Фрагмент членистой оси (коллек
ция Г.Т.Мауэра, Пермский областной краеведче
ский музей, № 7710/2 ПОКМ), сохранившейся в 
виде тонкой фитолеймы, с тремя сохранившими
ся стерильными междоузлиями и терминальным 
стробилом (?). Общая длина остатка равна 25 мм. 
Каждый из сохранившихся узлов несет мутовку 
листьев, сросшихся основаниями в листовое вла
галище. Влагалища располагаются на побеге, 
заходя одно в другое и образуя структуру "соп- 
in-conM. Свободные части листьев имеют длину 
3-5 мм. В самом нижнем из сохранившихся лис
товых влагалищ видны тонкие темные продоль

ные полосы, скорее всего соответствующие про
водящим пучкам листьев.

Самый верхний стерильный метамер побега 
несет образование округлых очертаний, сложен
ное из более плотного углистого материала, чем 
остальная часть побега. Поверхность образова
ния имеет неправильный мелкобугорчатый рель
еф. По всей видимости, это образование имело 
генеративную природу и являлось либо большей 
частью терминального стробила, либо базальной 
частью фруктификации из нескольких метаме
ров, разделенных мутовками стерильных листьев 
(типа Equisetinostachys).

Замечания. Исходя из общих пропорций, 
размера и своеобразной формы листовых влага
лищ можно сделать вывод, что Equisetinostachys 
(?) sp. SVN-2 мог принадлежать растению со 
стерильными побегами Phylloteca campanularis 
Zal. emend. Naug.

М атериал. Единственный экземпляр.

Сателлитные таксоны класса 
Equisetopsida

Р о д  Sachyogyrus Zalessky, 1939 
Sachyogyrus multifarius Zalessky

Табл. VI, 4; рис. 16, с

Sachyogyrus multifarius'. Zalessky, 1939b, c. 336—337, fig. 
7-8.

Голотип. В протологе указан не был. Мной 
избран лектотип -  фертильный побег, изобра
женный М.Д. Залесским [Zalessky, 1939а, фиг. 7], 
лекская свита, кунгурский ярус, нижняя пермь, 
Среднее Приуралье, местонахождение Красная 
Глинка.

Описание (в протологе дано на французском 
языке): "Фрагмент слабо изогнутой ветви, чле
нистой, почти гладкой, с продольными складка
ми, постепенно сужающейся в высоту, длиной 63 
мм и шириной (оси ? -  С.Н.) от 7 до 3 мм; несет 
9 коротких междоузлий, достигающих 8 мм в 
длину, с короткими цилиндрическими колосками 
фруктификации, находящимися на узлах ветви 
по ее сторонам, длиной от 12 до 18 мм и диамет
ром от 3 до 4,5 мм. Поверхность междоузлий 
покрыта слабыми продольными складками или 
широкими плоскими ребрами, разделенными 
узкими, немного углубленными бороздками, 
которые вырисовываются на стороне, обращен-



Рис. 16. Представители членистостебель
ных из кунгурского яруса Среднего При- 
уралья
А ,В  -  Phyllotheca biarmica Z al.: А  -  экз. №  
3 7 3 7 /1 0 3 , В -  экз. №  3 7 3 7 /1 9 3 ; С  -  
Sachyogyrus multifarius Z a l., экз. №  3773  
( 1 1 )/350а (9 3 )
М есто н ах о ж д ен и я : Ч ек ар д а-1 , сл о й  10 (А , В ), 
Ю л аев о  (С )
Д л и н а  м а с ш та б н о й  л и н ей к и  -  1 см

ной к наблюдателю общим количеством 4-5 
(ребер -  С.Н.).

Каждое междоузлие несет на своей верхней 
части воронкообразное листовое влагалище, 
низкое, прямостоящее, которое немного отделе
но от нижней поверхности междоузлия и которое 
на внешней стороне, где оно закрывается в во
ронку, поднимается мощными зубчиками, плохо 
выраженными, неравномерно оборванными на 
различную высоту. На шестом от основания 
междоузлии одна такая воронка оканчивается 
четырьмя низкими, но широкими зубчиками 
шириной около 2 мм и высотой всего в 1 мм. 
Каждый из зубчиков имеет всего одну жилку, 
доходящую до верхушки. На седьмом междоуз
лии воронка обрамлена зубцами или закруглен
ными фестонами, и только один левый зубчик 
ясно кажется длинным, заостренным с одной 
жилкой посередине. Длина этого зубчика около 
4 мм, ширина в нижней части около 1,25 мм.

На других междоузлиях листовые влагалища 
сохранились еще хуже и места их расположения 
на породе отмечены лишь смутными пятнами 
угольной пленки, которая покрывает породу. 
Поверх воронок листовых влагалищ местами 
заметны на породе кольцеобразно расположен
ные вокруг стебля маленькие углубления, дости
гающие в диаметре 0,25 мм с расстоянием 2 мм

один от другого (! -  косвенное указание на па
зушное расположение стробилов -  С.Н.). На де
вятом узле верхней членистой ветви ясно видны 
три углубления подобного рода. Нет сомнения, 
что эти углубления являются местами прикреп
ления ’’колосков” (далее именуются латеральны
ми стробилами -  С.Н.), расположенных по коль
цу вокруг ветви на каждом из узлов и во множе
стве рядов сверху вниз, как это видно судя по 
расположению шести ветвей, сохранившихся на 
одной стороне отпечатка.

Каждый латеральный стробил состоит из пря
мостоящей на ветке оси под углом около 70° и 
немного удлиненных спорофиллов, достигаю
щих длины 2,5 мм, изогнутых к верхушке, узких, 
заостряющихся. Они покрывают ветку мутовча- 
то, таким образом, что каждая мутовка содержит 
в своей пазухе сфероидальный спорангий диа
метром 1,75 мм, округлый на отпечатке, в кото
ром отпечатались многочисленные круглые об
разования, представляющие собой отпечатки 
спор на породе” [Zalessky, 1939b, с. 336-337].

Первоначально в планы автора входило изме
нить и дополнить диагноз вида Sachyogyrus 
multifarius, предварительно вычленив из описа
ния, предложенного Залесским, родовой диагноз. 
К сожалению, имеющийся материал (два экзем
пляра) пока недостаточен для такой работы. Су



щественными дополнениями, которые позволя
ют сделать наши образцы, являются следующие 
замечания.

1. Количество мутовок с латеральными стро
билами, несущими спорангиофоры, в одном фер
тильном побеге может превышать 16; на лекто- 
типе сохранилось лишь шесть.

2. Количество мутовок спорофиллов в каждом 
латеральном стробиле может составлять 13-14. 
Этот признак также не наблюдается на лектоти- 
пе. Кроме этого, у одного из имеющихся в на
шем распоряжении экземпляров (табл. VI, 4) 
стробилы отходят от несущего стебля под более 
острым углом (40-50°) и гораздо сильнее серпо
видно изогнуты к верхушке побега в целом.

С равнения и зам ечания. Необходимо отме
тить сходство архитектуры фертильного побега 
Sachyogyrus multifarius с фруктификациями ти
пично ангарских филлотек -  Sendersonia matura 
Meyen et Menshikova, 1983, которое заключается 
в наличии осевого побега с мутовчато располо
женными на нем спороносными осями. Главное 
различие между Sachyogyrus и Sendersonia за
ключается в строении самих спорангиофоров. У 
Sachyogyrus отсутствуют пельтатные структуры 
типа Tschemovia, собранные в фертильные зоны 
на боковых побегах. Отдельные спорангии у 
Sachyogyrus, как уже было отмечено выше, рас
полагаются в пазухах иглоподобных спорофил
лов (брактей). Этим же признаком Sachyogyrus 
отличается и от другого рода для фруктифика- 
ций типично ангарских филлотек -  Equisetino- 
stachys Rasskasova, 1961.

В целом, Sachyogyrus multifarius по пазушному 
положению спорангиев напоминает генератив
ные органы еврамерийских капамостахиевых 
(Palaeostachya Weiss, 1876 и Calamostachys 
Schimper, 1869), но существенно отличается ха
рактером спорангиофоров как таковых (у 
Sachyogyrus multifarius это единичные споран
гии) и типом фруктификации (у еврамерийских 
капамостахиевых это довольно крупные ком
пактные стробилы, а у Sachyogyrus -  рыхлые 
латеральные стробилы).

По общей архитектуре побега, наличию в уз
лах центральной оси мутовок стерильных листь
ев, развитым брактеям и пазушному положению 
простых округлых спорангиев (не пельтатных 
спорангиофоров) Sachyogyrus multifarius очень 
сходен с фертильными побегами Phyllotheca

paulinensis Mamay et Read из верхнего карбона 
(Pennsylvanian) Северной Америки (Spotted 
Ridge flora), организованными в виде терминаль
ных и латеральных стробилов, располагающихся 
в приверхушечных частях растения [Mamay, 
Read, 1956]. Главное различие между этими рас
тениями состоит в том, что у Phyllotheca 
paulinensis стробилы несет не каждый узел в 
пределах фертильного побега: узлы со строби
лами неправильно чередуются со стерильными 
узлами, причем последних, как правило, больше. 
Еще одно важное отличие заключается в том, что 
ребра на побеге Р. paulinensis в некоторых слу
чаях правильно чередуются в узлах [Mamay, 
Read, 1956, табл. 35, фиг. 2], что, одновременно с 
организацией стробилов, заставляет сближать ее 
с капамостахиевыми.

Своеобразие морфологии S. multifarius, отсут
ствие таксономических аналогов в других регио
нах позволяют рассматривать этот вид, как и 
монотипический род Sachyogyrus в целом, как 
эндемичный для кунгура Среднего Приуралья.

Не совсем ясно, к каким таксонам семействен
но-порядкового уровня следует относить Sachyo
gyrus multifarius. Думается, что данные для окон
чательного решения могут быть получены в ходе 
изучения (в том числе и микроструюурного) до
полнительных образцов, когда таковые будут 
найдены. Особенно полезным было бы знание 
деталей строения спорангиев и самих спор. Пока 
же автор рассматривает род Sachyogyrus в качест
ве сателлитного для класса Equisetopsida.

Можно сделать предварительное замечание 
относительно возможных вегетативных органов 
Sachyogyrus multifarius. По наличию тонкой 
"оторочки", вероятно оставленной на отпечатке 
мягкими покровами стебля, а также по общей 
архитектуре побега (наличие главной оси с му
товками дополнительных ветвей второго поряд
ка с иглоподобными листьями и/или брактеями) 
S. multifarius сходен с Phyllotheca biarmica (см. 
ниже). Кроме этого, S. multifarius и Phyllotheca 
biarmica встречаются в одних и тех же ассоциа
циях. Возможно, это различные органы расте
ний, принадлежавших одному виду.

Распространение. Кунгурский ярус, нижняя 
пермь, Среднее Приуралье.

М атериал. Два экземпляра с частично сохра
нившейся фитолеймой удовлетворительной со
хранности.



Р о д  Phyllotheca Brongniart, 1828

Phyllotheca: Brongniart, 1828, c. 152; Seward, 1898, c.281- 
283; Emberger, 1944, c. 192; Arnold, 1947, c. 151- 152; 
Townrow, 1955, c. 39-63; Хахлов, 1964, q. 15-16; Boureau, 
1964, c. 392-393; Основы палеонтологии, 1963, с. 510-511; 
Meyen, 1971, с. 97, Мейен, 19876, с. 98; 19906, с. 17-30; 
Gothan, Weyland, 1954, с. 487-488; Пухонто, Фефилова, 
1983, с. 37-38; Lemoigne, 1988, с. 249; Горелова, Батяева, 
1987, с. 122.

Borisiella: Хахлов, 1964, с.83.
ICorynophyllites: Zalessky, 1937а, с. 43; Nemejc, 1963, с. 

319; Boureau, 1964, с.385; Основы палеонтологии, 1963, с. 
512; Lemoigne, 1988, с.249.

Koretrophyllites: Радченко, 1955, с. 77; 1956, с. 167; 1957, 
с. 46; Основы палеонтологии, 1963, с. 507-508; Boureau, 
1964, с. 372-373; Мейен, 19906, с. 36-38; Lemoigne, 1988, с. 
249; Горелова, Батяева, 1987, с. 122.

Sorocaulus: Радченко, 1955, с. 77; 1956, с. 167; 1957, с. 
46; Основы палеонтологии, 1963, с. 510-511; Мейен, 19906, 
с. 30-34.

Типовой вид: Phyllotheca australis Brongniart, 
1828; пермь Австралии.

Диагноз. Изолированные стерильные оси чле
нистостебельных, простые или ветвящиеся, раз
деленные на узлы и междоузлия. Последние не
сут продольные ребра, противопоставленные в 
узлах. Имеются многочисленные листья, собран
ные в мутовки. Листья срастаются своими осно
ваниями в листовые влагалища в форме воронок 
или цилиндров, форма листовых влагалищ мо
жет различаться на главном стебле и боковых 
побегах. Линия срастания листьев (сутура, шов) 
маркируется бороздкой. Верхние свободные 
концы листьев линейно-ланцетные, обычно с 
единственной срединной жилкой, направлены 
вверх, или могут быть отогнуты в стороны.

Сравнение. В настоящее время неясно соот
ношение родов Phyllotheca Brongniart, 1828 и 
Equisetina Zalessky, 1939; возможно, это гетеро- 
типные синонимы при широком понимании этих 
таксонов, младшим из которых является 
Equisetina. Высказаться более определенно мож
но будет только после детального изучения ти
пового вида Equisetina magnivaginata Zal. Здесь 
оба этих рода рассматриваются отдельно на ос
новании ряда формальных различий: листовые 
влагалища Equisetina, в отличие от Phyllotheca, 
значительно короче междоузлий по своей длине, 
очень груборебристые, побеги в целом гораздо 
крупнее (до 10 см в диаметре); возможно нали
чие вторичной ксилемы.

Замечания. Род Phyllotheca в настоящей ра
боте рассматривается в качестве сателлитного 
для класса Equisetopsida, поскольку вегетатив
ные органы такого облика (формально относя
щиеся к роду Phyllotheca) известны у членисто
стебельных существенно разных таксономиче
ских групп: семейств Tschemoviaceae [Meyen, 
1971; Мейен, 1967, 19876, 19906 и др.] и 
Gondwanostachyaceae [Townrow, 1955].

Видовой состав. Описано не менее 90 видов, 
самостоятельность части которых сомнительна. 
Для карбона и перми Ангариды и Субангарской 
области наиболее характерны: Phyllotheca 
tumaensis Gorelova, Р. eliaschewitschii Radcz., P. 
equisetoides Schmalh., P. stellifera Schmalh., P. 
stenophylloides Zal., P. campanularis Zal. и неко
торые другие.

Распространение. Верхний палеозой и мезо
зой (?) Гондваны и северных континентов.

Phyllotheca biarmica Zalessky 

Табл. IV, 1; табл. V, 1,2; табл. VI, 2; рис. 16, А, В

Phyllotheca biarmica: Zalessky, 1937а, р. 43, fig. 5

Голотип. Изображен М.Д.Залесским [Zales
sky, 1937а, фиг. 5]; Среднее Приуралье, местона
хождение Чекарда-2, кошелевская свита, ирен- 
ский горизонт, кунгурский ярус, нижняя пермь.

П ервоначальное описание (в протологе да
ется на французском языке). “Фрагмент одной 
тонкой ветви, достигающей 5 см в длину, отпе
чатавшейся на породе, образовав темную кайму 
вдоль краев основного отпечатка с угольной 
пленкой. Членистый стебель, разделенный на 
пять (продольных -  С.Н.) рёбер 0,75 мм шири
ной, с короткими (5 мм в длину) междоузлиями. 
Листья прикрепляются к узлам, остроконечные, 
длинные, достигающие в длину 5 мм, соединен
ные по 4 в кольцо, формируя в своем основании 
влагалище, расширяющееся кверху.

В большей части узлов поверх влагалищ вид
ны два противопоставленных листа, направлен
ных в стороны, в нескольких узлах видно до 4 
листьев, из которых два направлены к наблюда
телю. Темная кайма обрамляет стебель, так же, 
ках и листья, которые к нему прикреплены; кай
ма каждой части отпечатка стебля имеет ширину 
около 2 мм, тогда как отпечаток побега вместе с



темной каймой, которая его обрамляет, имеет 
ширину 3 мм” [Zalessky, 1937а, с.43].

Дополненный диагноз. Облиственные оси 
членистостебельных с иглоподобными заост
ряющимися листьями, срастающимися основа
ниями в короткие листовые влагалища. Иногда 
хорошо оформленные листовые влагалища могут 
отсутствовать. Главные оси (оси первого поряд
ка) достигают 1 см в диаметре и несут мутовчато 
расположенные на них ветви второго порядка. 
Иногда оси могут ветвиться (дихотомировать). 
Наиболее специфичным признаком вида являет
ся наличие тонкой, но хорошо выраженной кай
мы, "оторочки", окружающей плотную углистую 
осевую часть остатка. "Оторочка" скорее всего 
соответствует мягким покровам стебля и листьев.

Описание. Наиболее полный экземпляр пред
ставляет собой фрагмент крупной (относительно 
средних размеров побегов этого вида) оси перво
го порядка шириной около 1 см с пятью сохра
нившимися боковыми ветвями последнего по
рядка (табл. V, 2). Ось сохранилась плохо, от
дельные узлы почти не просматриваются. Три 
боковые ветви, сохранившиеся значительно 
лучше, располагаются субпараллельно относи
тельно друг друга, с одной стороны от основной 
оси побега, под углом к ней в 50-60°. Каждый из 
сохранившихся боковых побегов (ветвей второго 
или последнего порядка) несет 6 -7  узлов. По
скольку терминальные части ветвей последнего 
порядка на образце не сохранились, логично 
предположить, что количество узлов могло быть 
значительно большим по сравнению с наблю
даемым. Длина междоузлий от 7 до 5 мм.

Ось первого порядка несет тонкую продоль
ную ребристость. В некоторых узлах сохрани
лись веточные рубцы.

Как боковые ветви, так и ось первого порядка 
имеют характерную для вида оторочку, образо
ванную очень тонкой углистой пленочкой. Эта 
оторочка выражена в виде полоски около 1,5 мм 
шириной, окружающей побеги почти на всем их 
протяжении. Средняя часть побегов, вероятно 
соответствующая проводящему пучку, выражена 
тонкой, до 1 мм шириной, черной углистой по
лоской.

В своих узлах боковые ветви несут четкие 
игольчатые листья, слаборазвитые (до 3 -4  мм 
длиной и 2-3 мм шириной при своих основани
ях), не образующие развитых листовых влага

лищ. В каждом узле наблюдается лишь по одно
му, реже -  двум таким листьям, иногда они со
всем отсутствуют. С одной стороны это, видимо, 
связано с неполнотой сохранности остатка, а с 
другой -  с тем, что в дистальных и, соответст
венно, более молодых частях боковых ветвей 
листья в узлах побега не успели развиться.

Второй экземпляр Phyllotheca biarmica такого 
же типа, но худшей сохранности, изображен на 
табл. IV, 1. Этот фрагмент побега имеет, в отли
чие от вышеописанного, три порядка ветвления.

Сходный остаток, происходящий из местона
хождения Юлаево, был изображен, но не описан 
В.П.Владимирович [1985, табл. V, фиг. 6, 7]. На 
образце хорошо видна главная ось (первого по
рядка), несущая мутовчато расположенные бо
ковые ветви второго порядка. Этот остаток по 
общей морфологии очень напоминает Sachyo- 
gyrus multifarius (см. выше). Другие экземпляры 
филлотек этого вида представлены фрагментами 
облиственных ветвей последнего порядка, одна 
из которых дихотомирует.

Сравнение. От всех других видов рода Phyl
lotheca отличается наличием окаймляющей по
беги "оторочки".

Распространение. Кунгурский ярус Среднего 
Приурапья, кошелевская свита, иренский гори
зонт.

М атериал. Пять экземпляров удовлетвори
тельной и хорошей сохранности.

Phyllotheca campanularis Zalessky, emend.
Naugolnykh, emend, nov.

Табл. IV, 2-5; табл. VI, 5; рис. 17, H-I

Phyllotheca campanularis: Zalessky, 1937a, c. 42, fig. 4.
Phyllotheca sylvensis: Zalessky, 1937a, c. 41—42, fig. 3.
Phyllotheca aperta: Zalessky, 1939b, c. 335, fig. 6.

Голотип. Изображен М.Д.Залесским [Zales
sky, 1937a, c. 42, фиг. 4], Среднее Приуралье, ме
стонахождение Красная Глинка, лекская свита, 
филипповский горизонт, кунгурский ярус, ниж
няя пермь.

П ервоначальное описание (в протологе при
водится на французском языке). "Членистые 
стебли, разветвляясь и достигая ширины 4 мм в 
диаметре, с короткими междоузлиями длиной 9 
мм и несущими морщинистые листовые влага
лища, слегка расширяются к верхушке и дости-



Рис. 17. Представители членистостебельных из кунгурского яруса Среднего Приуралья
А -  Sphenophyllum sp. S V N -2  (aff. thonii M ahr.), экз. №  3 7 7 3 /4 4 7 ; В -  Paracalamitina ignatievii N a u g ., го ло ти п  №  
3 7 7 3 (1 1 )/87 (89); C  -  Phyllotheca sp. S V N -2 , п р ед п о л агаем ая  р ек о н стр у к ц и я , по  экз. №  3 7 7 3 (1 1)/12 2 (8 9 ) ; D  -  Paracalamites 
decoratus (E ic h w .)  Z a l., экз. №  3 7 7 3 (1 1 )/84 (89); E  -  P. cf. striatus (S c h m a lh .) Z a l., экз. №  3 7 7 3 (1 1 )/1 5 5 (8 9 ); F , G  -  P. frigidus 
N eub .: F  -  экз. № 3 7 7 3 (1 1 )/8 6 (8 9 ), G -  экз. № 3 7 7 3 (1 1)/15 0 (8 9 ); H, I -  Phyllotheca campanularis Z al. em en d . N au g ., em end , 
nov .: H -  п о б е г  P. campanularis с д в у м я  п о р яд кам и  ветвл ен и я , экз. №  3 7 7 3 /4 0 0 ; вер х н ей  стр ел к о й  о т м е ч е н о  п р ед п о л агаем о е  
н ап р ав л ен и е  теч е н и я , н и ж н ей  -  п а зу ш н о е  в етв л ен и е  п обега ; I -  н еско л ьк о  м о л о д ы х  п о б е го в  с н е д о р а зв и ты м и  л и стья м и  и 
л и сто в ы м и  в лагал и щ ам и , о тх о д я щ и е  о т  о д н о го  у к о р е н е н н о го  о сн о ван и я  и с о х р ан и в ш и еся  in  s itu ; J -  Psygmophyllum 
expansum (B ro n g n .)  S ch im p ., со х р а н и в ш и й с я  н а  т о й  ж е п о вер х н о сти  н ап л асто в ан и я , экз. №  3773  (11 )/1 2 2  (89 ). 
М есто н ах о ж д ен и я : К р у тая  К а т у ш к а  (А ) , Ч ек ар д а-1 , слой  1(D, G), Ч ек ар д а-1 , слой  7 (Е , F, Н), Ч е к ар д а-1 , сл о й  10 (В, С, 1) 
Д л и н а  м а с ш т а б н о й  л и н ей ки  -  1 см



гают высоты 7,25 мм и заканчиваются мутовкой 
из маленьких плоских листьев, линейных, сужи
вающихся к верхушкам, изогнутых наружу, дли
ной 5 мм и шириной от 0,75 до 1 мм. На отпечат
ке стеблей видны эти листья числом 5-6 в верх
ней части каждого листового влагалища. Одна 
такая мутовка с маленькими изогнутыми листь
ями вместе с листовым влагалищем напоминает 
маленький перевернутый колокольчик с надре
занным краем. Колокольчикоподобность листо
вых влагалищ с их листьями придает Phyllotheca 
campanularis характерный облик, отличающий 
последнюю от вида, который ей родственен, Phyl
lotheca sylvensis Zal., с ее прямыми листьями с при
поднятыми верхушками" [Zalessky, 1937а, с. 42].

Имеющаяся монотопная выборка раститель
ных остатков, отнесенных к данному виду, по
зволяет изменить характеристику этого вида, 
дополнив ее новыми признаками.

И змененный диагноз. Стерильные облист
венные оси членистостебельных, с не менее чем 
двумя порядками ветвления. Листья, срастаясь 
основаниями, образуют листовые влагалища. В 
нижних, прикорневых частях побегов листья 
могут отсутствовать. Листья срастаются на всю 
длину в нижней и средней частях осей или на '/г 
в верхних и терминальных участках осей с по
степенным переходом от одного типа срастания 
листьев к другому. Листовые влагалища от ци
линдрической до обратноконической воронкооб
разной формы, иногда со срединным пережи
мом, создающим сходство с "перевернутым ко
локольчиком". На внешней поверхности листо
вых влагалищ четко выделяются комиссуры, 
выраженные продольными бороздками. Влага
лища могут быть несколько короче междоузлий 
или превышать их по своей длине на '/з длины 
листьев. Свободные части листьев узколиней
ные, от прямых до сильно изогнутых во внешние 
стороны. Средняя длина побегов составляет 5-10 
см при ширине около 0,5 см. Анатомическое 
строение и генеративные органы неизвестны.

Генеративная биология. Имеющийся мате
риал позволяет сделать некоторые замечания, 
касающиеся репродуктивной биологии Р. cam
panularis. Судя по постоянному отсутствию фер
тильных побегов и по регулярной встречаемости 
остатков растений этого вида с несколькими 
осями, выросшими из одного укорененного ос
нования (см. рис. 17,1, прораставших, очевидно,

прямо в толще осадка на дне водоема, Р. 
campanularis размножалась преимущественно 
путем фрагментации, т.е. вегетативным спосо
бом. Отдельные побеги Р. campanularis обламы
вались в одном из узлов, а затем переносились 
под воздействием ветра или течения с после
дующим опусканием в толщу воды, на дно водо
ема, и там вновь прорастали. Процесс седимен
тации иногда происходил быстрее роста расте
ния, и слой осадка погребал побег задолго до 
созревания генеративных органов. Возможно, 
именно этим обстоятельством было обусловлено 
главное преимущество размножения фрагмента
цией для Р. campanularis.

Интересно, что в современной растительности 
имеются аналоги подобной генеративной страте
гии. Так, один из самых распространенных и 
крупных североамериканских хвощей, Equisetum 
X ferrissii, является полностью стерильным гиб
ридом Е. hyemale и Е. lavevigatum, который, тем 
не менее, размножаясь исключительно вегета
тивным путем, занимает своими клонами значи
тельные территории [Рейвн и др., 1990].

Замечания. М.Д.Залесским [Zalessky, 1933, 
1937а, 1939b] был установлен ряд новых, энде
мичных для кунгурского яруса Среднего При- 
уралья, видов: Phyllotheca aperta, Р. biarmica, Р. 
scyphulifera, Р. sylvensis, Р. campanularis, Р. ste- 
nophylloides, Р. bardensis, Р. stellifera, Р. macro- 
sachya, P. peremensis. Эти виды были установле
ны на фрагментарном материале. Валидность 
видов Р. biarmica, Р. scyphulifera и Р. stenophy- 
loides вместе с некоторыми другими видами, 
описанными Залесским, мне представляется 
весьма вероятной, хотя и недостаточно обосно
ванной в протологе. Что же касается видов Р. 
aperta, Р. sylvensis и Р. campanularis, то имею
щаяся в распоряжении коллекция, заставляет 
считать, что они являются таксономическими 
синонимами. Так, один из наиболее полных об
разцов выборки (см. рис. 17,1, демонстрирует 
высокую изменчивость таких признаков, как 
длина листьев и очертания листовых влагалищ, 
использованных Залесским в качестве видовых. 
Старшим из синонимов избран Р. campanularis, 
поскольку это название обладает приоритетом 
перед номеном Р. aperta и предложено на более 
представительном материале, чем Р. sylvensis.

Сравнение. От наиболее близкого вида Р. 
stenophylloides описанный вид отличается срав



нительно короткими листовыми влагалищами и 
значительно меньшей длиной свободных частей 
листьев; от вида Р. biarmica Zal. отличается от
сутствием тонкой оторочки вокруг побегов и 
более развитыми листовыми влагалищами.

Распространение. Кунгурский ярус, нижняя 
пермь Среднего Приуралья.

Материал. 10 экземпляров хорошей сохран
ности.

Phyllotheca aff. stenophylloides Zalessky 

Табл. И, 3

Описание. Имеющейся в распоряжении мате
риал представлен единственным образцом, кото
рый несколько отличается от типоидов 
Phyllotheca stenophylloides, поэтому было решено 
описать его в открытой номенклатуре. Все же 
кажется весьма вероятным, что наш экземпляр 
принадлежит именно этому виду, а имеющиеся 
отличия объясняются индивидуальной или внут
ривидовой изменчивостью.

Образец представляет собой отпечаток круп
ного фрагмента членистой оси с сохранившимся 
облиствением. Общая длина фрагмента побега 
составляет 10 см. Ось несет 9 междоузлий с во
семью узлами. Каждый узел имеет мутовку ли
стьев с хорошо развитыми листовыми влагали
щами. Влагалища превышают по своей длине 
междоузлия и располагаются таким образом, что 
каждое последующее влагалище перекрывается 
предыдущим. Собственно несущая ось на отпе
чатке не видна. Листовые влагалища цилиндри
ческие, слабо сужающиеся в своей нижней час
ти. Максимальная ширина влагалищ составляет 
7 мм, минимальная -  5 мм. Поверхность листо
вых влагалищ осложняется межлистовыми ко
миссурами, выраженными в форме светлых и 
темных бороздок. Судя по их взаимоотношениям 
и количеству на стороне остатка, обращенной к 
наблюдателю, в каждой мутовке имелось около 
10-12 листьев.

Свободные части листьев линейные, по своей 
длине несколько превышающие листовые влага
лища, с плохо выраженной единственной сред
ней жилкой. Они выгибаются во внешние сторо
ны почти под прямым углом к побегу, что при 
первом беглом осмотре образца создает впечат
ление их отхождения непосредственно от узла

побега без листовых влагалищ. Ширина этих 
частей составляет в среднем 1 мм.

С равнения и зам ечания. Вид Р. stenophyl
loides был первоначально описан М.Д. Залес
ским [Zalessky, 1939b, с. 332-334, фиг. 4, 5] по 
двум образцам из местонахождений Чекарда и 
Матвеево. Какое именно местонахождение имел 
в виду Залесский -  Чекарда-1 или Чекарда-2 в 
соответствии нашим обозначением, остается 
точно не известным, но, судя по последовавшей 
дискуссии между Ю.М.Залесским и А.Г.Шаро- 
вым [Шаров, 1960], Залесский ссылался на ме
стонахождение Чекарда-2.

На мой взгляд, М.Д.Залесский не совсем пра
вильно интерпретировал морфологию остатков 
Р. stenophylloides. Он считал, что на ее побеге 
отсутствовали листовые влагалища, а свободные 
листья, по его мнению, отходили непосредствен
но от стебля, располагаясь ниже узла на 7-12 мм 
"(... en bas de chaque ligne nodale de cette demiere 
(la tige -  S.N^), a une distance de 7-12 mm de cette 
ligne, on voit en empreinte sur la roche trois 
verticilles de feuilles uninervides, longues ..." 
[Zalessky, 1939b, c. 332].

Необходимо отметить, что такое листораспо
ложение абсолютно не характерно для членисто
стебельных, всегда имеющих листья, закономер
но располагающиеся в узлах побега, что контро
лируется анатомическим строением. Интересно, 
что даже при такой интерпретации природы ос
татка, Залесский без колебаний отнес его к роду 
Phyllotheca.

Мне представляется, что Залесский принял за 
собственно стебель очень узкие, правильные 
цилиндрические листовые влагалища, отходя
щие от верно отмеченных Залесским узлов и 
распадающиеся на отдельные линейные листья, 
не доходя до следующего узла 7-12 мм. На про
тяжении этих 7-12 мм видна сама несущая часть 
побега, по своей морфологии почти не отли
чающаяся от листовых влагалищ. Очевидно, что 
листовые влагалища могли быть и несколько 
длиннее, как на нашем образце или на паратипе, 
изображенном Залесским [Zalessky, 1939b, фиг. 
5] и описанном как Р. stenophylloides f. magnifica 
Zal. Эти листовые влагалища слагали структуру, 
описанную выше и напоминающую "фунтики", 
вложенные один в другой или "con-in-con".

Характерно, что это же явление отмечалось и 
для сибирских филлотек: симулируя осевую



структуру, оно послужило причиной для неоп
равданной организации рода Koretrophyllites 
Radczenko, который является младшим синони
мом Phyllotheca Brongniart [Meyen, 1971, 1982; 
Мейен, 19876, 19906].

В последующие годы путаница с Р. steno- 
phylloides усугубилась тем, что Г.П.Радченко 
[1966], не переизучив типового материала или 
хотя бы топотипов из приуральских местонахо
ждений, воспользовавшись только описанием и 
изображениями, приводимыми М.Д.Залесским, 
перенес вид Р. stenophylloides в род Gamophyl- 
lites Radczenko, 1962, являющийся, в свою оче
редь, младшим синонимом рода Annulina 
Neuburg, 1954 [Meyen, 1971]. Позднее, всего два 
года спустя, Н.Г. Вербицкая [Вербицкая, Радчен
ко, 1968] описывает в роде Gamophyllites новый 
вид G. stenophylloides Verb., являющийся млад
шим гононимом G. stenophylloides (Zal.) Radcz. 
Думается, что какие-либо дополнительные ком
ментарии, квалифицирующие действия Г.П.Рад
ченко и Н.К.Вербицкой как таксономистов, яв
ляются излишними.

К счастью, проблема с гомонимией исчезает, 
поскольку комбинация G. stenophylloides (Zal.) 
Radcz. является незаконной не только с номенк
латурной точки зрения, в связи с синонимией 
Annulina и Gamophyllites, как это было показано 
С.В.Мейеном [Meyen, 1971], но и с содержатель
ной стороны, поскольку Г.П.Радченко, вслед за 
М.Д.Залесским, неверно понимал морфологию 
Phyllotheca stenophylloides Zal. Тем не менее, 
возникает проблема, связанная с родовой при
надлежностью G. stenophylloides Verb, и валид
ностью этого вида в целом. Существует мнение 
[Meyen, 1971; Мейен, 19906], что этот вид явля
ется младшим синонимом Phyllotheca turnaensis 
Gorelova, 1956, emend. S.Meyen, 1971.

Попутно хотелось бы рассмотреть еще один 
вопрос, связанный с Р. stenophylloides. В прото
логе Залесский указывает на то, что именно виду 
Р. stenophylloides могли принадлежать листья, 
описанные им ранее из Прокопьевского рудника 
Кузнецкого бассейна как Stenophyllum uniner- 
vium Zal. (отсюда происходит этимология видо
вого эпитета stenophylloides), первоначально 
отнесенные им к хвойным. Сходные листья были 
позднее описаны как Viatscheslaviophyllum vor- 
cutense Neub. [Нейбург, 1960а]. Отмечалась их 
ассоциативная связь в Печорском бассейне с

плауновидными Viatcheslavia vorcutensis Zal. 
emend. Neub., описанными по отпечаткам и яд
рам в различной степени декортицированных 
стволов. Автор встретился с таким же законо
мерным повторением ассоциации Viatcheslavia 
vorcutensis -  Viatscheslaviophyllum vorcutense в 
местонахождениях Соликамского горизонта 
уфимского яруса в Среднем Приуралье [Нау
гольных, 1994, 19966]. Принадлежность листьев 
и кор Viatcheslavia одному биологическому виду 
лепидофитов кажется несомненной.

В местонахождении Чекарда-1, где был обна
ружен образец Р. aff. stenophylloides, описанный 
выше, изредка попадаются обрывки линейных 
филлоидов с единственной средней жилкой. 
Возникает вопрос, являлись ли эти листья фил- 
лоидами плауновидного, близкого Viatcheslavia 
vorcutensis, или же это листья Phyllotheca 
stenophylloides Zal. Автор склоняется к первой 
точке зрения, поскольку эти листья (сходные со 
Stenophyllum) имеют характерное краевое утол
щение кутикулы и общий габитус, более свойст
венный листьям плауновидных. Это заключение 
подтверждается еще и тем, что в том же место
нахождении встречаются, хотя и исключительно 
редко, коры лепидофитов, формально опреде
лявшиеся как Knorria sp. и спорофиллы Sadov- 
nikovia belemnoides Naug.

М атериал. Единственный образец с противо- 
отпечатком.

Phyllotheca sp. SVN-1 

Табл. I, 1

Описание. Имеется небольшой фрагмент по
бега, представляющего собой два соединенных 
междоузлия с листовыми влагалищами и сво
бодными частями листьев.

Несущий стебель тонкий (максимальная ши
рина 3 мм, минимальная -  1 мм), резко сужается 
к основанию каждого междоузлия, гладкий или 
осложненный плохо выраженными продольными 
складками.

Листовые влагалища конические, близкие к 
цилиндрическим, комиссуры не резкие, но все 
же достаточно хорошо выраженные. Ширина 
верхней части влагалища 5-6 мм, нижней части -  
2-3 мм, длина -  7 мм.

Свободные части листьев линейные, с плохо 
выраженной единственной жилкой. Верхушка,



сохранившаяся у единственного листа, приост- 
рена. Максимальная наблюдаемая длина листа 
составляет 33 мм, средняя ширина -  1,2 мм.

С равнения н замечания. Указанный фраг
мент сходен с Р. stenophylloides и Р. tumaensis, 
но, вместе с тем, имеет и ряд особенностей, не 
позволяющих отождествить его ни с одним из 
этих таксонов (очень тонкий несущий стебель, 
своеобразная форма листовых влагалищ).

М атериал. Один экземпляр с противоотпе- 
чатком.

Phyllotheca sp. SVN-2 

Табл. И, 2; рис. 17, С

Описание. Облиственные стерильные побеги 
с очень крупными листовыми влагалищами, со
ставляющими ,2Лз длины листьев. Влагалища 
цилиндрические. Комиссуры четкие, прямые, 
тонкие. Поверхность листьев гладкая. На протя
жении всей длины листа прослеживается прово
дящий пучок в виде широкой ('/з ширины листа 
во влагалище) темной полосы. Свободные части 
листьев укороченные, заостряющиеся. В одном 
узле имеется около 20 листьев.

В первую очередь следует отметить необыч
ные пропорции и крупные размеры листового 
влагалища -  более 60 мм в длину и более 30 мм в 
ширину. Несущий стебель неизвестен. Влагали
ще субцилиндрической формы, слегка расши
ряющееся книзу, а затем вновь сужающееся. В 
верхней части влагалища имеется неширокая (2 -  
3 мм) темная полоса, образованная скорее всего 
уплотнением гиподермальных тканей или мезо
филла. В нижней своей части остаток при захо
ронении был несколько размацерирован, поэто
му достоверно установить характер прикрепле
ния влагалища к стеблю пока не представляется 
возможным. Комиссуры очень четкие, прямые, 
выражены на отпечатке в виде тонких темных 
полос. Листья соединены во влагалище почти по 
всей своей длине (60 см). Свободные части ли
стьев составляют лишь 3-5  мм при ширине 1,5 
мм. Ширина листьев во влагалище 2,5-3 мм. На 
всем протяжении влагалищных частей листьев в 
их средней части прослеживается мощный про
водящий пучок в виде темной широкой полосы, 
выходящей за пределы влагалища и образующей 
свободные части листьев. Последние имеют тре
угольную форму, дистально заостряются. Кон

чики верхушек свободных частей листьев час
тично оборваны.

С равнение и зам ечания. От других видов ро
да отличается очень крупными листовыми вла
галищами, укороченными свободными частями 
листьев и хорошо развитыми по всей их длине 
тяжами проводящих пучков.

Гипертрофированными листовыми влагали
щами Phyllotheca sp. SVN-2 несколько напоми
нает Borisiella bella Chachlov [Хахлов, 1964] из 
Кайерканского угольного месторождения (Тун
гусский бассейн). Главные отличия заключаются 
в больших размерах Р. sp. SVN-2, мощных про
водящих пучках в ее листовом влагалище и бо
лее четко выраженных свободных частях листь
ев. Род Borisiella Chachlov, по всей видимости, 
должен рассматриваться в качестве младшего 
синонима Phyllotheca Brongniart.

М атериал. Один экземпляр с противоотпе- 
чатком.

Phyllotheca sp. SVN-3 

Рис. 15, С

Описание. Фрагмент стерильной оси с одним 
почти полостью сохранившимся междоузлием и 
фрагментами двух листовых мутовок. Общая 
длина фрагмента побега составляет 58 мм. Наи
большая ширина оси побега -  2 мм, наименьшая -  
1,2 мм. Стебель покрыт грубыми продольными 
ребрами, которые осложнены продольной штри
ховкой второго порядка. К узлам побега прикре
плялись листья (контакт со стеблем виден только 
у верхней листовой мутовки), сросшиеся своими 
основаниями и образующие субцилиндрические 
листовые влагалища. Ш ирина одного листа в 
среднем составляет 1 мм, максимальная ширина 
нижнего листового влагалища -  7 мм, верхнего -  
5,5 мм.

С равнение и замечания. Описанный остаток 
может являться экологической морфой или абер
рацией Phyllotheca campanularis Zal. emend. 
Naug., от типичных экземпляров которой он от
личается гипертрофированными междоузлиями. 
Тонкое и очень длинное междоузлие указывает 
на гидрофильность -  гелофильность Phyllotheca 
sp. SVN-2, поскольку такая грацильная структура 
могла вегетировать, полностью находясь в воде 
или хотя бы в полупогруженном состоянии.



Материал. Единственный экземпляр.

Р о д  Paracalamites Zalessky, (1927) 1932

Paracalamites: Залесский, 1927в; Zalessky, 1932, с. 112— 
113; Нейбург, 1948, с. 61-62; 1964, с. 25-26; Boureau, 1964, 
с. 151; Основы палеонтологии, 1963, с. 511-512; Хахлов, 
1964, с. 29; Пухонто, Фефилова, 1983, с. 37; Меуеп, 1987, с. 
96-97; Мейен, 19876, с. 98; Lemoigne, 1988, с. 238; 
McLoughlin, 1992, с. 176-177.

Angaroradix: Хахлов, 1964, с. 55.

Типовой вид: Р. decoratus (Eichwald, 1860) 
Zalessky, 1927, пермь Приуралья.

Диагноз. Ядра внутренних полостей стериль
ных осей членистостебельных и их петрифици
рованные стволы. Продольные ребра в узлах 
противопоставлены. В сердцевинных лучах мо
гут присутствовать инфранодальные и субно- 
дальные каналы. Вероятно наличие вторичной 
ксилемы. Настоящие веточные и листовые рубцы 
отсутствуют. Генеративные органы неизвестны.

Сравнение и замечания. Or Archaeocalamites 
отличается в целом более рельефными ребрами и 
резкими перемычками в узлах, от Paracalamitina -  
отсутствием веточных и листовых рубцов.

Род Paracalamites скорее всего является сбор
ным. Он объединяет остатки, ассоциирующие с 
листьями, относящимися к различным родам 
членистостебельных -  Annulctria, Annulina, 
Phyllotheca, Schizoneura, Paraschizoneura, а так
же условно связывается с разными типами фрук- 
тификаций -  "Apocalamites" Radcz., Angarotheca 
Chachlov, Tschemovia Zal., Equisetinostachys 
Rassk. и др. На этом основании род Para
calamites разными исследователями относился к 
различным семействам: Archaeocalamitaceae, 
"Apocalamitaceae", Schizoneuraceae, "Sorocaula- 
ceae" и др. [Boureau, 1964]. В настоящей работе 
род Paracalamites рассматривается как формаль
ный и, вслед за С.В.Мейеном [19876], отнесен к 
саттелитным таксонам класса Equisetopsida.

Видовой состав: Р. angustus Suchov, Р. aus
tralis Rigby, Р. communis Gorelova, P. crassus Go
relova, P. brevis Gorelova, P. costatus Gorelova, P. 
decoratus (Eichwald) Zalessky, P. exillicostatus 
Vladimirovich, P. frigidus Neuburg, P. goepperti 
Radczenko, P. iljinskiensis Gorelova, P. iwatensis 
Kon'no, P. jakutensis Tolstykh, P. kutorgae 
(Geinitz) Zalessky, P. laticostatus Zalessky, P. 
lutkevitschii Schvedov, P. mrassiensis Radczenko, 
P. nudus Neuburg, P. prokopievskiensis Gorelova,

P. robustus Zalessky, P. stenocostatus Lee et al., P. 
sibiricus Zalessky, P. similis Zalessky, P. striatus 
(Schmalhausen) Zalessky, P. takahachii (Endo, 
Kon'no), P. tenuicostatus Neuburg, P. vicinalis 
Radczenko.

Распространение. Карбон и пермь всех кон
тинентов.

Paracalamites frigidus Neuburg 
Рис. 17, F-G

?Paracalamites kutorgae: Залесский, 1927, табл. 1, фиг.1; 
табл. XIX, фиг. 3, 7.

Paracalamites frigidus: Нейбург, 1964, с.31, табл. XIII -  
XVI; Владимирович, 1981, с. 15, табл. II, фиг. 1-3; 1982, 
с.31-33, табл.Ш, фиг. 1-2; Пухонто, Фефилова, 1983, с.37, 
табл. III, фиг 1; Владимирович, 1986, табл. 137, фиг. 1; табл. 
146, фиг. 2; табл. 147, фиг. 4.

Голотип. ГИН РАН, № 3090/108, Печорский 
бассейн, Интинское угольное месторождение, 
верхняя пермь, уфимский ярус, интинская свита, 
пакет].

Описание. Слепки и отпечатки внутренней 
полости и петрифицированные побеги членисто
стебельных различных размеров с противопос
тавленными в узлах ребрами. Основание 
(подземная часть) стволов или побегов конусо
видное. Кверху ствол становиться цилиндриче
ским, с постепенно удлиняющимися междоуз
лиями. Ребра прямые, гладкие, валикообразные, 
могут иметь неясную прерывистую продольную 
срединную бороздку. Тип облиствения и фрук- 
тификаций неизвестны.

В распоряжении автора имеется выборка, эк
земпляры которой с большей или меньшей сте
пенью уверенности отнесены к данному виду. 
Наиболее полный из них (рис. 17, G) -  представ
ляет собой фрагмент несколько изогнутой ниж
ней (подземной ?) части стебля 61 мм в длину, с 
обломленным основанием. Максимальная шири
на (диаметр стебля) на имеющемся фрагменте 
составляет 20 мм, минимальная -  13 мм. Стебель 
несет 14 узлов с противопоставленными в них 
ребрами. Длина междоузлий закономерно 
уменьшается к основанию стебля, так же, как и 
диаметр стебля. Максимальная длина междоуз
лий составляет 9,5 мм, минимальная -  13 мм. 
Ребра валикообразные, прямые, с гладкой по
верхностью. Их ширина несколько уменьшается 
к основанию побега. Максимальная ширина рё
бер -  1 мм, минимальная -  0,8 мм.



Второй по полноте сохранности экземпляр 
(рис. 17, F) является надземной частью более 
развитого растения, на что указывает большая 
ширина побега, длина междоузлий и ширина ре
бер. Общая длина сохранившегося фрагмента -  
104 мм, ширина -  более 22 мм, длина единствен
ного полностью сохранившегося междоузлия 
равна 71 мм, средняя ширина ребер -  1,5 мм. 
Желобки между ребрами нерезкие, с пологими 
краями, постепенно переходящими в валикооб
разные ребра.

Остальные образцы выборки хуже по сохран
ности и далее подробно не описываются. От
дельно хотелось бы отметить наличие у одного 
из них (экземпляр № 3773(11)/153(89); 3773(11)/ 
153а(89) особенно широких ребер (2 мм), имею
щих плохо выраженные срединные бороздки. 
Этот признак у паракаламитов этого вида при
сутствует не всегда.

Сравнение. От наиболее близкого вида Р. 
striatus отличается отсутствием продольной ис- 
штрихованности или бороздчатости ребер.

Распространение. Нижняя и верхняя пермь 
Приуралья (артинский, кунгурский, уфимский и 
казанский яруса) Восточно-Европейской плат
формы, Сибири и Дальнего Востока.

М атериал. 12 экземпляров различной сохран
ности.

Paracalamites cf. striatus (Schmalhausen) Zalessky 

Рис. 17, E

Описание. Единственный фрагмент побега с 
одним сохранившимся узлом. Длина фрагмента 
равна 38 мм, ширина -  8 мм. Ребра несколько 
уплощенные, продольно исштрихованные. Сред
няя ширина ребер -  1 мм. В узле большинство 
ребер соседних междоузлий противопоставлены, 
но к одному из краев побега эта противопостав
ленность нарушается и у самого края ребра поч
ти чередуются в узле.

М атериал. Один экземпляр.

Paracalamites sp. SVN-1 

Табл. I, 3; табл. Ill, 3

Описание. В распоряжении автора имеется 
один экземпляр, существенно отличающейся от 
других кунгурских паракаламитов. Остаток

представляет собой фрагмент стерильного побе
га с единственным сохранившимся узлом. Длина 
фрагмента составляет 88 мм, ширина -  38 мм. На 
отпечатавшейся стенке побега видны 13 ребер. 
Дифференцировать поверхностные структуры 
этого остатка на ребра и межреберные желобки 
довольно сложно, так как остаток в целом очень 
уплощен. Представляется, что позитивный рель
еф поверхности наблюдается на обр. № 3773 
(1 1)/85(89), а негативный -  на противоотпечатке 
№ 3773(11)/85а(89). При такой интерпретации 
остатка, его морфологию можно описать сле
дующим образом: ребра уплощенные, разделены 
узкими резкими желобками. Ш ирина ребер рав
на, в среднем, 2 мм. На каждом ребре имеется 
отчетливое углубление правильных "корыто
образных" очертаний шириной 1,4 мм. На нега
тивном отпечатке эти углубления легко принять 
за ребра. В этом случае желобки, их разделяю
щие, кажутся двойными.

Сравнение. В целом остаток обладает значи
тельным сходством с некоторыми экземплярами 
Р. similis Zal. [Нейбург, 1964, табл. X, фиг. 2], 
однако объем и статус данного вида в настоящее 
время вызывают сомнения. Кроме этого, есть и 
некоторые различия между образцами, описан
ными М.Ф.Нейбург и нашим экземпляром, кото
рые заключаются в разном размере ребер и всего 
побега и др., поэтому чекардинский экземпляр 
здесь описан в открытой номенклатуре.

М атериал. Один экземпляр с противоотпе- 
чатком.

Р о д  Equisetina Zalessky, 1939 
Equisetina (?) sp.

Табл. V, 3

Описание. Единственный образец, условно 
отнесенный к роду Equisetina Zal., представляет 
собой фрагмент длинной 7 см, шириной -  9 см 
крупного ствола с четкими поверхностными 
ребрами, но без сохранившихся узлов. Общий 
габитус остатка, обладающего характерным 
рельефом, позволяет, тем не менее, без колеба
ний отнести его к членистостебельным. По 
имеющемуся остатку невозможно однозначно 
решить, является ли он частью очень массивного 
листового влагалища или собственно коры осе
вого побега (ствола). Первоначальную толщину 
оси точно указать также не представляется воз



можным, поскольку боковые края остатка еще 
при захоронении были оборваны. На мой взгляд, 
она могла составлять по меньшей мере около 10- 
15 см.

Прямые уплощенные ребра, хорошо выражен
ные на позитивном отпечатке, несут продольный 
широкий желоб, отмечавшийся у типовых эк
земпляров Е. magnivaginata Zal., происходящих 
из того же и нескольких близких местонахожде
ний (Красная Глинка, Крутая Катушка). Экземп
ляр из коллекции автора сравним с Е. 
magnivaginata и по тому же размерному классу. 
Для других членистостебельных бардинской 
флоры, обладающих сходными поверхностными 
структурами (Paracalamites decoratus, Р. sp. 
SVN-1), такие крупные размеры пока не извест
ны. К сожалению, несмотря на отмеченное сход
ство, наш образец, в силу его недостаточной 
сохранности, не только нельзя отождествлять с 
видом Е. magnivaginata, но и к роду Equisetina 
можно отнести лишь с большой долей условно
сти, что отражено в знаке вопроса после родово
го названия.

М атериал. Один экземпляр с противоотпе- 
чатком.

Р о д  A nnulinaNeuburg, 1954

Annulina: Нейбург, 1954, с.767; 1964, с.55-59; Рассказова, 
1961, с. 56; Пухонто, Фефилова, 1983, с.36; Lemongne, 1988, 
р. 249.

Gamophyllites: Радченко, 1962, с. 15; Boureau, 1964, с. 388.

Типовой вид: Annulina (al. Annularia) 
neuburgiana (Radczenko, 1934) Neuburg, 1954; 
верхнебалахонская свита, верхняя пермь Куз
нецкого бассейна, воркутская и, в меньшей сте
пени, печорская серии Печорского Приуралья, 
нижняя пермь, кунгурский ярус Среднего При
уралья.

Диагноз. Облиственные побеги членистосте
бельных с противопоставленными в узлах реб
рами и относительно короткими междоузлиями. 
Листья линейные, иногда узколанцетных очер
таний, прямые или слегка изогнутые, цельно
крайние. Листья постепенно сужаются как к вер
хушке, так и к своему основанию. Максимальная 
ширина находится почти в середине листа. Дли
на листьев существенно превышает длину меж
доузлий. Единственная средняя жилка листа 
хорошо развита. Листья, свободные почти на

всем протяжении, собраны в мутовки. Своими 
основаниями листья срастаются в небольшое 
листовое влагалище. К верхушке побега количе
ство листьев в мутовке может уменьшаться.

Характер фертильных органов Annulina точно 
не известен.

Сравнение. От рода Annularia отличается на
личием листовых влагалищ, от рода Phyllotheca -  
существенно более широкими свободными час
тями листьев,, их ланцетовидными очертаниями и 
небольшими листовыми влагалищами.

Видовой состав. Т иповой вид.
Распространение. Как у типового вида.

Annulina neuburgiana (Radczenko) Neuburg 

Табл. Ill, 1; табл. VI, 1, рис. 18, А-С

ICyclopitys nordenskioldii: Schmalhausen, 1879, с. 88, табл. 
XV, фиг. 8.

IPhyllotheca schturowskii: Залесский, 1918, табл. XXIV, 
фиг. 4; табл. XXV, фиг. 6, 7, 7а; табл. XXVI, фиг. 4; табл.
III, фиг. 7, 7а; Хахлов, 1931, с. 19-20, фиг. 44,47.

Annularia (?) neuburgiana-. Радченко, 1934, с. 16-18, табл.
IV, фиг. 1-7; табл. VII, фиг. 1, 2, 6; Нейбург, 1936, с. 476- 
477, табл. III, фиг. 1-2.

Annularia neuburgiana: Радченко, Шведов, 1940, табл. 
XXII, фиг. 5, 6?, 7; Нейбург, 1948, с. 53-55, табл. I, фиг. 13; 
табл. И, фиг. 1-5; табл. III, фиг. 1; Радченко, 1955, с. 90, 
табл. IX, фиг. 1; 1956, с. 179-180, табл. XXXV, фиг. 3.

Lobatannularia comiana: Залесский, Чиркова, 1938, с. 14- 
15, фиг. 2-5, 6?

Annulina neuburgiana: Нейбург, 1954, с. 767 (nota); Рас
сказова, 1961, с. 56-60, табл. III, фиг. 1; табл. III, фиг. 1-3; 
табл. IV, фиг. 1—4, табл. V, фиг. 1, лектотип; табл. IV, фиг. 
1—4; табл. V, фиг. 1; табл. VI, фиг. 1-2; Нейбург, 1964, с. 
59-64; табл. XXXII, фиг. 1-2а; табл. XXXIII, фиг. 1-2а; 
табл. XXXIV, фиг. 12; табл. XXXV, фиг. 1, 2; табл. XXXVI, 
фиг. 1; табл. XXXVII, фиг. 1; Boureau, 1964, с. 388-389, 
фиг. 356; Пухонто, Фефилова, 1983, с. 37, табл. III, фиг. 3, 
За; Бетехтина, Сухов, 1968, с. 63-65, табл. XV, фиг. 1,4.

Annulina syrjagensis: Нейбург, 1964, с. 64-65, табл. 
XXXVI, фиг. 2, 3.

Голотип. В протологе указан не был. М.Ф.Ней- 
бург избран лектотип -  ГИН РАН, № 2492/327, 
верхнебалахонская свита, нижняя пермь, Куз
нецкий бассейн.

Описание. Облиственные побеги членисто
стебельных с противопоставленными в узлах 
ребрами. В розетках по 12-16 линейных или 
линейно-ланцетных листьев с хорошо развитой 
единственной жилкой, срастающихся в основа
нии в короткое листовое влагалище. На листьях



Рис. 18. Annulina neuburgiana (Radcz.) 
Neub.
A -  экз. № 3773(11)/23(89); В -  3773(11 У 
398(92); С -  экз. № 3773/46 
Местонахождения: Чекарда-1, слой 7(A), Че
харда-1, слой 10 (В,С)
Длина масштабной линейки -  1 см

имеются слабо выраженные поперечные мор
щинки.

Наиболее полный экземпляр, из отнесенных в 
настоящей работе к данному виду, представляет 
собой фрагмент стерильной оси с пятью сохранив
шимися листовыми мутовками. Междоузлия ко
роткие (около 10 мм длиной), ширина оси побега 
колеблется от 2 до 3 мм. Ось орнаментирована 
продольными ребрами. Листья прямые, линейные, 
срастаются своими основаниями в очень короткие 
(до 2 мм) листовые влагалища. Хорошо сохра
нившиеся листья имеют единственную среднюю 
жилку. В каждой мутовке имеется до 6 листьев; 
по всей видимости, часть листьев оборвана.

Замечания. Присутствие Annulina neuburgia
na впервые отмечается для кунгура Среднего 
Приуралья. Остатки A. neuburgiana широко из
вестны из нижнепермских, реже верхнепермских

отложений почти всех районов Ангариды (Куз
нецкий, Тунгусский, Горловский, Печорский 
бассейны) и никогда не встречались в других 
фитогеографических областях. Обнаружение А. 
neuburgiana в Среднем Приуралье важно для 
решения вопроса о палеофитогеографическом 
статусе этого региона.

Распространение. Верхнебалахонская свита 
Кузнецкого бассейна, воркутская, реже печор
ская серии Печорского бассейна, нижняя пермь 
(кунгурский ярус) Среднего Приуралья.

М атериал. Четыре экземпляра хорошей со
хранности.

Р о д  Paracalamitina Zalessky, 1934

Paracalamitina: Zalessky, 1934b, c. 242-244; Нейбург; 
1964, c. 35-37; Владимирович, 1984, c. 23-27.



Типовой вид: Paracalamitina striata Zal., 
1934, Печорский бассейн, Данько-шор, печор
ская и (?) воркутская серии.

Диагноз. Отпечатки и петрификации внеш
них покровов коры стерильных осей членисто
стебельных с противопоставленными в узлах 
ребрами. Узлы несут рубцы прикрепления ветвей 
и листьев, располагающиеся с разной периодич
ностью.

С равнения и зам ечания. Статус рода 
Paracalamitina Zalessky до настоящего времени 
оставался неопределенным. Есть мнение, что 
этот таксон "apparently a mystake", т.е. является 
излишним при обнародовании [Andrews, 1970].

Автор, благодаря любезности И.А.Игнатьева, 
ознакомился с представительной коллекцией 
остатков типового вида Paracalamitina striata 
Zal. из печорской серии р.Адзьва (Печорское 
Приуралье), представляющих собой в разной 
степени сохранившиеся побеги и стволы члени
стостебельных с располагающимися в узлах еди
ничными веточными и многочисленными листо
выми рубцами. Поверхность побегов осложнена 
широкими, плоскими и гладкими ребрами. Ха
рактер сохранности остатков (фитолеймы и пет
рификации) позволяет однозначно установить, 
что речь идет именно о поверхностных структу
рах, а не о слепках внутренней полости. Указан
ные остатки значительно отличаются от встре
чающихся в этих же отложениях Paracalamites, 
лишенных всяких следов присутствия листовых 
или веточных рубцов.

Автору представляется целесообразным ис
пользовать род Paracalamitina для остатков лю
бых стерильных побегов членистостебельных с 
веточными и/или листовыми рубцами и проти
вопоставленными в узлах ребрами. Совокупно
сти этих признаков здесь условно придается ро
довой ранг. Paracalamitina отличается от рода 
Calamitina Weiss правильной противопоставлен
ностью продольных ребер в узлах; от рода 
Paracalamites Zalessky отличается наличием ве
точных и листовых рубцов, от Phyllotheca 
Brongniart -  отсутствием развитых листовых 
влагалищ.

Видовой состав: Р.striata Zal., Р. aculeata 
Gorelova, Р. batschatensis Gorelova, P. fersiana 
Gorelova, P. ignatievii sp.nov.

Распространение. Нижняя и верхняя пермь 
Восточно-Европейской платформы и Приуралья

(кунгурский, уфимский и казанский ярусы), 
пермь Северной Азии.

Paracalamitina ignatievii Naugolnykh sp.nov.

Табл. I, 2 ; рис. 17, В

Вид назван в честь палеоботаника Игоря Ана
тольевича Игнатьева.

Голотип. ГИН РАН, № 3773(11)/87(89), 
Среднее Приуралье, бассейн. р.Сылва, местона
хождение Чекарда-1, слой 10; нижняя пермь, 
кунгурский ярус, иренский горизонт, кошелев- 
ская свита.

Diagnosis. Impressions and compressions of 
sphenopsid sterile axes with preserved outer surface. 
Prolonged ribs opposite in node. Ribs are fine, up to 
2 mm width. Each rib bears one fine prolonged 
furrow. Nodes bear leaf scars o f constant shape and 
size. The scars are round and prolonged. Branch 
scars are unknown.

Диагноз. Остатки и слепки внешней поверх
ности стерильных осей членистостебельных с 
противопоставленными в узлах тонкими, до 2 мм 
шириной, ребрами. Каждое ребро осложнено 
единственным тонким желобком, проходящим 
по середине ребра. На узловой линии имеются 
листовые рубцы, одинаковые по размерам, 
овально вытянутые вдоль оси побега. Веточные 
рубцы неизвестны.

Описание. Один из имеющихся фрагментов 
(голотип) длиной 69 мм и шириной 30 мм значи
тельно деформирован, скорее всего, еще при 
захоронении: края стебля оборваны. Кроме это
го, побег разорван по узловой линии. Все же, при 
сопоставлении краев разрыва в узле удается оп
ределить, что ребра были противопоставленны
ми. Средняя ширина ребер 1,5 мм, к узлу они 
слегка расширяются. Установить длину междо
узлий на имеющемся материале не представля
ется возможным. Наиболее вероятная ширина 
(диаметр) побега составляет около 25-35 мм.

Сравнение. От Р. striata описанный вид от
личается отсутствием веточных рубцов и значи
тельно более тонкой ребристостью.

Распространение. Кошелевская свита, ирен
ский горизонт, кунгурский ярус, нижняя пермь 
Среднего Приуралья.

М атериал. Голотип и три синтипа.



Зам ечания, об эволю ц ии  
вегетати вн ого  побега 
хвощ еобразн ы х

В неонтологической систематике современ
ных растений Equisetum обычно обособляют от 
всех остальных высших растений, включая и 
наиболее родственных ему птеридофитов. Дело в 
том, что у Equisetum внепазушное положение 
веточных почек. Было предложено оригинальное 
объяснение этого феномена [Филин, 1978] -  ги
потеза о гипертрофии и прирастании каждого из 
листовых влагалищ к следующему. Были даже 
изображены гипотетические предки современно
го Equisetum.

В течение долгого времени, несмотря на ин
тенсивное изучение различных групп ископае
мых членистостебельных, подтвердить эту гипо
тезу о происхождении внепазушного ветвления 
или же однозначно ее опровергнуть не удава
лось. Естественным было бы попытаться оты
скать предков современного Equisetum среди 
известных ископаемых членистостебельных. 
Филогенетическая ветвь хвощей s.s. уверенно 
прослеживается лишь до нижнего триаса 
(Equisetites) и далее обрывается.

Среди каменноугольных и пермских евраме- 
рийских членистостебельных (сравнительно хо
рошо изученных), прямых предков хвощей нет. 
Иногда в качестве оных рассматривались кала- 
митовые [Good, 1975; Taylor, 1981] на основании 
сходства с Equisetum -  по наличию чередования 
ребер в узлах, но фруктификации Equisetum и 
Calamostachys/Palaeostachya существенно разли
чаются, как это было справедливо отмечено 
С.В.Мейном и Л.В.Меньшиковой [1983]. Стро
билы Equisetum представляют собой терминаль
ные модифицированные оси, несущие мутовчато 
расположенные пельтатные спорангиофоры с 
прикрепляющимися к нижней стороне зонтика 
спорангиями. У каламостахиевых стробилы 
(Palaeostachya, Calamostachys, Cingularia и др.) 
имеют другое строение. Они располагаются,как 
правило, мутовчато на боковых ветвях осей и 
обязательно имеют стерильные брактеи.

С.В.Мейен и Л.В.Меньшикова [1983] выска
зали мысль о том, что ближайшими пермо
карбоновыми предками Equisetaceae могли быть 
ангарские Tschemoviaceae, что, по их мнению,

подтверждается обнаружением терминальных 
фертильных зон на боковых побегах Sendersonia 
matura. Предполагается, что подобные терми
нальные фертильные зоны (гомологичные стро
билам Equisetum) могли появиться у ангарских 
черновиевых путем редукции фертильных зон на 
междоузлиях осевого побега. Сами черновиевые, 
по Мейену и Меньшиковой, могут происходить 
от экваториальных (еврамерийских) астерокала- 
митов (Asterocalamitaceae), что подтверждается 
строением их генеративных органов.

К сожалению, в перечисленных выше работах 
отсутствует обсуждение возможных путей эво
люции вегетативных органов хвощеобразных, а 
этот аспект представляется особенно важным, 
поскольку, как уже было отмечено выше, у всех 
современных Equisetum веточные почки имеют 
внепазушное положение.

Коллекция остатков членистостебельных рода 
Phyllotheca из отложений кунгурского яруса, 
имеющаяся в распоряжении автора, заставила 
обратить внимание на следующий факт: у всех 
остатков, имевших ветви второго или большего 
порядков, ветвление происходит пазушно 
(обычно в пазухах листьев, сросшихся в листо
вые влагалища) или же положение веточных 
почек неопределимо вследствие плохой сохран
ности материала. Это наблюдение заставило 
внимательно изучить изображения, приводимые 
в литературе по ангарским филлотекам и, по 
возможности, типовые образцы. Выяснилось, что 
во всех случаях ветвление также является па
зушным или его характер установить было не
возможно. При этом, когда растение реконст
руировалось, боковые ветви рисовались внепа- 
зушно, как у современного Equisetum [Мейен, 
Меньшикова, 1983; Мейен, 19876; Меуеп, 1982].

Таким образом, у ангарских и субангарских 
филлотек (преимущественно стерильные обли
ственные ветви Tschemoviaceae) положение ве
точных почек, скорее всего, было нормальным, 
т.е. как у всех остальных высших растений.

Необходимо отметить, что среди изученных 
автором видов можно наметить переход от фил
лотек с очень короткими (особенно на ранних 
стадиях онтогенетического развития -  см. диаг
ностику) листовыми влагалищами (Р. сатрапи- 
laris) к растениям с существенно более развиты
ми листовыми влагалищами (Р. stenophylloides) 
и, затем, к филлотекам с гипертрофированными



листовыми влагалищами (Р. sp. SVN-2). Любо
пытно, что у последнего вида на периферийной 
части влагалища имелось кольцеобразное уплот
нение тканей, которое можно интерпретировать 
как кольцо прирастания к следующему листово
му влагалищу. Если этот процесс действительно 
имел место, им легко объясняется совмещение 
проводящих пучков листьев и артростелы, ха
рактерное для рецентных хвощей. Таким обра
зом, ряд P.campanularis -  P.stenophylloides -  Р. 
sp. SVN-2 может представлять собой линию 
предков Equisetum, соответствующую гипотети
ческой, но воплощенную в реальных палеобота
нических остатках. К сожалению, показать дос
товерность предложенной выше гипотезы воз
можно лишь на материале анатомической со
хранности, до настоящего времени из перми Ан- 
гариды почти не известном. Такой материал мо
жет быть получен при изучении угольных почек 
(coal-balls) из Кузнецкого или Печорского бас
сейнов, где сходные с приуральскими филлотеки 
также известны.

Отдельно следует пояснить приуроченность 
всех трех видов (Р. campanularis -  Р. stenophyl- 
loides -  Р. sp. SVN-2) предположительной эво
люционной цепочки одновозрастным отложени
ям. Вид Р. sp. SVN-2, наиболее продвинутый из 
них, пока встречен только в верхней части кун- 
гурского яруса (иренском горизонте); два ос
тальных характеризуют весь разрез кунгура в 
Среднем Приуралье, там, где он представлен 
песчано-глинистыми породами. В отложениях 
артинского яруса Среднего Приурапья остатки 
филлотек пока не известны. Возможно, что ди
вергентное событие в истории приуральских 
филлотек (или, как минимум, соответствующее 
событие в их морфогенезе, поскольку речь идет 
только о вегетативных структурах), приведших к 
образованию видов Р. campanularis и Р. steno- 
phylloides, произошло где-то вне областей осад- 
конакопления к концу артинского века в При
уралье, и только после начала кунгурского века 
оба вида (Р. campanularis и Р. stenophylloides) 
мигрировали в регион с интенсивным осадкона- 
коплением. Вид Р. sp. SVN-2 мог появиться в 
результате дивергентного события в истории Р. 
stenophylloides приблизительно на границе фи- 
липповского и иренского времени. Далее все три 
вида сосуществовали до конца кунгурского века. 
В отложениях Соликамского горизонта уфимско

го яруса в Среднем Приуралье встречаются ред
кие остатки членистостебельных (еще не опи
санные), напоминающие Р. sp SVN-2. Возможно, 
это ее непосредственные эволюционные преем
ники.

К л а с с  Polypodiopsida (Filicopsida) 
Порядок Marattiales

С е м е й с т в о  Marattiaceae Bercht. et Presl, 1820 
Р о д  Orthotheca Corsin, 1951

Orthotheca: Corsin, 1951, p. 244-246; Фефилова, 1973, c. 
35-36

Типовой вид : О. saraepontana (Star) Corsin, 
1951, верхний карбон Франции.

Диагноз (дан по: [Corsin,. 1951; Фефиловой, 
1973]). Вайя триждыперистая, рахис широкий, 
продольно-бороздчатый, прямой. Перья послед
него порядка длинные, очередные, почти парал
лельно-крайние. Перышки очередные, свобод
ные или сросшиеся в основании, продолговатые 
или короткие пекоптеридные, цельнокрайние, 
прикрепляются к рахису пера почти перпендику
лярно. Средняя жилка широкая, с продольной 
штриховкой, прослеживается до верхушки. Бо
ковые жилки отходят от средней под острым 
углом, изгибаются в основании, дихотомируют 
один раз и до края перышка идут параллельно 
друг другу. Фертильные перышки сходны со 
стерильными. Спорангии срастаются в синангии. 
Синангии двухрядные, располагаются на боко
вых жилках выше места их дихотомии. Недоз
ревшие синангии могут иметь "покрывальце", 
под которым располагаются спорангии.

Сравнение и зам ечания. Сходное строение 
фертильных перышек имеет Urnatopteris Kid- 
ston, но стерильные перышки этого папоротника 
являются сфеноптеридными. Листовая пластинка 
фертильных перышек у Urnatopteris может быть 
значительно редуцирована.

Вслед за Л.А.Фефиловой [1973] род Orthothe
ca отнесен к семейству Marattiaceae.

Видовой состав: О. saraepontana Corsin, О. pet- 
schorica Fefilova, O.dicranophora Naugolnykh, sp. nov.

Распространение. Верхний карбон и нижняя 
пермь Западной и Центральной Европы, кунгур- 
ский ярус Среднего Приуралья, верхняя пермь 
(уфимский и казанский ярусы) Прикамья и Пе
чорского Приуралья.



Рис. 19. Orthotheca dicranophora Naug.
А,В -  синангии, располагающиеся с анадромной 
стороны в базальных частях фертильных перышек 
голотипа, № 3773(11)/291(91); С -  изолированный 
спорангий, щель вскрытия спорангия, окруженная 
крупными клетками, располагается апикально; D -  
реконструкция синангиев (вид с абаксиальной 
стороны фертильного пера); Е -  сегмент синангия с 
двурядным расположением спорангиев (вид с ад ак
сиальной стороны фертильного пера); F -  условные 
обозначения для фигуры Е: 1 -  фертильное перыш
ко (листовая пластинка), 2 -  спорангий, 3 -  прово
дящий пучок
Местонахождение Чекарда-1, слой 10 
Длина масштабной линейки -  2 мм

Orthotheca dicranophora Naugolnykh, sp. nov.
Табл. VII, 8; рис. 19, A-F

Название вида от лат. dicranophorus -  несу
щий развилку; название дано по ярко выражен
ному вильчатому строению боковых жилок фер
тильного пера.

Голотип. ГИН РАН, № 3773(11)/291(91), фер
тильное перо последнего порядка; Среднее При- 
уралье, бассейн р.Сылва, местонахождение Че
карда-1, слой 10, нижняя пермь, кунгурский 
ярус, иренский горизонт, кошелевская свита.

Diagnosis. Frond is at least bipinnate, o f middle 
size. Rachis bears fine prolonged ribs. Prolonged 
decurrent pinnules are alternated, with pecopteroid 
bases. Pinnules have entire margin and round apex. 
Rachis o f last order pinnae bears narrow limb. Fer
tile pinnules have up to 15 synangia, which are dis
posed on once dichotomizing lateral veins. Midvein 
is decurrent and runs from the middle part o f pin
nule base or sometimes may be disposed closer to 
anadromous margin o f pinnule. Lateral veins are 
alternated, once dichotomizing near their bases.

Диагноз. Вайя по меньшей мере дваждыпери- 
стая, средних размеров. Рахис несет тонкие про
дольные ребра. Перышки очередные, пекоптеро- 
идные, низбегающие, удлиненные, цельнокрай

ние, с закругленной верхушкой. Рахис пера по
следнего порядка с неширокой каймой окрыле- 
ния. Фертильные перышки несут до 15 споран
гиев, располагающихся на однократно дихото- 
мирующих боковых жилках, ({избегающая сред
няя жилка входит в перышко в середине его ос
нования или иногда может быть смещена к ана- 
дромному краю перышка. Боковые жилки оче
редные, дихотомирующие один раз у самого 
основания.

Описание. Единственный экземпляр (голо
тип) представляет собой фрагмент фертильного 
пера последнего порядка. Верхушка пера оборва
на. Длина фрагмента 56 мм, максимальная шири
на -  25 мм.

Рахис пера слегка изогнутый, с пологим сре
динным ребром. Ширина рахиса до 1,4 мм.

Перышки цельнокрайние, удлиненные, пекоп- 
теридные, с субпараллельными краями и закруг
ленной верхушкой. Перышки располагаются под 
углом 65° к рахису пера. Анадромная часть пе
рышек сильно низбегает, образуя окрыление ра
хиса. Ширина окрыления 1,5 мм. Длина перышек 
от 5 до 14 мм, ширина при основании -  до 6 мм. 
Перышки правой (относительно ориентации на 
табл. VII, 8) стороны пера в среднем в 1,5 раза 
короче перышек левой стороны, что может ука-



Рис. 20. Фертильная листва папоротников кунгурско- 
го яруса Среднего Приуралья
А  -  Phychocarpus distichus N a u g ., го ло ти п  №  3773  
(1 1 )/27 (89); В -  схем ати ч еско е  п о п ер еч н о е  сечени е ч ерез то  
ж е  перо, леж ащ ее н а  м атри ксе  аб акси альн ой  сто р о н о й  вверх; 
С  -  п опереч ное сеч ени е р еко н стр у и р о ва н н о го  пера; D  -  
Ptychocarpus sp. S V N -1 , экз. №  3 7 7 3 (1 1)/286(91), сх ем ати ч е
ское и зображ ен и е аб акси альн ой  п оверхн ости  ф ер ти л ьн о го  
п ер ы ш к а с двум я рад ам и  си н ан ги ев ; Е -  общ ий  п лан  строен и я  
тер м и н ал ьн о й  части  ф ер ти л ьн о го  п ер а  п оследн его  п о р яд ка  
Ptychocarpus sp. SV N -1 , экз. №  3 7 7 3 (1 1)/286(91); F -  Ptycho
carpus (?) sp. SV N -2, экз. № 3 7 7 3 (1 1)/255(90); G -  п оп ереч н ое  
сечени е через р ек о н стр у и р о ван н о е  ф ерти льн ое п еры ш ко  
Ptychocarpus (?) sp. S V N -2  (S  -  си н ан ги й ); H -  схем ати ческое  
п оп ереч н ое  сечение через ф ер ти л ьн о е  перы ш ко  Ptychocarpus 
(?) sp. SV N -2 , расп о л агаю щ ееся  н а  м атри ксе абакси альной  
п оверхн остью  вниз, с р азр у ш ен н ы м и  си нан гиям и  
М есто н ах о ж д ен и я : Ч ек ар д а-1 , сл о й  7 (Д -Н ) , Ч ек ар д а-1 , 
сл о й  10 (А -С )
Длина масштабной линейки -  5 мм (А-С, F, Е); G, Н -  вне 
масштаба

зывать на то, что с правой стороны от этого пера 
на вайе (которая в этом случае соответственно 
была триждыперистой) располагалось другое, 
скорее всего близкое по форме и размерам, перо 
или рахис вайи (см. ниже замечания о реконст
рукции архитектуры вай птеридофиллов). С пра
вой стороны пера длина перышек постепенно 
уменьшается к верхушке пера. На левой стороне

пера второе от основания пера и четвертое от ос
нования пера перышки превышают по длине 
предшествующие им, а после пятого длина после
дующих перышек резко уменьшается в 1,5 раза.

Средняя жилка очень хорошо выражена и про
слеживается до верхушки перышек. В базальной 
части перышек она немного смещена к анадром- 
ному краю. Боковые жилки отходят от средней 
под углом 50° и почти сразу же дихотомируют, 
образуя две прямые параллельные жилки. Каж
дое перышко несет от 3 до 7 пар чередующихся 
боковых жилок, дихотомирующих указанным 
выше способом. Образовавшиеся после дихото
мии жилки несут двурядные синангии из срос
шихся основаниями удлиненных спорангиев. 
Отдельные спорангии различимы лишь в не
скольких местах остатка. Спорангии удлиненно
овальные, щель раскрытия спорангиев распола
галась апикально. Максимальная длина синанги
ев -  2 мм, максимальная ширина -  0,9 мм.

Сравнение. От Orthotheca saraepontana Corsin 
отличается меньшим количеством боковых жи
лок, от О. petschorica Fefilova -  более дисталь
ным расположением точки дихотомии боковых 
жилок, как бы образующим "ножку”, несущую 
два ответвления с двурядными синангиями; от
сутствием попарного сближения перышек и жи
лок; смещением средней жилки к анадромному 
краю перышек.

Замечания. Среди имеющихся в коллекции, а 
также известных из литературы стерильных па
поротниковидных листьев из того же местона
хождения нет таких, которые можно было бы 
связать с описанным выше фертильным пером. 
Отсутствие таких остатков скорее всего указыва
ет на то, что вид Orthotheca dicranophora произ
растал в экотопах, удаленных от формировав
шихся танатоценозов.

Распространение. Иренский горизонт, кун- 
гурский ярус Среднего Приуралья

М атериал. Голотип.

Р о д  Ptychocarpus Weiss, 1869.
Ptychocarpus distichus Naugolnykh.

Табл. VIII, 1-4; рис. 20, А-С

Ptychocarpus distichus: Naugolnykh, 1995, p. 57-60, pi. I- 
II, fig. 5, A-C

Голотип. ГИН PAH, № 3773(11)/27(89); Сред
нее Приуралье, Пермская область, левый берег



р.Сылва непосредственно ниже устья р.Чекарда; 
местонахождение Чехарда-1, слой 10, нижняя 
пермь, кунгурский ярус, иренский горизонт, ко- 
шелевская свита.

Описание. Наиболее представительный обра
зец, избранный голотипом, является крупным 
фрагментом фертильной дваждыперистой вайи. 
Длина фрагмента составляет 68 мм, ширина пре
вышает 70 мм. Точно установить ширину вайи не 
представляется возможным, поскольку дисталь
ные части перьев последнего порядка с одной 
стороны вайи утрачены. Вайя ориентирована к 
наблюдателю своей нижней (абаксиальной) сто
роной. На некоторых частях остатка сохранилась 
фитолейма; остальная часть остатка представляет 
собой отпечаток верхней (адаксиальной) стороны.

Рахис вайи (пера предпоследнего порядка) 
имеет на наблюдаемом протяжении приблизи
тельно одинаковую ширину, составляющую 2,5 
мм. На участках рахиса с сохранившейся фито- 
леймой видна тонкая поперечная штриховка, по 
которой развилась система мелких трещин фи- 
толеймы. В средней части рахиса располагается 
продольный желобок субтреугольных в сечении 
очертаний. На нижней (абаксиальной) стороне 
рахиса желобку соответствует продольное ребро, 
хорошо заметное на голотипе.

Перья последнего порядка отходят от рахиса 
вайи под углом 60-70°. Длина перьев составляет 
в среднем около 40 мм, максимальная ширина 
базальной части перьев -  10 мм. Рахисы перьев 
последнего порядка, так же как и рахис вайи, 
несут тонкое продольное ребро на своей абакси
альной поверхности.

С голотипа было получено несколько препара
тов кутикулы. Мацерации в основном были под
вергнуты части перышек с сохранившимися спо
рангиями. Имеющиеся кутикулы Р. distichus 
могут быть разделены на три основных типа, 
которые, по всей видимости, характеризуют 
верхнюю и нижнюю стороны листа и стенки 
спорангия. Устьичные аппараты на имеющихся 
фрагментах кутикулы обнаружены не были.

П е р в ы й  к у т и к у л я р н ы й  т и п .  Покровные 
клетки эпидермы имеют овальные очертания. 
Стенки клеток слабо изгибающиеся во внешние 
стороны или слегка ундулирующие. Длина кле
ток составляет 40-70 мкм, ширина 30-40 мкм. 
Намечается слабая ориентация клеток длинными 
осями в одном направлении.

В т о р о й  к у т и к у л я р н ы й  т и п .  Покровные 
клетки эпидермы, более мелкие, чем клетки пер
вого кутикулярного типа, обладают правильны
ми ректагональными очертаниями. Длина клеток 
составляет 40-50 мкм, ширина -  20-25 мкм. 
Клетки вытянуты правильными рядами в одном 
направлении. Короткие стороны клеток примы
кают к длинным сторонам соседних клеток, об
разуя в плане подобие "кирпичной кладки".

Скорее всего и первый и второй кутикулярные 
типы характеризуют собственно листовую пла
стинку фертильного пера. Возможно, одна из 
кутикул принадлежала верхней стороне листа, а 
другая -  нижней. Однако нельзя исключать и 
другую возможность: первый кутикулярный тип 
мог быть свойствен межжилковому интеркос
тальному полю листовой пластинки, а второй -  
наджипковому костальному. К сожалению, 
имеющийся материал не дает возможности одно
значно ответить на этот вопрос.

Кутикулы третьего типа, полученные с того 
же образца, очевидно принадлежали стенке спо
рангия. В одном из препаратов среди хаотичной 
паутинообразной сетки тонких клеточных стенок 
был обнаружен след от опавшей споровой 
тетрады.

У некоторых из синтипов удалось изучить 
строение синангиев. Они эллиптические, слегка 
уплощенные, состоят в среднем из пяти-шести 
уплощенных, последовательно сросшихся боко
выми стенками спорангиев.

Замечания. История установления рода 
Pthychocarpus довольно запутанна, и его объем 
до настоящего времени понимается различными 
авторами по-разному.

Род Ptychocarpus был выделен К.Е. Вейсом 
[Weiss, 1869]. Типовой вид рода -  Р. hexastichus 
Weiss -  происходит из верхнего карбона 
(стефана) Пруссии. Голотип представляет собой 
фертильную дваждыперистую вайю. Каждое 
перышко, имеющее 3,5 см в длину и 0,8 см в 
ширину, несет по три ряда овальных синангиев с 
каждой стороны, ориентированных длинными 
осями почти перпендикулярно по отношению к 
средней жилке перышка. Таким образом, каждое 
перышко несет по шесть продольных рядов си
нангиев, что и отражено в этимологии видового 
названия. У некоторых синангиев, судя по изо
бражению, приводимому Вейсом [Weiss, 1869, 
табл. XI], видна продольная бороздка, что делает



их сходными со спороношениями "Pecopteris 
Marattioheca" Crand'Eury [Weiss, 1869, табл. VII, 
фиг. 5, b, с]. У маратгиотеки синангии состоят из 
восьми спорангиев -  по четыре в каждом из сег
ментов синангия. Возможно, приблизительно 
такое же их количество могло быть и у Р. 
hexastichus.

Б.Рено и Р.Зейлер [Renault, Zeiller, 1889] отне
сли к роду Ptychocarpus фруктификации, связан
ные со стерильными вайями Pecopteris unita 
Brongn. Фертильные перышки Р. unita, изобра
жавшиеся в литературе и до работы Рено и Зей- 
лера (например: [Brongniart, 1828]), несут по два 
ряда спорангиев, располагающихся вдоль сред
ней жилки перышка. Каждый из синангиев имеет 
углубление в центре с намечающимися радиаль
ными бороздками и состоит из 6-8 спорангиев. 
Единственное существенное сходство между Р. 
hexastichus и Р. unitus (Brong.) Renault et Zeiller 
заключается в правильном расположении синан
гиев вдоль средней жилки фертильного перыш
ка. Несколько позднее Рено [Renault, 1893, 1896] 
описал петрифицированные остатки фертильных 
перьев Р. unitus, дал им более полную характе
ристику и предложил считать Р. unitus типовым 
видом рода Ptychocarpus Weiss, что противоре
чит правилам МКБН.

Различия, имеющиеся между Р. hexastichus и 
Р. unitus, представляются весьма существенны
ми. Тем не менее, некоторые палеоботаники, 
например, Ч. Сьюорд [Seward, 1910], считали эти 
виды близкородственными.

Ситуация еще больше осложнилась после 
описания Р. Кидстоном [Kidston, 1887] из верх
некаменноугольных отложений Камертона (Ан
глия) P.oblongus Kidst. Этот вид был установлен 
на двух дваждыперистых фертильных вайях, 
лишенных окрыления (лимба). Каждое перо 
имеет 3 -4  пары перышек, которые, в свою оче
редь, несут несколько синангиев, расположен
ных в ряд вдоль средней жилки перышка. Каж
дый синангий состоял, возможно, из двух спо
рангиев, однако уточнить детали строения было 
нельзя вследствие недостаточно хорошей со
хранности материала. При описании Р. oblongus 
Кидстон отметил условность отнесения этого 
вида к роду Ptychocarpus.

Позднее к Ptychocarpus были отнесены и дру
гие формы, существенно отличавшиеся как друг 
от друга, так и от типового вида Р. hexastichus

(см., например: [Lemoigne, 1988]). Главными 
признаками, объединяющими эти фруктифика
ции в один родовой таксон, являются: 1) распо
ложение синангиев в 4 -6  или, чаще, 2 ряда вдоль 
средней жилки фертильного перышка; 2) слож
ноперистая, обычно дваждыперистая вайя; 3) как 
правило, довольно простое жилкование стериль
ных перышек.

Очевидно, что род Ptychocarpus в настоящее 
время является формальным, существенно гете
рогенным и нуждается в ревизии. Тем не менее, 
автору представляется целесообразным исполь
зовать его для описания палеозойских папорот
ников, обнаруживающих макроморфологическое 
сходство с видами Р. hexastichus и Р. unitus, со
хранность которых не позволяет провести де
тальное микроструктурное изучение генератив
ных органов.

Из местонахождения Чекарда-1 известны и 
другие Ptychocarpus-подобные формы, предва
рительно названные как Ptychocarpus sp. SVN-1 
и Р.(?) sp. SVN-2 (табл. VII, 1; рис. 20, D-H). Вы
сока вероятность того, что они относятся к тому 
же виду.

М атериал. Голотип и два синтипа из типового 
местонахождения.

Распространение. Кунгурский ярус Среднего 
Приуралья

Основные морфотипы 
листвы  папоротников 
из изученных местонахождений

Стерильная листва кунгурских папоротников 
очень гетерогенна и может быть разделена на 
несколько группировок по макроморфологиче- 
ским признакам.

1. К первой группе относятся листья папорот
ников с цельнокрайними перышками, имеющи
ми закругленные верхушки, и окрыленностью 
рахиса, выраженной в различной степени. Это, 
прежде всего, виды Pecopteris uralica Zal. с про
стыми не дихотомирующими боковыми (вто
ричными) жилками перышек и Р. helenaeana Zal. 
с более сложным жилкованием (табл. VII, 3, 5; 
рис. 21, D, F). Необходимо отметить, что типо
вые экземпляры Р. helenaeana с р. Б. Адзьва 
[Zalessky, 1934b, рис. 6-9] имеют, в основном,



Рис. 21. Основные морфотипы стерильной листвы 
папоротников кунгурского яруса Среднего Приуралья 
А -  Pecopteris sp. SVN-1, экз. № 3773(11)/250а(90); В -  Ре- 
copteris sp. SVN-2, экз. № 3773(11)/335(93); С -  Pecopteris 
synica Zal., экз. № 3773(11)/ 267(91); D -  Pecopteris hele- 
naeana Zal., экз. № 3773(11)/13(89); E -  Pecopteris sp. SVN- 
3, экз. Ks 3773(11)/321(92); F -  P. helenaeana Zal., экз. № 
3773(11)/61(89); G -  Pecopteris sp. SVN-4, экз. № 3773(11)/ 
266(91)
Местонахождения: Чекарда-1, слой 7(А, В), Чекарда-1, слой 
10(С, G)
Длина масштабной линейки -  1 см (А-Е, G) и 0,5 см (F)

более простое жилкование (однократно дихото- 
мирующие боковые жилки) по сравнению с кун- 
гурскими представителями вида. Л.А. Фефило- 
вой [1973] были описаны остатки Р. helenaeana 
из верхнепермских отложений рек Адзьва, Пере
бора, Печора, Воркута и Б.Сыня (Печорское 
Приуралье). У этих листьев сочетаются оба типа 
жилкования в пределах одной вайи.

2. Вторая группа объединяет стерильные ли
стья с пекоптеридными перышками, имеющими

волнистые или лопастные края, закругленную 
верхушку и перистое жилкование различной 
степени сложности. Эти листья относятся к ви
дам Р. anthrisci/olia (Goepp.) Zal., Р. tchekardensis 
Vlad, и P. sukstmensis Zal.

3. Следующую морфологическую группиров
ку составляют сфеноптеридные листья с надре
занным краем, заостренными верхушками лопа
стей, хорошо развитой средней жилкой перышек 
и боковыми жилками, дихотомирующими до 3-4  
раз. Листья этого типа сохраняются обычно в 
виде изолированных перышек (рис. 22, D-E). 
Фрагментарность материала вынуждает опреде
лять их пока в открытой номенклатуре как 
Sphenopteris sp. SVN-1.

4. Своеобразную группу стерильной листвы 
папоротников из кунгурских отложений Средне
го Приуралья составляю т. остатки перьев по
следнего порядка с лопастными перышками 
овальных очертаний, развитым окрылением 
(лимбом) рахиса пера (табл. VII, 2, 7). Их жилко
вание довольно типично для кунгурских папо
ротников -  оно наблюдается также у видов Р. 
tchekardensis и Р. suksunensis -  в каждую лопасть 
перышка выходит дихотомирующая боковая 
жилка, переднее (анадромное) ответвление кото
рой дихотомирует еще 1-2 раза. Лопасти перы
шек осложнены слабой городчатостью, особенно 
развитой у верхушек лопастей. Окончания боко
вых жилок выходят в вершины городков. Листья 
сходного типа известны из карбона и нижней 
перми Еврамерийской фитохории и относятся к 
роду Ovopteris Potonie. Наш материал предвари
тельно определен в открытой номенклатуре как 
Ovopteris sp. SVN-1.

5. К пятой группе остатков стерильной листвы 
папоротников относятся изолированные листья, 
принадлежащие виду Р. synica Zal. Это, как пра
вило, фрагменты дваждыперистых вай с перыш
ками субтреугольных очертаний. Перышки 
сильно срастаются своими основаниями. Вер
хушки перышек варьируют от острых до заост
ренных. Жилкование сравнительно простое: ка
ждое перышко имеет от трех до одной пары про
стых боковых жилок, в очередном порядке отхо
дящих от хорошо выраженной средней жилки. 
Рахисы перьев последнего порядка могут слегка 
ундулировать (рис. 21, С).

К этой же группе, возможно, следует относить 
фрагменты перьев последнего порядка с очень



Рис. 22. Основные морфотипы стерильной листвы 
папоротников кунгурского яруса Среднего Приуралья 
А - С  -  Pecopteris sp . S V N -5  (cf. P. sp. A V G -1 ), экз . №  
3 7 7 3 (1 1 )/1 4 9 (8 9 ); D ,E  -  Sphenopteris sp . S V N -1 : D  -  экз. №  
3 7 7 3 (1 1 )/258(90); E  -  экз. №  3 7 7 3 (1 1 )/248(90); F  -  экз . №  
3 7 7 3 (1 1 )/2 4 7 (9 0 )
М есто н ах о ж д ен и я : Ч ек ар д а-1 , сл о й  7 (A , С ), Ч ек ар д а-1 , сл о й  
Ю (D , F )
Д л и н а  м асш таб н о й  л и н ей к и  -  1 см  (В ) и 0 ,5 см  (A , C - F )

близкими эпиморфологией перышек и жилкова
нием, но отличающиеся от Pecopteris synica Zal. 
строением рахиса пера. У этих остатков, предва
рительно определенных в открытой номенклату
ре как Pecopteris sp. SVN-4, в рахисе пера ясно 
различаются более плотная осевая зона, очевид
но соответствовавшая проводящему пучку, и две 
более тонкие латеральные зоны, примыкающие с 
обеих сторон к осевой (рис. 21, G).

6. Один из наиболее редких и не типичных для 
кунгура Среднего Приуралья папоротников пока 
определен в открытой номенклатуре как Peco
pteris sp. SVN-5 (cf. P. sp. AVG-1 [Гоманьков,

Мейен, 1986]). Имеется единственный фрагмент 
(отпечаток и противоотпечаток) дваждыпери- 
стой вайи с пятью сохранившимися перьями 
последнего порядка. Главный рахис слегка изо
гнут. Перья последнего порядка имеют вытяну
то-треугольные очертания. Перья почти проти
вопоставленные, значительно изогнуты своими 
верхушками в направлении верхушки вайи, у 
основания несколько перетянуты, без низбега- 
ния. Рахисы перьев последнего порядка отходят 
от главного рахиса под прямым углом. Перышки 
почти противопоставленные, в основании сли
вающиеся друг с другом, цельнокрайние. Пе
рышки, располагающиеся при основании перьев, 
обладают широко округленной верхушкой. В 
более дистальных частях перьев располагаются 
перышки со слегка приостренной верхушкой. 
Вблизи верхушки пера последнего порядка пе
рышки сливаются в терминальное перышко с ло
пастными краями (рис. 22, А-С). Этот экземпляр 
очень сходен как по общему габитусу, так и по 
деталям строения с Pecopteris sp. AVG-1 из та
тарского яруса Русской платформы [Гоманьков, 
Мейен, 1986, рис. 11], однако фрагментарность 
материала не позволяет с уверенностью заклю
чить, что речь идет об одном и том же растении.

Кроме перечисленных выше шести наиболее 
броских морфотипов стерильной листвы папо
ротников кунгурского яруса, в изученной кол
лекции имеется ряд небольших, часто довольно 
невыразительных фрагментов, которые, с одной 
стороны, сложно отождествлять с какой-либо из 
этих морфологических групп, а с другой сторо
ны, формализовать признаки, объединившие бы 
такие остатки еще в одну или несколько групп, 
тоже нельзя: бедность собственных признаков 
фрагментов и количество материала (1-2  образ
ца каждого типа) слишком скудны. К этой кате
гории остатков относятся различные мелкие 
фрагменты пекоптероидных перышек, рахисы с 
оборванными перышками и т.п. (рис. 21, А, В, 
Е). Имеется один терминальный фрагмент юве
нильного стерильного пера, условно определен
ный как Spiropteris sp. и представляющий собой 
своеобразный "архиерейский ствол": слегка изо
гнутая ось со свернутой в спираль дистальной 
частью и мелкими неразвитыми перышками, 
располагающимися с внутренней стороны обо
ротов спирали и более крупными в проксималь
ной части фрагмента.



*  *  *

Характер организации генеративных органов 
кунгурских папоротников долгое время оставал
ся неизвестным вследствие чрезвычайной редко
сти подобных остатков. Тем не менее, массовые 
сборы материала позволили автору получить в 
свое распоряжение несколько фертильных перь
ев с сохранившимися в различной степени спо- 
роношениями. Все фертильные перья могут быть 
разделены на четыре основных типа: 1) синангии 
из сросшихся спорангиев располагаются на 
средних и дистальных частях однократно дихо- 
томирующих боковых жилок перышек; 2) синан
гии из сросшихся своими основаниями споран
гиев без видимой закономерности располагаются 
на боковых жилках по 1-2 в каждом перышке; 3) 
спорангии (?) располагаются на концах простых 
боковых жилок фертильного перышка с городча- 
тыми краями -  табл. XVII, 4; 4) синангии обра
зуют два правильных ряда вдоль средней жилки 
фертильных перышек.

Единственное перо, относящееся к остаткам 
первой категории, было предварительно опреде
лено автором как Orthotheca sp. [Наугольных, 
1993, табл. I, фиг. 4]. Это растение было подроб
но описано выше под новым видовым названием
О. dicranophora Naug.

Второй тип близок нижнекарбоновому евра- 
мерийскому роду Callymotheca Stur, однако это 
сходство может оказаться сугубо поверхностным.

Третий тип представлен в имеющейся коллек
ции единственным экземпляром фертильного 
пера папоротника с очень мелкими, возможно 
недоразвитыми, синангиями или спорангиями, 
сидящими на терминальных концах простых бо
ковых жилок, что придает этому остатку сходст
во со спороношениями мезозойских родов 
Eboracia и Coniopteris. Еще более существенное 
сходство имеется между охарактеризованным 
остатком и пером, описанным Т.А. Сикстель 
[1962] как Pecopteris Jilatovae Sixt. из отложений 
мадыгенской свиты (средний-верхний триас) 
Киргизии.

Четвертый тип фертильных папоротников мо
жет быть отнесен к роду Ptychocarpus Weiss. 
Одна из таких форм описана как Р. distichus
Naugolnykh.

Отдел P in o p h y ta  (Gymnospermae).
Г олосеменные

К л а с с  Cycadopsida, Цикадопсиды 
Порядок Trigonocarpales

Тригонокарповые очень редки в раннеперм
ских флорах Приуралья. К этому порядку из рас
тений кунгурской флоры могут быть отнесены 
дисперсные семена Demetrocarpus Naug. и ли
стья Neuropteris (?) sp. (рис. 23, А, Е, F; рис. 24, 
А -Е), подробно описанные автором в отдельной 
статье [Наугольных, 1997].

К л а с с  Ginkgoopsida, Гинкгоопсиды 
Порядок Peltaspermales 

С е м е й с т в о  Trichopityaceae 
Р о д  BiarmopterisZalessky, 1937

Biarmopteris: Zalessky, 1937a, p. 47-48.

Типовой вид: В. pulchra Zal., кунгурский ярус 
Среднего Приуралья.

Диагноз. Женские фруктификации, представ
ляющие собой ветвящиеся уплощенные кладос- 
пермы, которые также можно рассматривать как 
в значительной степени модифицированные 
фертильные сложноперистые вайи или филлос- 
пермы примитивных пельтаспермовых.

На абаксиальной (?) поверхности кладосперма 
в апикальных частях сегментов последнего по
рядка располагаются круглые или слегка вытя
нутые семенные рубцы.

Жилкование простое: в каждый сегмент по
следнего порядка входит единственная жилка. В 
осевой части фруктификации обычно развита 
одна, в исключительных случаях -  две жилки, от 
которых в перистом порядке отходят вторичные 
жилки, идущие в сегменты предпоследнего и по
следнего порядка.

Во многих случаях на кладосперме могут на
блюдаться пазушные швы.

Сравнение. Biarmopteris обнаруживает наи
большее сходство с родами Alternopsis Naug. 
[Naugolnykh, 1992] и Trichopitys Saporta [Florin, 
1949]. От первого из этих родов Biarmopteris от
личается хорошо развитыми сегментами второго



Рис. 23. Вегетативные и генеративные органы евраме- 
рийских (B-D,G) и ангарских (A,E,F) тригонокарповых 
А -  Neuropteris (?) sp. SVN-1, экз. № 3773(11)/29(89), ме
стонахождение Чекарда-1, слой 7; В -  Trigonocarpus (?) sp., 
сохранившийся в прикреплении к Neuropteris heterophylla 
Brongn., вестфал, Англия [Crookall, 1959, pi. XXVII, фиг. 3, 
4b]; С -  Trigonocarpus parkinsonii Brongn., средний карбон 
Донецкого бассейна, предполагаемые семена Alethopteris 
lonchitica (Schloth.) Goeppert (по: [Новик, 1952, табл. 
LXVIII, фиг. 4]); D -  Neuropteris obliqua Brongn., вестфал В 
Англии [Crookall, 1959, text-fig. 62,Е]; Е, F -  Demetrocarpus 
limbatus Naug.: Е -  экз. ВСЕГЕИ № 114/12399 (рисунок по 
фотографии В.П.Владимирович [1986, табл. IX, фиг. 17- 
18]), F -  предполагаемое внутренне строение (интегумент 
отмечен косой штриховкой); G -  схематическое внутреннее 
строение Trigonocarpus parkinsonii Brongn. (no: [Scott, 1923]) 
Длина масштабной линейки -  1 см

и третьего (последнего) порядков и отчетливыми 
округлыми семенными рубцами. Главным отли
чием характеризуемого рода от кладоспермов 
Trichophitys является большее количество поряд
ков ветвления, общий вильчатый габитус фрук- 
тификации и значительно более уплощенная фор-

Рис. 24. Demetrocarpus limbatus Naug.
А -  экз. № 3737/278; В -  голотип № 3737/161; С-Е -  экз. № 
3737/278А: М -  микропилярный канал 
Местонахождение Чекарда-1, слой 10 
Длина масштабной линейки -  2 мм

ма, позволяющая интерпретировать Biarmopteris 
как сильно специализированный филлосперм. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Кунгурский ярус Среднего 

Приуралья.

Biarmopteris pulchra Zalessky 

Рис. 25, А-С

Biarmopteris pulchra: Zalessky, 1937a, p. 47-48, fig. 11.

Голотип. Фрагмент кладосперма, изображен
ный М.Д.Залесским [Zalessky, 1937а, р. 47-48, fig. 
И , местонахождение Красная Глинка], лекская 
свита, филипповский горизонт, кунгурский ярус.

Описание. Наше представление об этом виде 
сформировано данными по трем экземплярам 
кладоспермов с опавшими семенами, включая 
голотип (рис. 25, В).

Из рассматриваемых образцов только один 
может считаться сравнительно полным (рис. 25, 
А). Он представляет собой кладосперм с сильно 
рассеченной пластинкой с тремя порядками



ветвления. Первое ветвление является, по суще
ству, бифуркацией главного стержня фруктфи- 
кации (последний можно рассматривать как ра
хис первого порядка). Это ветвление придает 
фруктификации в целом вильчатый характер и 
делит ее на два сегмента (условных "пера") пер
вого порядка. Они, в свою очередь, несут сег
менты второго порядка.

Рис. 25. Biarmopteris pulchra  Zal.
А -  экз. № 3737/196; В -  голотип (по: [Zalessky, 1937, фиг. 
11, с изменениями]), С -  экз. № 3737/24 
Местонахождение Чехарда-1, слой 10 (А, С), Красная Глин
ка (В)
Длина масштабной линейки -  1 см

На левой (по положению на рисунке) ветви 
первого порядка внутренние (по отношению к 
фруктификации в целом) сегменты представляют 
собой удлиненные лопасти с небольшим дис
тальным расширением, на котором располагают
ся семенные рубцы. На внешней стороне левой 
ветви первого порядка располагаются сегменты 
второго порядка, значительно сильнее развитые 
по сравнению с сегментами внутренней сторо
ны ветви первого порядка. Внешние сегменты 
второго порядка несут по три сегмента третьего 
(последнего) порядка. Они представляют собой 
продолговатые уплощенные лопасти с апикаль
ным расширением и закругленными верхушка
ми. В центре апикального расширения распола
гается семенной рубец, который может быть 
смещен к одному из краев лопасти. Внешние

сегменты третьего порядка и внутренние сегмен
ты второго порядка абсолютно идентичны и при 
упрощенной характеристике данной фруктифи
кации могут рассматриваться как сегменты по
следнего порядка.

Правая ветвь первого порядка сохранилась не 
полностью: отсутствуют почти все сегменты вто
рого порядка на внешней стороне ветви. Однако 
на внутренней стороне сохранились все сегменты 
второго порядка (всего их три). Два из них бифур- 
кируют, образуя по два сегмента третьего 
(последнего) порядка, и один -  приверхушечный, 
является простым. Все сегменты последнего по
рядка представляют собой уплощенные лопасти с 
располагающимися в апикальной части семенны
ми рубцами. Они полностью аналогичны сегмен
там последнего порядка левой ветви фруктифи
кации, отличаясь от них только несколько мень
шими размерами. Пазушные швы и жилкование 
на этом остатке заметны довольно слабо.

Второй по полноте сохранности остаток (рис. 
25, С) отличается от описанного выше более час
тым ветвлением и сохранившимися жилковани
ем и пазушными швами. Судя по строению этого 
экземпляра, возможно, некоторые фруктифика
ции В. pulchra могли иметь четыре порядка ветв
ления.

Образец, описанный М.Д.Залесским (рис. 25, 
В), существенно отличается от других экземпля
ров своими более мелкими размерами. Однако 
почти все остальные признаки тождественны на
блюдаемым на наших образцах, а имеющиеся 
отличия могут быть объяснены внутривидовой 
изменчивостью.

Замечания. С.В.Мейен [19876 и др.] считал, 
что растениям с фруктификациями Biarmopteris 
pulchra принадлежали стерильные листья рода 
Mauerites Zal. В составе этого рода в настоящее 
время находятся три вида: М. gracilis Zal., М  
artinensis Zal. и М. confertus Zal. Эти виды до
вольно существенно отличаются друг от друга 
как жилкованием, так и характером рассечения 
листовой пластинки, а сам род Mauerites нужда
ется в ревизии. Автор пока на обладает материа
лом для такой работы. Не исключено, что неко
торые экземпляры М  gracilis в действительности 
должны быть отнесены к Psygmophyllum cunei- 
folium. Листья последнего вида здесь рассматри
ваются как принадлежавшие трихопитиевому 
Alternopsis stricta Naug.



Р о д  A lternopsisNaugolnykh, 1992

Рис. 26. "Callipteris" levidensis Zal. (A -  no: [Zalessky, 
1939a], В -  по М.Д.Залесскому, публикуется впервые). 
Предполагаемые стерильные листья Biarmopteris 
А — почти полная дихотомирующая вайя, общей конструк
цией напоминающая строение псиглофиллоидов; В -  круп
ное перо предпоследнего порядка 
Местонахождение Чекарда-2 
Длина масштабной линейки -  1 см

При работе с литературой было обнаружено 
изображение и описание малоизвестного вида 
"Callipteris" levidensis Zal. (рис. 26), известного 
из отложений кошелевской свиты местонахож
дения Чекарда-2. В нашей коллекции подобные 
остатки, за исключением нескольких маловыра
зительных фрагментов, отсутствуют. Бросается в 
глаза сходство жилкования и формы сегментов 
последнего порядка Biarmopteris pulchra и 
"Callipteris" levidensis. Также обращает на себя 
внимание наличие пазушных швов между сегмен
тами последнего порядка и рахисом у одного из 
экземпляров "С." levidensis (рис. 26, В). Столь 
значительное сходство морфологии свидетельст
вует в пользу того, что "С." levidensis и В. pulchra 
могли быть органами одного вида растений.

Распространение. Кунгурский ярус Среднего 
Приуралья.

М атериал. Три экземпляра.

Alternopsis: Naugolnykh, 1992, р. 69-73.

Типовой вид: Alternopsis stricta Naugolnykh, 
кунгурский ярус Среднего Приуралья.

Диагноз. Как у типового вида.
С равнения и зам ечания. От наиболее близ

ких Supaia White, Biarmopteris Zal. и Trichopitys 
Saporta отличается редукцией перистых долей до 
субтреугольных лопастей.

Видовой состав. Типовой вид.
Распространение. Кунгурский ярус.

Alternopsis stricta Naugolnykh.

Рис. 27, А, С

Alternopsis stricta: Naugolnykh, 1992, р. 69-73.

Голотнп. ГИН РАН № 3773(11)/33(89), Сред
нее Приуралье, Чекарда-1, кошелевская свита, 
иренский горизонт, кунгурский ярус.

Английская версия диагноза этого вида была 
опубликована автором в протологе (Naugolnykh, 
1992). Однако, в связи с труднодоступностью из
дания, в котором была напечатана эта статья, 
было решено повторить диагноз A. stricta и в на
стоящей работе.

Diagnosis. Fertile organs are bilateral cla- 
dosperms. Seed-bearing lamina is narrow, with lin
ear outlines. Cladosperm has distinct midvein and 
several lateral (side) veins. Seeds attached in alter
nate order to both sides o f  the cladosperm. At the 
points o f affixture o f  the seeds the cladosperm lam
ina is dissected to reduced pinnate subtriangular 
lobes. Between lobes there are bosom line seams. 
Seed scars are straight and located at open angle to 
the axis o f cladosperm. From cladosperm midvein 
one side vein runs toward each seed scar.

Описание. Изолированные кладоспермы с 
опавшими семенами. Семенная пластинка узкая, 
линейно-лацетного очертания, с отчетливой 
средней жилкой. Семена располагались в чере
дующемся порядке по краям пластинки. В мес
тах прикрепления семян пластинка кладосперма 
рассечена на редуцированные перистые доли в 
виде субтреугольных лопастей. Между лопастя
ми имеются пазушные швы. Семенные рубцы 
спрямленные, располагаются под открытым (ту
пым) углом к средней жилке, от которой к каж
дому рубцу отходит по одной боковой жилке.
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Рис. 27. Alternopsis stricta Naug.
A -  голотип № 3773(11)/32(89); В -  семя с широким упло
щенным основанием, встречающееся в одних ассоциациях с 
кпадоспермами A. stricta, экз. № 3737/34а; С -  реконструк
ция A. stricta. Кладоспермы показаны располагающимися в 
пазухах листьев Psygmophyllum cuneifolium 
Местонахождение Чекарда-1, слой 10 
Длина масштабной линейки -  1 см (А, С) и 0,1 см (В)

Голотип A. stricta представляет собой отпеча
ток кладосперма с частично сохранившейся фи- 
толеймой. Верхушка и основание кладосперма 
оборваны.

Общая длина остатка 67,5 мм, максимальная 
ширина -  7,5 мм, минимальная -  3 мм.

Край кладосперма рассечен на четкие субтре
угольные лопасти, правильно чередующиеся 
вдоль оси кладосперма. Лопасти, по существу, 
представляют собой редуцированные перистые 
доли, сросшиеся между собой. Линии срастания 
соответствует пазушный шов.

Края лопастей имеют в длину 10-17,5 мм, 
сильно низбегают, превышая по длине семенной 
рубец в 3 -5  раз. Край лопастей на всем своем 
протяжении ровный. В предполагаемых местах 
прикрепления семезачатков края отпечатка 
очень мелко иззубрены. В некоторых местах 
имеется фитолейма, которая производит впечат
ление правильно оборванной по отделительному 
слою.

Длина семенного рубца -  от 2 до 3,5 мм.
Поверхность кладосперма, насколько об этом 

можно судить по отпечатку, была покрыта мел
кими ребрами и складками.

Вероятно, к верхнему (дистальному) ограни
чению каждой лопасти, включая терминальную 
(последнее можно предположить исходя из ти
пологической экстраполяции с фруктификация- 
ми Supaia и Biarmopteris), прикреплялись семена 
с широким плоским основанием, возможно, типа 
Cordaicarpus, как у других субангарских пель- 
таспермовых. Семена такого типа встречены в 
том же местонахождении (табл. XXXII, 6; рис. 
27, В).

На имеющемся отпечатке есть фрагмент фи- 
толеймы, сохранившийся, по моему мнению, от 
семени, так как располагается он непосредствен
но напротив семенного рубца. Семя, по всей ве
роятности, находилось при захоронении кладос
перма в прикреплении.

Замечания. В одном захоронении с Altemo- 
psis stricta обнаружены листья Psygmophyllum 
cuneifolium (Kutorga) Schimper. Другие вегета
тивные органы растений из этого захоронения 
(листья папоротников, Cordaites, Rhachiphyllum, 
Rufloria, побеги хвойных и стебли членистосте
бельных) могут быть исключены из рассмотре
ния, так как им свойственны фруктификации 
иных типов.

Общие элементы морфологии -  очертания и 
размер кладосперма и некоторых сегментов лис
та Р. cuneifolium, четкая выраженность в поверх
ностном рельефе средней жилки (у Р. cuneifolium 
проявляется не всегда), тонкая продольная реб
ристость (морщинистость) поверхности листьев 
и кладосперма, наличие пазушных швов -  по
зволяют предположить, что и кладосперм, и ве
гетативные листья Р. cuneifolium принадлежали 
одному растению.

Сделанный вывод также подтверждается воз
можной типологической экстраполяцией с



Biarmopteris-Mauerites, обладающих аналогич
ным планом строения и являющихся, скорее все
го, ближайшими родственниками Alternopsis 
stricta -  Psygmophyllum cuneifolium

Если следовать выводам С.В.Мейена [1987] о 
спиральном расположении кладоспермов Biar- 
mopteris в одном филлотаксисе с листьями 
Mauerites на фертильном побеге, можно допус
тить, что это заключение справедливо и для 
Alternopsis (рис. 27, С).

Распространение. Кунгурский ярус Среднего 
Приуралья, иренский горизонт.

М атериал. Три экземпляра.

Сателлитные таксоны 
порядка Peltaspermales

Псигмофиллоиды.
Формальная группировка таксонов

О бщ ая морфология вегетативны х органов 
псигмофиллоидов

Листья псигмофиллоидов сложные, черешко
вые, с повторно дихотомирующим основным 
проводящим пучком. Они часто рассматривают
ся как вайи, поскольку вильчато рассеченный 
лист Psygmophyllum или Bardia, по всей видимо
сти, можно гомологизировать с апикально дихо- 
томирущей вайей некоторых птеридофиллов 
(например, Autunia conferta (Stremb.) Kerp, Rha- 
chiphyllum diabolicum (Zeiller) Kerp, Callipteri- 
dium pteridium (Schl.) Zeiller, Neuporteris rarine- 
rvis Bunb., Odontopteris minor Brongn. и др.).

Несколько ниже точки главной дихотомии ос
новного проводящего пучка или непосредствен
но от нее от клиновидно суженного основания 
листа или от черешка у псигмофиллоидов отхо
дят дополнительные базальные сегменты или 
лопасти, иногда повторно дихотомирующие. Эта 
"четырехдельность" (наличие двух основных и 
двух дополнительных лопастей листа, в той или 
иной степени рассеченных) является главным 
признаком, объединяющим псигмофиллоиды в 
морфологическую группировку и придающим ей 
четкие границы. В редких случаях развивается 
только один из базальных сегментов. Иногда ба
зальные сегменты могут быть редуцированы 
или, напротив, гипертрофированы.

Черешок, как правило, хорошо выражен, дос
таточно развит. У некоторых форм он, возможно, 
содержал вторичную ксилему. У Psygmophyllum 
expansum черешок плавно и незаметно переходит 
в клиновидное основание листа (см. рис. 29, В, 
С; рис. 34, G). Изредка встречаются листья без- 
черешковые (с отпавшим черешком ?), но в ос
тальном неотличимые от листьев того же вида с 
черешками (см. рис. 30, F и [Zalessky, 1937а, fig. 
24-26]).

Размеры листьев псигмофиллоидов колеблют
ся от первых сантиметров до 0,5 м в длину. Наи
более крупные листья принадлежат Psygmo
phyllum expansum из артинских и кунгурских от
ложений Приурадья.

Сведения о филлотаксисе имеются лишь для 
рода Bardia: М.Д. Залесский [Zalessky, 1933] от
мечал спиральное листорасположение на укоро
ченном побеге (брахибласте ? см.: [Владимиро
вич, 1986, табл. VII, 8]), характерное для В. 
mauerii. Эти данные подтверждаются и нашим 
материалом. На имеющемся образце (см. рис. 41) 
листья В. aff. mauerii располагаются на несущем 
побеге по слабо выраженной пологой спирали.

Сложные листья псигмофиллоидов состоят из 
сегментов нескольких (обычно двух-трех) по
рядков, которые могут рассматриваться как го
мологи перьев и перышек вай птеридофиллов. 
Последнее замечание особенно справедливо для 
сильно рассеченных листьев Psygmophyllum 
cuneifolium, Р. demetrianum, Р. elegans, Р. ussu- 
riense. Сегменты последнего порядка (гомоло
гичные перышкам птеридофиллов) у псигмо
филлоидов довольно разнообразны. Можно раз
делить их на три основных типа -  А, В и С.

Т и п А. Сегменты последнего порядка в виде 
перышек. Перышки обычно с одонтоптеридным 
жилкованием, реже имеют отчетливую среднюю 
жилку и приближаются к пекоптеридным или 
алетоптеридным. Отдельные фрагменты листьев 
такого типа без их детального изучения, как это 
уже отмечалось в литературе [Бураго, 1982], лег
ко можно отнести к Pecopteris sp. или Rhachi- 
phyllum (vel Callipteris) sp. Тип А характерен для 
видов P. demetrianum, P. elegans.

T и п В. Сегменты последнего порядка в виде 
линейных или клиновидно сужающихся к осно
ванию лентовидных долей, обычно с единствен
ной жилкой или несколькими параллельными 
жилками. Сегменты могут дихотомировать. Тип



В характерен для видов Р. cuneifolium, Р. ussu- 
riense, Bardia mauerii, В. insignis.

Т и п  С. Сегменты последнего порядка очень 
крупные, с плохо различимыми границами, часто 
слившиеся краями. Жилкование довольно густое, 
субпараллельное или вееровидное. Тип С харак
терен для видов Psygmophyllum expansum, Р. 
nesterenkoi, Р. vesnjankianum, Р. sibiricum, Р. (?) 
dobrolubovae.

Сегменты последнего порядка всех трех типов 
могут в той или иной степени срастаться, образуя 
когерентный лист (см. описание Р. expansum).

Несмотря на крайне слабую изученность 
псигмофиллоидов, есть некоторые данные, кос
венно указывающие на характер форм роста этих 
растений. (Термин "формы роста" понимается по 
Р.У ттеккеру [Whittaker, 1970]. Часто в палеобо
танической литературе используется термин 
"жизненные формы". Это не совсем корректно. 
Под жизненными формами (life-forms) автор 
термина К. Раункиер подразумевал пять главных 
типов растений, определяемых положением пе- 
реннирующих тканей. Поскольку идентификация 
и реконструкция положения последних у иско
паемых растений очень сложна, правильнее ис
пользовать термин "формы роста".) Возможно, 
по своей форме роста некоторые из псигмофил- 
лоидов были древовидными (см. ниже описание 
Р. expansum).

Проблемы систематики псигмофиллоидов

Основные проблемы систематики псигмофил
лоидов в последнее время обсуждались в литера
туре достаточно подробно [Владимирович, 1981; 
Бураго, 1982; Дуранте, 1990]. Ниже лишь кратко 
освещены узловые моменты этой проблематики 
в ее историческом аспекте и излагается точка 
зрения автора.

Впервые остатки псигмофиллоидов s.s. были 
описаны С.С.Куторгой [Kutorga, 1838] и А. 
Броньяром [Brongniart, 1845] из пермских отло
жений Приуралья в составе родов Sphenopteris 
(S. cuneifolia Kutorga, S. interupte-pinnata Kutorga) 
и Noeggerathia (N. expansa Brongniart). Броньяр 
перенес в род Noeggerathia и вид N. cuneifolia. 
Под этими названиями оба приуральских расте
ния фигурировали в работе Э.И.Эйхвальда 
[1854].

В.Шимпер [Schimper, 1870-1872] указал на ге
терогенность рода Noeggerathia sensu Brongniart 
и перенес четыре вида (N. flabellata L. et Н. из 
среднего карбона Англии, N. expansa Brongn. и
N. cuneifolia (Kutorga) Brongn. из перми Приура
лья, N. ctenoides из перми Силезии) в установ
ленный им род Psygmophyllum Schimper, 1870, 
аргументируя эту операцию резкими отличиями 
в морфологии указанных видов от типового для 
Noeggerathia вида N. foliosa Sternberg. Не распо
лагая достаточно большим материалом по при
уральским видам Psygmophyllum, Шимпер счел 
характерным для нового рода перистое рассече
ние листа. Типовой вид для Psygmophyllum ука
зан не был.

Спустя восемь лет Г.Сапорта [Saporta, 1878] 
подверг ревизии объем рода Psygmophyllum, 
предложив использовать его только для при
уральских видов Р. expcmsum и Р.cuneifolium. В 
составе рода Psygmophyllum Сапорта указал так
же Р. santagouroulense -  nomen nudum. Сапорта 
привел в своей работе следующий диагноз рода 
Psygmophyllum (цит. по: [Бураго, 1982]): "Фраг
менты очень крупных листьев с вильчато разде
ленным рахисом, несущим под раздвоением су
противные небольшие сегменты". В качестве ти
пового вида рода Psygmophyllum Сапорта считал 
Р. expansum.

Е.А.Н.Арбер [Arber, 1912], игнорируя предло
жение Сапорта, предложил иной вариант реви
зии рода Psygmophyllum Schimper. Арбер сохра
нил это родовое название только для Р. 
flabellatum.

О. А.Хег [Hoeg, 1942, 1967] справедливо при
нял ревизию, предложенную Сапорта (в соответ
ствии с приоритетом первого ревизующего). По
мимо видов Psygmophyllum, указываемых Сапор
та, Хег, вслед за Т.Г.Халле [Halle, 1927], отнес к 
этому же роду катазиатский вид Р. multipartitum 
Halle, описанный из пермской формации Шаньси 
Китая. В качестве типового вида для рода 
Psygmophyllum Хег также указал Р. expansum.

Очень интересные публикации о псигмофил- 
лоидах принадлежат М.Д.Залесскому [Залесский, 
1912, 1918; Zalessky, 1929а,с, 1937а, 1939а,Ь]. Пер
воначально Залесский принял род Psygmophyllum 
в узком смысле, придаваемом роду Арбером. 
Для оставшихся без родового названия ураль
ских видов Р. expansum и Р. cuneifolium М.Д.За- 
лесский предложил новый род Palamophyllum



Рис. 28. Псигмофиллоидные и сфенобайероподобные листья кунгурского яруса Среднего Приуралья 
А -  Laskowskia flabellata Zal.; В, С -  Kirkoria multifida Zal.; D-E -  Mauerites confertus Zal.; F -  "Dicranophyllum" varicum Zal.; 
G -  Ginkgoites multifida Zal. [Zalessky, 1937,1939]
Длина масштабной линейки -  1 см (B,G) и 2 см (А)

Zalessky, 1912. Одновременно Залесский сохра
нил родовое название Psygmophyllum для типич
но ангарских видов Р. mongolicum и Р. potcminii с 
перистым строением вай, впоследствии перене
сенных в специально организованный род 
Angaridium Zalessky, 1933. После критического 
письма Р. Зейллера М.Д.Залесский резко изме
нил свою точку зрения и принял род 
Psygmophyllum в соответствии с ревизией Сапор- 
та [Залесский, 1918, с. 16]. Того же понимания 
рода Psygmophyllum придерживалась Е.Ф. Чир
кова (см.: [Zalessky, 1939b, с. 351-352]), описав-' 
шая Р. incertum. Позднее М.Д.Залесским было 
предложено большое количество родов для изо
лированных листьев псигмофиллоидной морфо
логии: Syniopteris Zal., 1929, Idelopteris Zal., 
1929, Iniopteris Zal., 1934, Comipteridium Zal., 
1934, Bardia Zal., 1933 и др. Различия между 
этими родами (за исключением Bardia) состоят в 
общих пропорциях листа и характере рассечения 
листовой пластинки. Как будет показано ниже, 
эти признаки даже в пределах одного вида в этой 
группе растений очень изменчивы. Хотелось бы

подчеркнуть, что типологическая (монотипичес- 
кая) концепция низших таксонов, принимавшая
ся М.Д.Залесским, как и большинством его со
временников, полностью им осознавалась как 
искусственная: "... хотя надо добавить, нет ниче
го невероятного, что все эти растения могли бы в 
действительности принадлежать к одному бота
ническому роду, так как большему или меньше
му расчленению листьев в данном случае нельзя 
придавать большого значения" [Залесский, 1918,
с. 16].

М.Д.Запесским также был описан ряд своеоб
разных растительных остатков (рис. 28), которые 
по общему габитусу очень напоминают отдель
ные части листьев Psygmophyllum или Bardia 
(например, Calleophyllum lobatum Zal., Kirkoria 
multifida Zal., Mauerites confertus Zal.) или же 
имеют ряд переходных признаков между псиг- 
мофиллоидами и каллиптеридами {Permopteri- 
dium densinervium Zal.).

В.П.Владимирович [1981] проанализировала 
данные по истории рода Psygmophyllum и при
шла к необходимости квалифицировать действия



Сапорта номенклатурно незаконными. Владими
рович ссылалась при этом на 64-ю статью 
МКБН. Затем ею была убедительно показана си
нонимия Syniopteris и Psygmophyllum, причем в 
качестве старшего синонима был избран род 
Syniopteris с типовым видом S. nesterenkoi Zal., 
1929. Вид Р. cuneifolium В.П.Владимирович рас
сматривала как вариетет вида Р. expansum.

Диаметрально противоположный взгляд на 
проблему с родовым названием Psygmophyllum 
был продемонстрирован В.И.Бураго [1982]. Бу- 
раго пришла к выводу, что псигмофиллоидные 
роды Залесского {Syniopteris, Iniopteris, Idelo- 
pteris, Zaleskiella, Comipteridium, Biarmella, Ura- 
lopteris) являются таксономическими синонима
ми, старшим для которых должен считаться 
Psygmophyllum, что послужило основанием для 
организации ряда новых комбинаций. Необхо
димо отметить, что ряд видов, перенесенных 
В.И.Бураго в род Psygmophyllum, в соответствии 
с диагнозом последнего находится в нем услов
но, поскольку у листьев этих видов неизвестны 
(обычно вследствие плохой сохранности мате
риала) базальные сегменты. Такие виды хотелось 
бы отметить знаками вопроса, хотя общая их 
близость псигмофиллоидам не оставляет сомне
ний: Р.(?) insertum Tchirk., Р. (?) trilobum (Zal.) Bu- 
rago, /*.(?) validum (Zal.) Burago, P.{?) dobrolubovae 
(Zal.) Burago, P.(?) multipartitum Halle.

В настоящей работе принимается точка зрения 
В.И.Бураго на объем и номенклатуру рода 
Psygmophyllum, хотя кажется весьма вероятным, 
что видовое разнообразие рода в настоящее вре
мя несколько завышено. Помимо синонимов 
Psygmophyllum, перечисленных Бураго, в сино
нимику рода, предлагаемую автором, помещены 
также роды Peremopteris Zal. и Permophyllum 
Zal., установленные на фрагментарных остатках 
листьев вида Psygmophyllum expansum.

Хотелось бы отметить, что главной пробле
мой, сопровождавш ей всю историю изучения 
псигмофиллоидов является отсутствие стройной  
системы формальных родов, основывающейся на 
хорошо выдерживающихся морфологических  
признаках. Предлагаемая ниже система родов 
представляется автору одним из реальных выхо
дов из запутанной и малологичной родовой сис
тематики псигмофиллоидов.

В неформальной группе псигмофиллоидов, 
объединяемой "четырехдельностью" листовой

пластинки (наличием двух главных стержней 
или лопастей листа и двух дополнительных ба
зальных) предлагается рассматривать три рода: 
Psygmophyllum Schimper, 1870, emend. Saropta, 
1878, Bardia Zalessky, 1933 и Flabellofolium 
Stone, 1973. Несмотря на то, что диагнозы пер
вых двух родов приводятся в описательной части 
работы, кажется уместным еще раз подчеркнуть 
их основные различия.

Р о д  Psygmophyllum. Черешок выражен нечет
ко, образован клиновидно оттянутым основани
ем листа. По своей длине черешок (при полной 
сохранности) несколько короче листовой пла
стинки.

Р о д  Bardia. Черешок хорошо выражен и зна
чительно (в 1,5-3 раза) превышает по своей дли
не листовую пластинку.

Р о д  Flabellofolium. Листья плохой сохранно
сти без сохранившихся черешка и основания 
листа.

В настоящее время род Flabellofolium крайне 
гетерогенен и является сугубо формальным 
[Дуранте, 1990]. Представляется целесообраз
ным модифицировать его, исключив виды с хо
рошей морфологической и эпидермальной ха
рактеристикой и придать ему смысл, предлагае
мый выше.

Р о д  Psygmophyllopsis Durante, 1990 удобнее 
использовать в качестве подрода рода Psygmo
phyllum как выделяемый преимущественно из 
папеофитогеографических соображений.

Видовыми признаками псигмофиллоидов надо 
считать форму сегментов/лопастей, густоту и ха
рактер жилкования, общие размеры листьев. 
Эпидермальные признаки псигмофиллоидов ос
таются плохо изученными для большинства ви
дов, за исключением Psygmophyllum expansum и
Р. multipartitum, и пока не могут эффективно ис
пользоваться в систематике.

Замечания о систематическом положении 
псигмофиллоидов

Первый анализ взглядов на систематическое 
положение некоторых псигмофиллоидов, нахо
дившихся в то время в составе рода Noeggerathia 
Stemb., приводит Э.И.Эйхвальд [1854]. Он ука
зывает, что Гепперт помещает семейство 
Noeggeraticeae между "Папоротниками, Пальма



ми и Цикадеями", Унгер относит его к папорот
никам, а Броньяр -  "в особое семейство голосе
менных двудольных растений, близких к 
Sigillariceae, Cycadeae и Coniferae". Многие дру
гие исследователи, по свидетельству Эйхвальда 
(Штернберг, Линдли и Хаттон), также считали 
Noeggeraticeae (совместно с псигмофиллоидами) 
пальмами. Сам Эйхвальд относит Noeggerathia 
expansa и N. cuneifolia (=Psygmophyllum expan
sum и P. cuneifolium) к классу "однодольных рас
тений (Monocotyledones), разряду пальм (Ра1- 
тае ), семейству Noeggerathiceae".

Г.Сапорта и А.Марион [Saporta, Marion, 1885] 
описали остатки Salisburia primigenia, которые 
позднее [Zalessky, 1937а] были интерпретирова
ны как ранние стадии развития листа Psygmo- 
phyllum expansum. М.Д.Залесский аргументиро
вал свой вывод наличием у S. primigenia разде
ления листовой пластинки на две части, одно
временно отмечая возможную синонимию S. 
primigenia и Dichoneuron hookerii Saporta. Sal- 
sburia -  по современной номенклатуре Ginkgo. 
Таким образом, если считать замечания М.Д.За- 
лесского справедливыми, Г.Сапорта рассматри
вал в своей работе листья псигмофиллоидной 
морфологии (Psygmophyllum expansum?) как ли
стья гинкговых. Dichoneuron hookerii Г.Сапорта 
считал однодольным растением, а Гукер (цит по: 
[ Zalessky, 1937а]) рассматривал это растение как 
папоротник. Несколько позднее Г.Сапорта 
[Saporta, 1878] отнес Psygmophyllum к папорот
никам, сближая с родом Eremopteris.

М.Д.Залесский [1918; Zalessky, 1929а,с, 1937а 
и др.] помещал описания Psygmophyllum и Bardia 
в формальную группировку "Filices et Pterido- 
spermae", подчеркивая, что "la situation dans le 
system des plantes du genre Psygmophyllum n'est 
pas encore bien determ inee" [Zalessky, 1929a, c. 
717)], и предлагал рассматривать листья Psy
gmophyllum и Bardia в составе семейства (по су
ществу, -  морфологической группы) Psygmo- 
phyllidae, не относя последнее ни к одной опре
деленной таксономической группе более высо
кого ранга.

М.Ф.Нейбург [1948] поместила Psygmophyllum 
(al. Syniopteris) siberianum, P.(al. Syniopteris) 
eurinum, P. (al. Iniopteris) sibiricum в раздел, 
формально объединяющий Filicales, Cycadofili- 
ces и Bennettitales, a Ginkgophyllum vsevolodii 
Zal., очень сходный по макроморфологии с

Psygmophyllum cuneifolium, сближала с порядком 
Ginkgoales.

А.Н.Криштофович [1957] рассматривал Psy
gmophyllum как Gymnospermae incertae sedis.
B. П.Владимирович относит Syniopteris (т.е. 
Psygmophyllum) к Pteridospermae incertae sedis.
C. К.Пухонто и Л.А.Фефилова [1983, с. 65] без 
всяких видимых оснований помещают Psygmo
phyllum (al. Syniopteris) nesterenkoi в семейство 
Glossopteridaceae порядка Glossopteridales.

О значительной морфологической близости 
псигмофиллоидов и некоторых ангарских пель- 
таспермовых высказывался С.В.Мейен: "семей
ство Peltaspermaceae также включает верхне
пермские растения, описанные с Русской плат
формы М.Д.Залесским [1927; Zalessky, 1929b] 
под названием Odontopteris rossica и О. tatarica. 
В нескольких местонахождениях они сопровож
даются кистевидными сложными полиспермами, 
состоящими из пельтоидов. По жилкованию эти 
вайи сходны' с Iniopteris, который, в свою оче
редь, очень близок к Psygmophyllum expcmsum. 
Iniopteris и Syniopteris рассматривались гетеро- 
типными синонимами Psygmophyllum [Бураго, 
1982]. Эти растения также могут принадлежать 
пельтаспермовым, Р. cuneifolium напоминает 
Mauerites и ближе к трихопитиевым" [Мейен, 
1986а, с. 19]. В своей сводке "Основы палеобо
таники" С.В.Мейен [19876] помещал род 
Psygmo-phyllum (при условии, если типовым ви
дом рода считать Р. expcmsum) в число сателлит- 
ных таксонов отдела Pinophyta, подчеркивая 
сходство некоторых псигмофиллоидов с Comia, 
Mauerites и Callipteris (т.е. пельтаспермовыми).

И.Лемуань [Lemoigne, 1988] отнес род Psy
gmophyllum к порядку Ginkgophytina (Ginkgoales) 
совместно с другими родами сходной морфоло
гии (Ginkgophyllum Saporta, Ginkgophyton Mat
thew, Rhipidopsis Schmalhausen, Gondwanophyton 
Maithy, Sphenobaiera Florin), основываясь только 
на сходстве строения вегетативных органов.

Яо Жао-цзы (Yao Zhao-qi, 1989) были опубли
кованы данные по эпидермальному строению ка- 
тазиатского вида Psygmophyllum multipartitum 
Halle. По мнению Яо, этот таксон следует отно
сить к пельтаспермовым.

Автором в местонахождении Чекарда-1 (Сред
нее Приуралье, кунгурский ярус) была обнару
жена пиннатная структура, описанная как 
Altemopsis stricta Naug., которая может быть ин



терпретирована как кладосперм со спрямленны
ми семенными рубцами. По некоторым призна
кам (характер жилкования, размеры и очертания 
пластинки, наличие пазушных швов и тонкой 
исштрихованности поверхности) эта структура 
может быть сопоставлена с листьями Р. 
cuneifolium, встреченным в том же местонахож
дении [Naugolnykh, 1992]. Пиннатный кладос
перм такого типа хорошо сопоставим с женски
ми фруктификациями Biarmopteris Zal., ассоции
рующих с листвой Mauerites [Мейен, 1982а, 
1983, 1986а и др.] и относящихся к семейству 
Trichopityaceae порядка Peltaspermales. Эпидер- 
мально-кутикулярное строение Р. expansum [На
угольных, 1996а] подтверждает принадлежность 
псигмофиллоидов порядку Peltaspermales. На 
этом основании, подкрепляющем выводы 
С.В.Мейена и Яо Жао-цзы о близости Psygmo- 
phyllum пельтаспермовым, описываемые в рабо
те Р. expansum, Р. cuneifolium и Bardia aff. 
mauerii отнесены к саттелитным таксонам по
рядка Peltaspermales.

Р од  Psygmophyllum Schimper, 1870, emend.
Saporta, 1878

Psygmophyllum: Schimper, 1870-1872, c. 192 (part.); 
Saporta, 1878, c. 869, Шмальгаузен, 1887, c. 16 (part.); Залес
ский, 1912, c. 17, 38; 1918, c. 15; Zalessky, 1929a, c. 718; 
1937a, c. 58; Halle, 1927, c. 214; Gothan, Kukuk, 1933, c. 66; 
Hoeg, 1942, с. 112; Шведов, 1961, c. 79; Бураго, 1982, c. 133.

Syniopteris: Zalessky, 1929c; Нейбург, 1948, c. 200; Шведов, 
Радченко, 1963, с. 72; Владимирович, 1981, с. 26; 1982, с. 46.

Idelopteris: Zalessky, 1929а, с. 721.
Iniopteris: Zalessky, 1934а, с. 759; Нейбург, 1948, с. 203; 

Шведов, 1961, с. 82; Шведов, Радченко, 1963, с. 72.
Comipteridium: Zalessky, 1934b, с. 253; Шведов, Радчен

ко, 1963, с. 73.
Peremopteris: Zalessky, 1937а, с. 46-47; Шведов, Радчен

ко, 1963, с. 76.
Permophyllum: Zalessky, 1937а, с. 70-71.
Biarmella: Zalessky, 1939b, с. 353.
Uralopteris: Zalessky, 1939b, c. 355.
Zalesskyella: Tchirkova in Zalessky, 1939b, c. 355.

Типовой вид: Psygmophyllum expansum 
(Brongniart) Schimper, пермь Приуралья.

Диагноз. Изолированные листья (может быть 
филлодии или кладодии) средних и крупных 
(более 50 см в длину) размеров, реже мелкие, че
решковые, с надрезанной или рассеченной пла
стинкой (в последнем случае лист может рас
сматриваться как сложный). Рахис сложен не
сколькими тяжами проводящего пучка, вильчато

делится (дихотомирует), образуя сходные по 
форме и размерам оси двух главных сегментов 
(лопастей или перьев первого порядка). От точки 
бифуркации рахиса или несколько ниже от че
решковой части рахиса отходят менее развитые 
два базальных сегмента (лопасти). Последние 
могут быть развиты в различной степени, вплоть 
до полной редукции одного из них. Оси главных 
сегментов повторно дихотомируют или монопо- 
диально делятся как во внешнюю, так и во внут
реннюю сторону.

Листовая пластинка, обрамляющая стержни 
перьев, в различной степени надрезана на лопа
сти или перышки различного характера.

Черешок образован клиновидно оттянутым 
основанием листа; по своей длине он короче 
листовой пластинки.

Жилкование различного типа: от веерного до 
перистого. Жилки от простых до четырех раз ди- 
хотомирующих.

Устьица не образуют полос и рядов.
Сравнение. От наиболее близкого рода Bardia 

Zal. отличается менее выраженным и более ко
ротким (не превышающим длину листовой пла
стинки) черешком и в целом менее рассеченной 
листовой пластинкой.

Видовой состав. Р. bifurcatum (Tchirkova) Bu- 
rago, P. cuneifolium (Kutorga) Schimper, P. demetri- 
anum (Zalessky) Burago, P. elegans (Zalessky) 
Burago, P. eurinum (Zalessky) Burago, P. expansum 
(Brongniart) Schimper, P. nesterenkoi (Zalessky) 
Burago, P. petiolatum (Schvedov) Burago, P. ussu- 
riense Burago, P. vesnjankianum Burago, P. Siberia- 
num (Zalessky) Burago, P. sibiricum (Zalessky) Bura
go, P. tajmyrense Schvedov, P. (?) bifoliatum Zales
sky, P. (?) dobrolubovae (Zalessky) Burago, P. (?) 
incertum Tchirkova, P. (?) multipartitum Halle, P. (?) 
trilobum (Zalessky) Burago, P. (?) validum (Zalessky) 
Burago.

Распространение. Пермь Ангарской и Ката- 
зиатской фитохорий.

Psygmophyllum expansum (Brongniart) 
Schimper

Табл. XVII, 3; табл. XVIII-XXII; табл. XXIII, 4; рис. 29-33, 
рис. 34, C-J; рис. 35-36

Noeggerathia expansa: Brongniart, 1845, с. 9, табл. А, 3; В, 
4а, 4b; Е, la, lb, 1с; Эйхвальд, 1854, с. 168, табл. XIII, 17.

Psygmophyllum expansum: Schimper, 1870-1872, с. 193;



Шмальгаузен, 1887, с. 18, табл. IV, 1-6; Залесский, 1927, 
табл. V, 3, 4; табл. XIII, 1-4; табл. XIV, 1-4; табл. XVIII, 4; 
табл. XXXIV, 1, 2, 5; табл. XXXV, 3, 4; табл. XXXVIII, 4; 
Zalessky, 1929а, с. 721, рис. 2, 3; 1937а, с. 58, рис. 23-26.

Syniopteris expansa: Владимирович, 1981, с. 31, табл. IV, 
6-8; табл. V, 4; 1982, с. 48, табл. VI, 6-10; табл. VII, 1-4; 
табл. VIII, 1; 1985, табл. I, 11-14; табл. III, 2-5; табл. VII, 7, 
9, 10; табл. X, 1-5; табл. XII, 7, 9; 1986, табл. 137-10, 138-6, 
141-8, 150-1.

Peremopteris sylvaeana: Zalessky, 1937а, с. 46-47, табл. 10.
Permophyllum incisum: Zalessky, 1937а, с. 70-71, табл 34.

Рис. 29. Psygm ophyllum  expansum  (Brongn.) Schimper. 
Макроморфологическое строение листьев, с которых 
был получены препараты кутикулы (см. рис. 35-36)
А -  экз. № 3773(11)/341(93); В, С -  экз. № 3773(11)/377(93) 
Местонахождение Чекарда-1, слой 7 
Длина масштабной линейки -  1 см

Рис. 30. P sygm ophyllum  expansum  (Brongn.) Schimper. 
Изменчивость листьев
А -  терминальный фрагмент одной из лопастей крупного лис
та с когерентно слившимися сегментами последнего порядка, 
экз. № ПГУ 138/1; В -  экз. № ПГУ 114; С -  экз. № ПГУ 66; D -  
экз. № ПГУ 195; Е -  почти полный лист с сохранившимися 
базальными сегментами, экз. № ИГУ 2; F -  нижняя часть лис
та с базальными сегментами, экз. № ПГУ 130/1 
Местонахождения: Березовка (A, D), Чекарда-1, слой 1 (Е), 
Белая Гора (F)
Длина масштабной линейки -  1 см

Голотип. Изображен А. Броньяром [Bron
gn i art, 1845, с. 9, табл. А, 3], пермь Приуралья.

Описание. Изолированные листья или фил- 
локладии различных размеров, иногда очень 
крупные, черешковые. Черешковая часть рахиса, 
образованная оттянутым основанием листа, не
сет грубую продольную ребристость или штри-



Рис. 31. Psygmophyllum expansum (Brongn.) Schimper. 
Изменчивость листьев
A -  клиновидно сужающаяся к своему основанию изолиро
ванная базальная лопасть крупного листа, экз. № ПГУ 
135/1-1; В -  экз. № ПГУ 133/1; С -  фрагмент очень крупно
го листа с повторной бифуркацией основного проводящего 
пучка, экз. № ПГУ 135/1-2; С1 -поперечное сечение прово
дящего пучка того же листа; D -  экз. № ПГУ 135/1-3; Е -  
часть крупного листа с базальным сегментом, экз. № ПГУ 
135/1-4
Местонахождение Красный Луг (А-Е)
Длина масштабной линейки -  1 см

ховку. Рахис, с субтреугольным в сечении про
дольным желобком, вильчато делится, образуя 
две примерно равные части, проводящие пучки 
которых далее распадаются на веерообразно  
расходящиеся жилки, иногда с намечающейся 
единственной главной жилкой, входящ ей в вер
шину одной из лопастей листа. У  крупных ли-

Рис. 32. Psygmophyllum expansum (Brongn.) Schimper. 
Изменчивость листьев
А -  экз. № ПГУ 114/1; В -  экз. № ПГУ 156/1-1; С -  экз. № 
ПГУ 156/1-2; D -  экз. № ПГУ 135/1-5; Е -  экз. № ПГУ 
133/1; F -  экз. № ПГУ 194/1; G -  черешковая часть крупно
го листа с базальными сегментами, экз. № ПГУ 156/1-4; Н -  
два фрагмента крупного листа, сохранившиеся на одной по
верхности напластования, экз. № ПГУ 156/1-3 
Местонахождения: Молебка (А), Тис (В-С, G-H), Красный 
Луг (D-F)
Длина масштабной линейки -  1 см

стьев основные проводящие пучки главных сег
ментов листа очень хорош о развиты и не отли
чаются по внешнему виду от черешковой части 
листа.

Листовая пластинка делится глубоким сину
сом на два главных сегмента (лопасти), в кото
рые входит бифуркирующ ий основной проводя
щий пучок. Они могут быть надрезаны на не-



Рис. 33. P sygm ophyllum  expansum  (Brongn.) Schimper. 
Почти целый лист 
Экз. № 3773(11)/181(89)
Местонахождение Красный Луг 
Длина масштабной линейки -  1 см

сколько вторичных или третичных сегментов 
(лопастей), обычно более развитых с внешних 
сторон главных сегментов.

Ниже вильчатого разделения основного про
водящего пучка или непосредственно от него от
ходят два базальных сегмента, как правило, суб
треугольной формы, нередко развитых в разной 
степени. Они могут быть изоморфны сегментам 
других частей листовой пластинки.

Жилкование в лопастях от субпараллельного 
или веерообразного до перистого. В последнем 
случае угол отхождения боковых жилок очень 
острый (около 30-20° и менее). Жилки простые 
или дихотомирующие до двух-трех раз.

Автором была изучена представительная 
(более 30 экземпляров) выборка листьев, при
надлежащих данному виду. По степени сохран
ности все экземпляры можно разделить на две 
основные категории: 1) фрагменты листьев, от
носимых к виду условно (рис. 30, А-D ; рис.31, 
А-D ; рис. 32, A -F; рис. 34, С, E -F , H -J, табл. 
XVI, 6), на которых не наблюдается общий тип 
строения листа и лишь отдельные детали 
(жилкование, надрезанность листовой пластин
ки) и ассоциативная связь с листьями второй ка
тегории позволяют отнести их к Р. expansunv, в 
противном случае их следовало бы отнести к ро
ду Flabellofolium Stone [Дуранте, 1990]; 2) целые 
или слабо поврежденные листья, сохранившие 
общий тип строения, соответствующий диагнозу 
вида.

Черешок (черешковая часть рахиса) хорошо 
сохранился у трех экземпляров. Заметна грубая 
продольная ребристость черешка и намечаю
щийся желобок (рис. 32, G; рис. 34, G). Желобок 
хорошо заметен и на более дистальных частях 
листа (рис. 31, С, С1). Судя по характеру со
хранности черешка (плотный бесструктурный 
уголь), а также по его крупным размерам, можно 
предположить, что он одревесневал.

У шести экземпляров выборки сохранилось 
место главной бифуркации основного проводя
щего пучка. В первой группе таких листьев 
(видимо, более молодых) основной стержень 
очень слабо прослеживается дальше точки би
фуркации, распадаясь на пучки субпараллельных 
жилок (рис. 29, А; рис. 30, E -F , рис. 34, D,G). Во 
второй группе у сравнительно крупных листьев 
он выражен в форме мощного вильчатого рахиса 
с грубой продольной ребристостью (рис. 29, В; 
рис. 33).

Достоверные базальные сегменты наблюдают
ся у шести экземпляров выборки (рис. 29, А-С; 
рис. 30, E-F; рис. 32, G; рис. 34, G). Вероятно, по 
одному из таких сегментов видно еще на двух 
экземплярах (рис. 31, С,Е).

Базальные сегменты довольно часто встреча
ются в изолированном состоянии. Их отличает 
общая субтреугольная форма, клиновидное ос-



Рис. 34. Изменчивость листьев Psygmo- 
phyllum expcmsum (Brongn.) Schimper (C- 
J) и Psygmophyllum sp. (A-B)
A, В -  Psygmophyllum sp.: A -  экз. № 
3773(11)/93(89), В -  экз. № 3773(11)/122(89); 
С -  Psygmophyllum expansum (Brongn.) Schim
per: C-J -  экз. № 3773(11)/92(89), D -  экз. № 
3773(11)/96(89), E  -  экз. № 3773(11)/101(89), 
F -  экз. № 3773(11)/95(89), G -  экз. № 
3773(11)/98(89), H -  экз. № 3773(1 l)/94a(89), 
I -  экз. № 3773(11)/99(89), J -  экз. № 
3773(11)/100(89)
Местонахождение Чекарда-1, слой 1 (E-I), 
слои 7 и 10 (A-D, F-H)

Длина масштабной линейки -  1 см

нование и равномерное вееровидное жилкование 
(рис. 31, А, В; рис. 32, D; рис. 34, Е, Н, I).

Детали жилкования на большинстве изучен
ных экземпляров заметны довольно плохо. Жил
кование преимущественно субпараллельное или 
веерообразное. Жилки простые или до двух-трех 
раз дихотомирующие. В нескольких случаях 
жилкование приближается к перистому уникоге- 
рентному (рис. 29, В -С ; рис.30, A-В ; рис. 32, В - 
С) или становится хорошо выраженным пери
стым (рис. 30,С), но с очень острым углом отхо
ждения боковых жилок (10-20°).

Листовая пластинка у описываемых листьев 
обычно полностью облекает проводящий пучок. 
Тем не менее, надо отметить, что этот признак не 
является постоянным. 3  нашей выборке есть ли
стья и с сильно надрезанной (с глубоким синусом 
в месте главной бифуркации) листовой пластин
кой (рис. 29, В-С ; рис. 33).

Высокой изменчивостью характеризуется тип 
края листовой пластинки. Встречаются разные 
его варианты, но обычными являются ровный 
или городчатый края, отмечаемые и на большин
стве канонических изображений Р. expansum



Рис. 35. Psygmophyllum expansum 
(Brongn.) Schimper. Кутикулярное 
строение.
A, В, D, F, H -  препарат, получен с 
экз. № 3773(11)/377(93); С, Е, G, I -  
препарат получен с экз. № 3773(11)/ 
341(93);
А, В, С, Е, F -  х 150, D, G, Н -  х 500 
Местонахождение Чекарда-1, слой 7

[Эйхвальд, 1954, табл. XIII, фиг. 17; Zalessky, 
1929а, фиг. 4; 1937а, фиг. 23; Мейен, 19876, рис. 
68 е, ж]. В изученной выборке кроме городчато- 
го края (рис. 29, В -С ; рис. 32, В -С  и др.) и ров
ного края (рис. 31, А -С  и др.) наблюдаются и 
другие типы. Некоторые листья обладают паль
цеобразными или клиновидными выростами, ос
ложняющими край листа (рис. 34, Н).

Наметить четкую зависимость между надре- 
занностью листовой пластинки, характером ее 
края и размерами листа нам не удалось, хотя су

ществует мнение [Мейен, 1986а, с. 244], что 
меньшие по размерам листья обычно цельно
крайние. С моей точки зрения, характер рассе- 
ченности листа в данном случае зависел не 
столько от его размеров (возраста?), сколько от 
общих условий освещенности или увлажненно
сти. Логично предположить, что мелкие листья 
принадлежали растениям, произраставшим в бо
лее сухих местах, поскольку такая листовая пла
стинка испаряет со своей поверхности меньшее 
количество влаги. Крупные цельнокрайние ли-



Рис. 36. Psygmophyllum expansum  (Brongn.) Schimper. 
Кутикулярное строение
A -  отдельное устьице, вид с внешней стороны кутикулы, 
видна проксимальная кутинизация побочных клеток с наме
чающимися внешними папиллами, а также частично сохра
нившиеся замыкающие клетки. Внешняя поверхность кути
кулы гладкая. Препарат № 3773(11)/341(93)С, х200. В -  
фрагмент кутикулы верхней (?) стороны листа с удлинен
ными (справа) и более изометричными (слева) покровными 
клетками. Устьица ориентированы в одном направлении. 
Препарат № 3773(11)/377(93)В, х 150. С -  участок кутикулы 
с преимущественно изометричными покровными клетками 
и беспорядочно ориентированными устьичными апаратами. 
Препарат № 3773(11)/377(93)С, х150. D -  отдельное усть
ице, вцд с внутренней стороны кутикулы. Видны угловые 
утолщения клеток, а также "кутиновые протуберанцы" на 
побочных клетках устьица. Препарат № 3773(11)/377(93)С, 
хЗОО
Местонахождение Чекарда-1, слой 7

стья, возможно, были более характерными для 
растений, располагавшихся недалеко от источ
ников воды -  постоянных или временных водо
токов или озер. Очевидно, в различные сезоны

года одно и то же растение могло продуцировать 
листья с разной степенью рассеченности листо
вой пластинки.

Эпидермальное строение. Кутикулы Р. ex
pansum были получены с двух экземпляров ли
стьев, обладающих всеми важными для этого 
вида диагностическими признаками: 1) повторно 
дихотомирующим основным проводящим пуч
ком; 2) наличием базальных сегментов (лопа
стей); 3) "псигмофиллоидным" (см.: [Дуранте, 
1990]) жилкованием (рис. 29, А -С). Оба листа 
происходят из седьмого слоя местонахождения 
Чекарда-1. Один из изученных листьев обладает 
более корродированной кутикулой, однако ее 
идентичность кутикулам другого экземпляра 
(рис. 29, В, С) не вызывает сомнений.

Листья амфистоматные. Кутикулы обеих сто
рон листа очень сходны. Возможно, нижней сто
роне листа принадлежала несколько более тон
кая кутикула. С одного из изученных экземпля
ров (рис. 29, В, С) был получен фрагмент кути
кулы края листа, развернувшейся в виде 
Икнижки,, с сохранившимися кутикулами обеих 
сторон и швом между ними.

Покровные клетки эпидермы, в основном пя
ти- и шестиугольные, обладали неправильными 
полигональными очертаниями (рис. 35, В, С, F; 
рис. 36, В-D ) и являлись анизогональными. 
Межжилковые (интеркостальные) клетки более 
изометричны, а наджилковые (костальные) не
сколько вытянуты. Соотношение длины и шири
ны последних составляет в среднем 2:1. Средние 
размеры межжилковых клеток равняются 25x30 
мкм, наджилковых 30x15 мкм. Секреторные об
разования не обнаружены. Имеются межклеточ
ные угловые утолщения, иногда переходящие в 
мелкие шипики

Устьица моноциклические, как правило, слабо 
погруженные относительно внешней поверхно
сти кутикулы. Побочные клетки в подавляющем 
большинстве специализированы. Устьичные ап
параты не формируют полос и рядов ни на верх
ней, ни на нижней стороне листа. В некоторых 
случаях устьица располагаются "пятнисто", об
разуя группы из 5 -7  близко расположенных 
устьиц. В основном же устьица относительно 
равномерно рассеяны по поверхности листа. Рас
стояние между отдельными устьицами в среднем 
составляет 50-70 мкм. В некоторых случаях 
устьица со слабо специализированными побоч



ными клетками имеют петалоцитные очертания. 
Некоторые из устьиц кутинизированы звездооб
разно. Сильно развита проксимальная кутиниза- 
ция побочных клеток (рис. 35, A -I; рис. 36, А, 
D). Иногда встречаются устьица с несколькими 
(обычно, двумя-тремя) проксимально располо
женными на побочных клетках папиллами. За
мыкающие клетки не сохранились или сильно 
коррелированны. На внутренней стороне кути
кулы побочные клетки устьиц несли сильно раз
витые своеобразные кутиновые выросты -  
"протуберанцы". Они, как правило, один-два 
раза ветвятся (рис. 36, D), повторяя очертания 
побочных клеток. Протуберанцы придают усть- 
ичным аппаратам, если на них смотреть с внут
ренней стороны кутикулы, звездообразную фор
му. Иногда на поверхности кутикулы встречают
ся образования, сходные с основаниями много
клеточных трихом (рис. 36, В, отмечено стрел
кой), однако точно определить их природу пока 
не удалось. При мацерации кутикул Р. expansum 
на их поверхности были обнаружены многочис
ленные пыльцевые зерна Entylissa caperata 
(Luber et Vatts) Djupina (=Cycadopites caperatus 
(Luber et Vatts) Hart). Одно из них показано на 
табл. XX, 3.

По строению кутикулы Р. expcmsum обладает 
некоторым сходством (довольно неожиданным) 
со Stiphorus crassus (Mog.) S. Meyen [Meyen, 
1982]. Сходство заключается в наличии угловых 
утолщений и шипиков, которые, помимо этих 
таксонов, известны и у некоторых других перм
ских пельтаспермовых субангариды (например, 
филладодерм подрода Aequistomia), а также в 
общей топографии кутикул. Есть существенное 
сходство в строении Р. expansum и наиболее 
продвинутых пельтаспермовых птеридоспермов 
рода Lepidopteris, которое заключается в амфи- 
стоматности листьев и идентичности кутикул 
верхней и нижней сторон листа. Необходимо от
метить, что с порядком Peltaspermales род 
Psygmophyllum сближался и ранее (см. выше). 
Таким образом, этот вывод подтверждается и 
микроструктурным строением листьев Р. 
expansum.

Сравнение. От наиболее близкого вида Р. 
cuneifolium описанный вид отличается в целом 
менее рассеченной листовой пластинкой, фор
мой сегментов последнего порядка (у Р. 
cuneifolium -  лентовидные лопасти, иногда рас

ширяющиеся на концах), жилкованием (у Р. 
cuneifolium -  единственная средняя жилка в ос
новании сегментов, изредка веерообразно расхо
дящаяся в клиновидно расширяющихся дисталь
ных сегментах). Для Р. cuneifolium также харак
терны, в отличие от Р. expansum, продольная 
морщинистость листовой пластинки и пазушные 
швы.

Замечания. По всем перечисленным выше 
признакам между листьями в выборке сущест
вуют плавные переходы, позволяющие сформи
ровать единое полиморфическое множество, или 
рефрен [Мейен, 1987а и др.]. В тех же местона
хождениях было найдено несколько сходных ли
стьев, выбивающихся из морфологического про
странства этого рефрена с заметным гиатусом, 
не перекрываемым переходными формами. Не
смотря на имеющееся сходство, гиатус этот ве
лик настолько, что заставил организовать для та
ких листьев новый род Kerpia Naug. [Науголь
ных, 1995а,б].

Интересно, что в одном из местонахождений 
(Чекарда-1, слой 1) была обнаружена ассоциация 
растительных остатков, позволяющих сделать 
предварительные выводы о формах роста Р. 
expansum. В слое были найдены остатки члени
стостебельных Paracalamites sp., хвойных Tylo- 
dendron speciosum Weiss и листья Psygmophyllum 
expansum совместно с пикноксилическими ство
лами 10-15-сантиметровой толщины, на поверх
ности которых наблюдались редкие основания 
черешков от опавших листьев. Оси членистосте
бельных и хвойное Tylodendron можно исклю
чить из рассмотрения. Единственно возможный 
вариант прижизненного сочетания органов, ко
торый можно предположить, исходя из такого 
набора ассоциирующих остатков, являются ли
стья Р. expansum и пикноксилические стволы, 
вероятно принадлежавшие одному растению.

О древовидности Р. expansum также говорит 
характер самих листьев: часто они довольно 
крупные, обладают мощным (до 1-2 см в шири
ну) черешком. Маловероятно, что такие вегета
тивные структуры принадлежали травянистым 
растениям.

Такая точка зрения на формы роста Р. 
expansum находится в противоречии с мнением 
М.Д.Залесского [Zalessky, 1937а], который счи
тал, что это растение было лианоподобным: "... 
toute la plante (Р. expansum -  С.Н.) avait par



consequent le caractere d'une liane". В качестве до
казательства своего предположения Залесский 
использовал следующие положения: 1) "L' habi
tus varie de feuille 2) " ... la difference de leurs 
dimensions sur differents stades de leur develop- 
pement". Вес этих фактов, действительно имею
щих место, в приводимом Залесским контексте, 
не выдерживает критики.

Р а с п р о с т р а н е н и е .  Артинский, кунгурский, 
уфимский и казанский ярусы Приуралья.

М атериал . 30 экземпляров удовлетворитель
ной и хорошей сохранности.

Psygmophyllum cuneifolium (Kutorga) Schimper, 
1870

Табл. XVII, 4; рис. 37-39

Sphenopteris cuneifolia: Kutorga, 1838, PI. VII, fig. 3.
Lycopodites furcatus: Fisher, 1840, p. 490.
Cheilanthes kutorgae: Fisher, 1840, p. 494.
Sphenopteris dissoluta: Kutorga, 1844, PI. VI, fig. 4.
Sphenopteris santagulensis: Залесский, 1927, табл. 

XXXIV, 3.
Noeggerathia cuneifolia: Brongniart, 1845, p. 1,9, PI. A, fig. 

3; Эйхвальд, 1854, c. 168, табл. XIII, фиг. 16.
Psygmophyllum cuneifolium: Schimper, 1870-1872, c. 192; 

Шмальгаузен (in part.), 1887, табл.. Ill, фиг. 11; Залесский, 
1918, табл. VIX, фиг. 11; 1927, табл. VIII, 3-4; табл. IX, 2-3; 
табл. XII, 1; табл. XIV, 5; табл. XVI, 6; Zalessky, 1937а, с. 
64, фиг. 27.

Syniopteris expansa var. cuneifolia: Владимирович, 1986, 
табл. 149, фиг. 1.

Голотип. Изображен С.С. Куторгой [Kutorga, 
1838, PI. VII, fig. 3], пермь Приуралья.

Описание. Дисперсные листья (может быть, 
кладодии или филлодии) от средних до крупных 
размеров, черешковые. Иногда черешок может 
отсутствовать. Черешковая часть рахиса про
дольно исштрихованная и ребристая. Сходная 
штриховка наблюдается на листовой пластинке. 
Рахис вильчато разделенный (дихотомирую- 
щий). После точки дихотомии рахис преобразу
ется в уплощенные клиновидные или линейные 
сегменты листовой пластинки, также несколько 
раз дихотомирующие или перисто ветвящиеся. 
Внешние сегменты двух главных долей листовой 
пластинки развиты сильнее, чем внутренние. От 
точки главной дихотомии рахиса или несколько 
ниже ее отходят две дополнительные базальные 
лопасти в виде уплощенных клиновидных или 
линейных сегментов, аналогичных сегментам 
основной части листа. Базальные сегменты могут

Рис. 37. Psygmophyllum cuneifolium (Kutorga) Schimper 
A -  экз. № 3773(11 У324(92); В -  экз. №3773(1 iy279(91) (1,2 -  
пояснение см. в тексте); С -  экз. № 3773(11)/22(89); D -  экз. 
№ 3773(11)/243(90)
Местонахождения: Чекарда-1, слой 10 (А,В), Крутая Ка
тушка (D)
Длина масштабной линейки -  1 см

быть развиты в различной степени. Край листо
вой пластинки в клиновидных сегментах ровный. 
Жилкование простое: в каждый сегмент входит 
по одной (редко больше) жилке, повторно дихо- 
томирующей одновременно с сегментами листа 
так, что в каждый сегмент последнего порядка 
входит по одной жилке. Иногда наблюдаются 
сегменты, клинообразно расширяющиеся в дис
тальной части, в которые входит большее число 
жилок. В точках дихотомии или ветвления лис
товой пластинки могут наблюдаться пазушные 
швы. Поверхность листовой пластинки обычно 
осложняется продольной штриховатостью. Ку
тикула толстая, продольно морщинистая. В ме
зофилле имеются смоляные тела.



Рис. 38. Psygmophyllum cuneifolium  (Kutorga) Schimper 
A -  целый ювенильный лист, экз. № 3737/169; В -  базаль
ная часть ювенильного листа, экз № 3773(11)/409(96) 
Местонахождение Чекарда-1, слой 10 
Длина масштабной линейки -  1 см

Четыре наиболее полно сохранившихся эк
земпляра листьев этого вида полностью соответ
ствуют приведенному выше диагнозу, хотя есть 
существенные различия между нашим материа
лом и некоторыми классическими образцами 
[Залесский, 1927, табл. VIII, фиг. 3, 4; табл. IX, 
фиг. 2; табл. XII, фиг. 1], заключающиеся прежде 
всего в ширине клиновидных терминальных 
сегментов и характере жилкования.

Один из наиболее полных экземпляров (рис. 
37, С) представляет собой лист округло
овальных очертаний с оборванным черешком и 
незначительно поврежденной верхушкой одного 
из главных первичных сегментов. Непосредст
венно от точки бифуркации рахиса отходят два

Рис. 39. Psygmophyllum cuneifolium (Kutorga) Schimper 
A -  no: [Zalessky, 1937a, фиг. 27]; В -  “Sphenopteris 
santagulensis" Zal., по: [Залесский, 1927, табл. XXXIV, фиг. 
3]; C,D -  экз. № 3773(11)/213(96): D -  детали строения того 
же листа, стрелками отмечены пазушные швы 
Местонахождения: Чекарда-1, слой 10 (C,D), Чекарда-2 (А), -  
бывший Сантагуловский рудник Пермской губернии (В) 
Длина масштабной линейки -  1 см

хорошо развитых дихотомически ветвящихся ба
зальных сегмента.

Первичные (главные) сегменты листовой пла
стинки на равном удалении от точки бифуркации 
рахиса также дихотомируют, причем внутренние 
сегменты развиваются быстрее внешних, образуя 
два хорошо выделяющихся "первичных стерж
ня". Внешние сегменты меньше по размерам, 
чем "первичные сегменты". Они также несколько 
раз дихотомируют или моноподиально делятся.

Терминальные части сегментов первого и вто
рого порядков сохраняют свою ширину постоян
ной на протяжении почти всей своей длины. Ме-



нее развитые сегменты дистально заостряются 
или клинообразно сужаются.

Обращает на себя внимание полукруглый вы
рез в основании листа, который наталкивает на 
мысль о том, что лист мог быть безчерешковым, 
сидячим и оторвался от побега по отделительно
му слою. Тем не менее, кажется более вероят
ным, что черешок вместе с клиновидным осно
ванием листа, были утрачены в результате меха
нического повреждения.

Жилкование на описываемом экземпляре за
метно довольно плохо. По всей видимости, в 
сегменты последнего порядка входила единст
венная жилка. В главных сегментах (сегментах 
первого порядка) жилок, по-видимому, было 
больше. Картину осложняет продольная морщи
нистость листовой пластинки. Морщинки, ско
рее всего, связанные своим происхождением с 
ребристостью кутикулы или гиподермальными 
тяжами, могут симулировать настоящие жилки.

Второй, относительно полный лист Р. 
cuneifolium (рис. 37, D), демонстрирует почти все 
те же признаки и в том же качестве, что и опи
санный выше. Все же хотелось бы подчеркнуть, 
что этот лист более асимметричен. Имеется еще 
один интересный фрагмент листа (рис. 39, C -D ), 
на котором хорошо видны поверхностная штри
ховка, пазушные швы и средняя жилка.

На одном из самых представительных образ
цов выборки (рис. 37, В) сохранилось два листа, 
по всей видимости принадлежавшие одному по
бегу. Место их прикрепления к побегу, к сожа
лению, не сохранилось, но, исходя из взаимного 
расположения листьев, ориентированных парал
лельно друг другу, можно сделать вывод, что 
они располагались на одном вегетативном побе
ге в непосредственной близости.

Характерные многократно дихотомирующие 
листья полностью соответствуют диагностике вида.

Интересен тот факт, что первый лист (рис. 37, 
В, 1) рассечен на большее количество сегментов 
последнего порядка, что отличает его от второго 
листа (рис. 37, В, 2). Базальные сегменты, распо
лагающиеся ниже точки главной дихотомии лис
та, также развиты в различной степени. Это по
зволяет оценить изменчивость макроморфологии 
листьев этого вида. Степень рассеченности лис
товой пластинки на лентовидные сегменты по
следнего порядка является признаком, сильно 
меняющимся даже у одного растения, поэтому

придавать ему высокое систематическое значе
ние рискованно.

Приведем размеры первого и второго листа.

Размеры Первый
лист

Второй
лист

Длина листа (наблюдаемая), мм 140 180
Максимальная ширина листа, мм 51 77-
Длина сегментов последнего по
рядка, мм

2-15 9-23

Ширина сегментов последнего 
порядка, мм

1-2,5 1-3,5

С равнение и зам ечания. Вид наиболее схо
ден с Р. ussuriense формой клиновидных сегмен
тов, характером жилкования и продольной мор
щинистостью поверхности сегментов, но отлича
ется большими размерами, менее близким рас
положением сегментов последнего порядка по 
отношению друг к другу, большей длиной сег
ментов, меньшим углом прикрепления сегментов 
к рахису.

М.Д.Залесский [Zalessky, 1937а] отмечал сход
ство Р. cuneifolium с Ginkgophyllum grasseti Sa- 
porta, 1877 из нижнепермских отложений (Autun) 
Лодева Франции. Главное различие между этими 
таксонами, по мнению Залесского, состоит в от
сутствии у G. grasseti базальных лопастей или 
сегментов, расположенных ниже точки главной 
дихотомии и продольной исштрихованности 
листовой пластинки. Соотношение с другими 
видами рода Ginkgophyllum, известными из 
пермских отложений Ангариды (G. kamenskia- 
пит, G. vsevolodii -  рис. 40; G. usovae и др.), во 
многом не ясны. Очень вероятно, что часть этих 
видов является младшими синонимами Psygmo- 
phyllum cuneifolium. Неясно соотношение описы
ваемого вида с видом Radczenkoella angrenica 
Sav. et Sixtel [Сикстель и др., 1975, с. 132-133, 
табл. XLVIII], очень сходным с Р. cuneifolium по 
характеру клиновидных дихотомирующих сег
ментов предпоследнего и последнего порядков. 
Очень велико сходство Psygnophyllum cuneifo
lium и некоторых экземпляров Rhaphidopteris 
praecursoria S. Meyen [Meyen, 1979a, фиг. I, A], 
однако без детальных эпидермально-кутику- 
лярных исследований первого говорить о сино
нимичности этих таксонов преждевременно.

Распространение. Нижняя (артинский и кун- 
гурский ярусы) и верхняя (уфимский и казан
ский? ярусы Приурапья) пермь.



Рис. 40. Gikgophyllum vsevolodii Zal., возможный ви- 
кариант Psygmophyllum cuneifolium в районах Цен
тральной Ангариды. По М.Ф. Нейбург [1948, табл. 
IXVI, фиг. 1,2,4]
Длина масштабной линейки -  1 см

М атериал. Десять образцов хорошей и удов
летворительной сохранности.

Род Bardia Zalessky, 1933

Bardia: Zalessky, 1933, с. 284-286; 1939b, с. 350-351; 
1939a, с. 709-711; Шведов, Радченко, 1963, с. 73

Типовой вид. Bardia mauerii Zalessky, 1933, 
кунгурский ярус Среднего Приуралья.

Диагноз. Изолированные или сидящие на не
сущем побеге листья (филлокладии ?) мелких и 
средних размеров (до 25 см в длину с черешком). 
Листья черешковые, как правило, с пластинкой, 
сильно рассеченной на лопасти нескольких по
рядков. Черешок очень хорошо развит, несет 
грубые продольные ребра, по своей длине суще
ственно (в 1,5-2 раза или более) превосходит 
листовую пластинку. Листовая пластинка разде
лена глубоким срединным синусом на две сим
метричные, близкие по размерам части. В осно

вании листовой пластинки или с обеих сторон 
черешка в его верхней (дистальной) части име
ются базальные сегменты (лопасти). Жилкование 
субпараллельное или веерообразное; в каждый 
сегмент последнего порядка входит от одной до 
шести жилок. Жилки простые или дихотоми- 
рующие до четырех раз. Эпидермальное строе
ние неизвестно.

Сравнение. От наиболее близкого рода 
Psygmophyllum Schimper отличается очень хоро
шо развитым черешком.

Замечания. В протологе, так же как и в по
следующих работах автора рода [Zalessky, 1939а, 
б], диагноз рода сформулирован не был. Выше 
предложен диагноз, составленный на основании 
анализа морфологии типового и близких видов.

Видовой состав. В. mauerii Zal., В. gracilis 
Zal., В. insignis Zal.

Распространение. Как у типового вида.

Bardia aff. mauerii Zal.

Рис. 41,42

Описание. Наиболее представительный эк
земпляр из нашей выборки является фрагментом 
несущего побега с восемью листьями и/или их 
черешками, находящимися в прикреплении или в 
непосредственной близости от побега. На трех 
листьях сохранилась листовая пластинка. Фраг
мент несущего побега имеет 70 мм в длину и от 8 
до 10 мм в ширину, слабо сужаясь от прокси
мальной к дистальной части. Терминальная 
часть побега отсутствует.

На побеге по неясно выраженной спирали 
располагаются листья с очень длинными череш
ками. Самый крупный и наиболее полно сохра
нившийся лист имеет длину 185 мм.

Черешки листьев слабо изогнуты к побегу, в 
месте прикрепления на протяжении 1-2 см коле
нообразно отгибаются в стороны от несущей 
оси. На этих участках черешки лишены скульп
туры; на остальном протяжении несут хорошо 
развитые продольные ребра. Ширина черешков 
колеблется от 2 до 5 мм.

Листовая пластинка клинообразно суживается 
к основанию. Судя по наиболее полно сохра
нившемуся листу, она делится глубоким синусом 
на две клиновидные доли шириной до 1,5 см, в 
основании которых, вероятно, находились почти



не сохранившиеся базальные лопасти. На образ
це виден всего один такой базальный сегмент, 
отмеченный на рис. 41 стрелкой.

Жилкование в клиновидных сегментах вееро
образное и маскируется продольной морщини
стостью листовой пластинки.

Другой экземпляр Bardia aff. mauerii является 
почти целым небольшим листом с хорошо со
хранившимся черешком. Общая длина остатка 
составляет 130 мм. Листовая пластинка глубоко 
рассечена на относительно широкие клиновид
ные доли с веерообразным жилкованием. Сохра
нился один из базальных сегментов, сходный с 
остальными лопастями листа (на рис. 42 отмечен 
стрелкой). Черешок мощный (от 5 до 10 мм тол
щиной при длине 53 мм), расширяющийся в про
ксимальной части и несущий грубые продольные 
ребра. Обращает на себя внимание наличие

Рис. 41. Bardia aff. таи- 
erii Zal. Листья, сохра
нившиеся в прикрепле
нии к побегу, экз. № 
3773(11 V312(92). Стрел
кой отмечен частично сох
ранившийся базальный 
сегмент
Местонахождение Чекарда- 
1, слой 10

Длина масштабной ли
нейки -  1 см

утолщения на проксимальной части черешка с 
рубцеобразной структурой.

Замечания. Остатки листьев, которые отно
сятся к роду Bardia, встречаются сравнительно 
редко, в довольно узком стратиграфическом ин
тервале, и географически приурочены только к 
Среднему Приуралью. Два имеющихся в нашем 
распоряжении образца без больших сомнений 
могут быть отнесены к роду Bardia. Сделать ви
довое определение сложнее. Описанные образцы 
обладают рядом переходных признаков между В. 
mauerii и В. insignus. Голотип В. mauerii, кроме 
этого, очень сходен с голотипом В. gracilis, что 
было отмечено и самим Залесским [Zalessky, 
1939а]. Не исключено, что все три вида являются 
синонимами, старшим из которых должен быть 
признан В. mauerii. Однако до появления убеди
тельных доказательств этой синонимии, автору



Рис. 42. Bardia aff. mauerii Zal. Изолированный почти 
целый лист, экз. № 3773(11)/196(90). Стрелкой отме
чен базальный сегмент 
Местонахождение Чекарда-1 слой 10 
Длина масштабной линейки -  1 см

представляется целесообразным использовать 
все три названия, а в сомнительных случаях при
бегать к открытой номенклатуре.

М атериал. Три экземпляра хорошей сохран
ности.

Р о д  Flabellofolium  Stone, 1973 
Flabellofolium sp. SVN-1

Рис. 43

О писание. Небольшой лист длиной 20,8 мм и 
шириной 24 мм, вееровидных очертаний, с оття
нутым основанием. Верхний край листа длане- 
видно рассечен на клиновидные сегменты. Глу
бина рассечения колеблется от 2/3 до 7в общей 
длины листа. Преобладают мелкие синусы рас
сечения (75—76 длины листа), но наблюдается и 
единственный глубокий синус, располагающий
ся ближе к правому (по положению на рисунке) 
краю листа.

Образуемые продольным рассечением листа 
краевые лопасти имеют слегка закругляющиеся 
широколопатчатые или выемчатые верхушки. 
Иногда, в приверхушечной части, лопасть может 
слегка изгибаются (рис. 43, С).

Рис. 43. Flabellofolium sp. SVN-1, экз. № 3773(11)/ 
227(90). Пояснение см. в тексте 
Местонахождение Чекарда-1, слой 7 
Длина масштабной линейки -  1 см

Синусы рассечения листовой пластинки узкие 
клиновидные (рис. 43, D) или, в других случаях 
(рис. 43, Е), -  округлые или даже слегка расши
ряющиеся (рис. 43, F) в наиболее глубокой час
ти. Жилкование веерное. Из основания листа, 
которое явно низбегало по несущему побегу, вы
ходит семь жилок. Жилки дихотомируют от од
ного до трех раз. Первое ветвление жилок про
исходит у самого основания листа, второе -  у 
оснований лопастей или, реже, в средней части 
листа, третье -  в верхушках лопастей. Жилки 
тонкие; они нередко рельефно выступают над 
поверхностью листовой пластинки.

Судя по положительному рельефу основания 
листа, сохранившегося в виде тонкой фитолеймы 
(рис. 43, В) изображенный лист ориентирован к 
нам своей абаксиальной поверхностью. Резкий 
положительный рельеф основания, который до 
диагенетической трансформации листа, видимо, 
был выражен еще сильнее, говорит о том, что 
основание листа Flabellofolium sp. SVN-1 было 
стеблеобъемлющим и, как это уже отмечалось 
выше, низбегающим.

Сравнение и зам ечания. Листья, подобные 
Flabellofolium sp. SVN-1, в виде единичных на
ходок известны из большинства сравнительно 
хорошо изученных пермских флор Субангариды



Рис. 44. Изменчивость стерильной листвы каллипте-
рид из нижней перми Приуралья
Пояснение см. в тексте
Длина масштабной линейки -  1 см

и внешних окраин Центральной Ангариды. К со
жалению, материал по ним обычно крайне ограни
чен, что затрудняет исследование внутривидовой 
изменчивости и создает трудности при выявлении 
корректных критериев для выделения видов.

По общей морфологии Flabellofolium sp. SVN-1 
несколько напоминает “Ginkgophytopsis” gigan- 
tea Burago из верхней перми (барабашская свита) 
Приморья, но отличаются более мелкими разме
рами, меньшей глубиной рассеченности листа и 
более редким жилкованием. Другие представи
тели “Ginkgophytopsis” (=Flabellofolium sensu 
Durante), морфология листьев которых изучена

сравнительно хорошо -  прежде всего виды G. 
maiyaense (Asama) из верхов нижней перми Япо
нии, G. flabellata (Lind, et Hitt) из карбона Анг
лии и G. komalarjunii (Asama) из перми Таилан
да, -  близки по размерам и характеру рассечения 
Flabellofolium sp. SVN-1, но отличаются от него 
наличием черешкоподобной структуры в осно
вании листа.

М атериал. Один целый лист и три небольших 
фрагмента из местонахождения Чекарда-1, слой 7.

К аллиптериды . Ф орм альная группировка 
таксонов
Реконструкция сложноперистых листьев пте- 
ридофиллов
(на примере каллиптерид из нижней перми 
Субангариды)

Все разнообразие типов остатков сложнопери
стых листьев птеридофиллов можно свести к 
трем основным группам: 1) фрагменты отдель
ных перышек и перьев последнего порядка; 2) 
фрагменты вай; 3) целые или почти целые вайи.

В подавляющем большинстве случаев встре
чаются остатки первой категории. Определение 
их таксономической принадлежности и оценка 
систематической значимости наблюдаемых на 
них макроморфологических признаков требуют 
особенной осторожности.

Находки целых вай очень редки, но они по
зволяют верифицировать выводы, сделанные де
дуктивным путем в результате анализа более 
фрагментарных остатков, как это будет показано 
ниже. Строение вай хорошо изученных видов 
может служить экстраполяционной моделью при 
реконструкции архитектуры вай близких таксо
нов. Оно также должно служить дополнитель
ным критерием для подтверждения корректности 
предварительных выводов.

На рис. 44,А показано монотопное захоронение 
нескольких листьев каллиптеридной морфоло
гии, определенных как Rhachiphyllum sp., и не
больших фрагментов ветвей или рахисов. Обра
зец происходит из кошелевской свиты верхне- 
кунгурского подъяруса (местонахождение Тис, 
левый берег р. Сылва в 1,5-2 км выше с. Тис 
Суксунского района Пермской области). Учиты
вая большое разнообразие ископаемых растений, 
известных из отложений этой свиты, представля-



Рис. 45. Изменчивость стерильной листвы каллипте-
рид из нижней перми Приуралья
Пояснение см. в тексте
Длина масштабной линейки -  1 см

ется очень маловероятным, что остатки со столь 
близкой морфологией оказались захороненными 
вместе случайно. В то же время, литологический 
тип породы, в которой находятся остатки 
(среднезернистый полимиктовый песчаник), со
ответствует более или менее динамичным усло
виям накопления осадка, которые могли послу
жить причиной разрушения целого сложнопери
стого листа на разобщенные сегменты.

Остатки 1 и 2 на рис. 44 являются терминаль
ными фрагментами перьев последнего порядка; 
остаток 3 -  средняя часть отдельного крупного 
перышка; остаток 4 -  верхушечная часть такого

же перышка; остаток 5 -  небольшой фрагмент 
пера с уникогерентно слившимися перышками; 
остаток 6 -  может принадлежать части рахиса 
вайи с основанием рахиса одного из перьев по
следнего порядка.

Находки крупных фрагментов вай позволили 
установить, что перечисленные выше типы изо
лированных перьев Rhachiphyllum могут присут
ствовать на одной вайе. Этот факт, таким образом, 
подтверждает высказанную гипотезу о принад
лежности фрагментов сложноперистого листа из 
данной монотонной выборки одному растению.

Рассуждения, построенные на тафономиче- 
ских наблюдениях, позволяют выдвинуть индук- 
тувную гипотезу о принадлежности изучаемых 
остатков одному виду. Особенно это важно в тех 
случаях, когда исключен “анатомический кон
троль”, т.е. отсутствует возможность установить 
микроструктурную идентичность остатков. Об
разец, изображенный на рис. 44, А, относится 
как раз к такому типу сохранности: в песчанике 
не сохранились фитолеймы листьев.

Однако даже в тех случаях, когда удается ус
тановить высокую степень вероятности принад
лежности таких листьев одному виду, как прави
ло, нельзя составить представление об общей 
конструкции всего листа, основываясь только на 
подобных наблюдениях.

И зменчивость. Работая с изолированными 
фрагментами перьев последнего порядка и не 
принимая во внимание возможную полиморф- 
ность подобных частей в пределах одной вайи 
(рис. 45, 46), легко прийти к неверным таксоно
мическим выводам. На рис. 44, В-С, Е-С изо
бражены терминальные фрагменты перьев по
следнего порядка Rhachiphyllum sp. Они специ
ально расположены на рисунке таким образом, 
чтобы подчеркнуть их кажущуюся несхожесть, 
бросающуюся в глаза при первом взгляде. Но, 
при внимательном рассмотрении этих экземпля
ров, легко заметить, что между ними намечаются 
переходы (на рисунке они отмечены стрелками). 
Экземпляры С и G сходны закругленными вер
хушками перышек и углом отхождения перышек 
от рахиса пера последнего порядка, экземпляры 
С и Е идентичны по сильному срастанию краев 
перышек (коалесцентности), экземпляры Е и В 
аналогичны по общим субланцетовидным очер
таниям пера в целом; экземпляры В, F и Е вместе 
обладают сходством по углу отхождения перы-



Рис. 46. Изменчивость стерильной листвы каллипте- 
рид
А, С, Е -  Rhachiphyllum adzvense (Zal.) Naug., верхняя пермь 
Печорского бассейна; В -  К  shenkii (Неуег) Кегр, нижняя 
пермь (отэн) Западной Европы; D -  R. pubescens (Zal.) 
Naug., кунгурский ярус Среднего Приуралья, местонахож
дение Крутая Катушка; F -  " Uralopteris" valida Zal., кунгур
ский ярус Среднего Приуралья, с. Михайловское, р. Коше- 
левка; G -  Rachiphyllum sp., кунгурский ярус Среднего При
уралья, местонахождение Молебка, р. Сылва.
А -  по: [Меуеп, 1982]; С, Е -  по Л.А.Фефиловой [1972], D -  
по В.П.Владимирович [1985], В -  по: [Seward, 1910]; А, С, 
Е, D -  рисунки по фотографиям 
Длина масштабной линейки -  1 см

шек от рахиса пера последнего порядка и т.д. 
Одновременно с этим, все фрагменты обладают  
одинаковым типом жилкования и собраны в син
хронных или близких по возрасту отложениях. 

Для сравнения на этом ж е рисунке (рис. 44, D)

приведено изображение терминального фраг
мента пера последнего порядка, обладающего 
тем же планом строения, но явно остающегося за 
пределами основной выборки по всем ключевым 
признакам (форма перышек, характер их сраста
ния, угол отхождения от рахиса пера, тип низбе- 
гания перышек, жилкование). При поверхност
ном рассмотрении, отличия этого экземпляра 
могли бы быть приравнены по своему весу к раз
личиям между другими экземплярами, что при
вело бы к существенно меньшей корректности 
общих выводов (в данном случае, -  к неоправ
данному “таксонотворчеству”).

Хотелось бы остановиться отдельно на интер
претации фрагментов сложноперистых листьев 
приуральских каллиптерид. Условно такие 
фрагменты могут быть разделены на три типа: 
верхушечные или апикальные, базальные и 
фрагменты средней части вайи.

В тех случаях, когда апекс вайи сохраняется 
почти полностью, его интерпретация не вызыва
ет затруднений. Он легко узнается по характер
ному перевершиниванию (overtoping, псевдоди
хотомия) верхушечных перьев (рис. 45, А). Пе
рышки с внутренней стороны образующейся вил
ки всегда короче, чем внешние перышки. По это
му признаку легко идентифицировать верхушеч
ные перья последнего порядка, когда они встре
чаются в изолированном состоянии (рис. 46, G).

В случаях более фрагментарной сохранности 
верхушечной части вайи (рис. 45, D, F), интер
претация может быть не столь очевидной. Оста
ток, изображенный на рис. 45 (экземпляр с про- 
тивоотпечатком) (происходит из местонахожде
ния Молебка, правый берег р. Сылва) может 
быть рассмотрен как перо последнего порядка с 
гипертрофированным базальным перышком, 
располагавшееся в средней части вайи (рис. 45, 
С). Однако жилкование ложного базального пе
рышка является уникогерентным, что указывает 
на то, что в действительности это “перышко” яв
ляется ювенильным пером. Таким образом, на 
этом остатке видны два пера, образующих пере- 
вершинивание (псевдодихотомию), располагав
шихся в апикальной части вайи (рис. 45, В).

Более простой является интерпретация фраг
ментов средних частей вай. Даже в тех случаях, 
когда сохраняется только часть единственного 
пера последнего порядка и часть рахиса вайи 
(рис. 45, Е), можно выдвинуть гипотезу о строе



нии всей средней части вайи (рис. 45, реконст
рукция приведена в рамке), поскольку эта часть 
сложноперистого листа у большинства птеридо- 
филлов наиболее консервативна.

В схематическом виде алгоритм для реконст
рукции архитектуры стерильных сложнопери
стых листьев птеридоспермов можно выразить 
следующим образом.

Главные априорные посылки предложенной 
выше схемы можно выразить в виде двух поло
жений.

1. Средняя величина листьев отражает возраст 
растения.

2. Толщина рахиса закономерно уменьшается 
к верхушке вайи.

С е м е й с т в о  Peltaspermaceae Thom as, 1933 
Р о д  Peltaspermum Harris, 1937, emend. Poort et 

Kerp, 1990
Peltaspermum retensorium (Zal.) Naug. et Kerp

Табл. XI-XIV; Табл. XVI, 1-2;
рис. 47, рис. 48, рис. 49, А-С; рис. 50-53, В-Е; рис. 54

Подробное описание этого таксона было опуб
ликовано ранее [Наугольных, 1991; Naugolnykh, 
Kerp, 1996]. Там же приводится информация о го
лотипе* синонимике, распространении этого вида.

В настоящей работе автор счел целесообраз
ным рассмотреть лишь эпидермально-кутику- 
лярное строение Р. retensorium и изложить пред
ставления о внутривидовой изменчивости и раз
витии вайи этого вида.

Описание. Кутикулы нижней и верхней сто
рон листа сильно дифференцированы. Верхняя 
кутикула более толстая, с мощными клеточными 
стенками. Клетки верхней эпидермы почти изо
гональные (рис. 50, С, Е). Их средний размер со
ставляет 20x30 мкм. Стенки клеток несут тонкие 
поперечные пережимы, придающие им “четко
видные” очертания. Интеркостальные клетки 
изометричные, костальные -  слегка вытянутые. 
Встречаются единичные устьица, как правило, 
погруженные, сильно кутинизированные, иногда -  
с губовидными утолщениями (рис. 50, а). При
сутствуют редкие основания многоклеточных 
волосков -  трихом. На внешней поверхности 
верхней кутикулы встречаются изолированные 
пыльцевые зерна Vittatina persecta Zauer, V. 
striata Luber. В мезофилле листа Р. retensorium 
имелись мелкие секреторные смоляные каналы и 
тельца округлых очертаний.

Кутикула нижней стороны листа очень тонкая 
по сравнению с верхней кутикулой (рис. 50, F). 
Стенки клеток нижней эпидермы были очень 
слабо кутинизированы, и поэтому их очертания 
на кутикуле почти не видны. Присутствуют мно
гочисленные устьица, как правило, беспорядоч-
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Рис. 47. Изменчивость листьев Peltaspermum retenso
rium (Zal.) Naug. et Kerp
A -  экз. № 3773(11)/65(89); В -  экз. № 3737/218; С -  экз. № 
3773(11)/146{89); D -  экз. № 3773(11)/143(89); E -  экз. № 
3773(11)/142(89); F -  экз. № 3773(11)/140(89); G -  экз. № 
3773(11)/114(89); H -  экз. № 3773(11)/141 a(89); I -  экз. № 
3773(11)/141(89)
Местонахождение Чекарда -1, слои 7 и 10 
Длина масштабной линейки -  1 см

но ориентированные относительно друг друга. 
Устьица моноциклические, погруженные, с хо
рошо развитыми проксимальными папиллами. 
Одиночные папиллы встречаются и отдельно 
между устьицами на внешних стенках интеркос
тальных клеток эпидермы.

По сильной дифференциации кутикул верхней 
и нижней сторон листа Р. retensorium очень схо
ден с листьями некторых позднекаменноуголь
ных и раннепермских экваториальных птеридос- 
пермов, обычно интерпретируемых как ксеро- 
фильный или мезофильный элемент раститель
ных ассоциаций [Щеголев, 1961, 1991; и др.]. 
Наибольшее сходство наблюдается между R. 
retensorium и еврамерийским видом стерильной 
листвы каллиптерид, широко известном в палео
ботанической литературе как Callipteris conferta 
(Stemb.) Brongn. В настоящее время этот вид про- 
моцирован до естественного статуса и перенесен 
в род Autuma Krasser emend. Кегр.; детально опи

Рис. 48. Peltaspermum retensorium  (Zal.) Naug. et Kerp 
Базальная часть развитой вайи в одной ассоциации с семе
нем Cordaicarpus sp., экз. Ха 3737/96 
Местонахождение Чекарда-1, слой 10 
Длина масштабной линейки -  0,25 см (А) и 1 см (В)

саны его эпидермально-кутикулярное строение и 
предлагаемые фруктификации [Кегр, 1988]. 
Строение кутикул приуральского и еврамерий- 
ского видов фактически идентично.

Единственное существенное различие заклю
чается в более многочисленных и сильнее разви
тых папиллах на кутикуле нижней стороны сте
рильного листа у Autunia conferta. Очень много 
сходного и в макроморфологическом строении 
этих видов: в обоих случаях это дваждыперистые 
(в редких случаях триждыперистые) вайи с ин- 
теркалирующими (промежуточными) перышка
ми. Главным отличительным макроскопическим 
признаком является более сложное жилкование у 
Peltaspermum retensorium, боковые жилки в пе
рышках которого дихотомируют один-два раза. 
По этому признаку Р. retensitium близок к дру
гому еврамерийскому виду каллиптерид -  R. 
shenkii (Неуег) Кегр, эпидермально-кутикулярное 
строение которого пока остается неизвестным.

Благодаря массовому сбору материала в рас
поряжении автора оказалась представительная 
коллекция (около ста штуфов) остатков R. reten-



Рис. 49. Peltaspermum retensorium  (Zal.) Naug. et Kerp 
A -  базальная часть развитой вайи, экз. № 3773(11)/340(92); 
В, С -  перья последнего порядка из средней части развитой 
вайи: В -  экз. № 3773(11)/374(92), С -  экз. № 3773(11)/ 
375(92); D -  Rhachiphyllum aff. shenkii (Неуег) Кегр, экз. № 
3773(11)/302(91)
Местонахождение Чекарда -1, слой 7(В, С), слой 10 (A, D) 
Длина масштабной линейки -  1 см

sorum. При изучении этой выборки стало ясно, 
что существует плавный переход между листья
ми, традиционно относившимися к разным ви
дам (таким, как “Callipteris” polyneura Zal., “С.” 
bella Zal. “C.” pubescens Zal., “C.” cuspidata Zal., 
“C.” angustata Zal.) или даже к другим родам. 
Удалось составить рефрен или повторное поли
морфическое множество из двух-трех монотоп- 
ных выборок (терминология С.В.Мейена, [1966 и 
др.]). Модусы макроморфологической изменчи-

Рис. 50. Peltaspermum retensorium  (Zal.) Naug. et Kerp 
A -  индивидуальный устьичный аппарат с губовидной ку- 
тинизацией замыкающих клеток (верхняя кутикула, вид из
нутри), препарат № 3773(11)/187(89)В, х200; В -  фрагмент 
пера последнего порядка, с которого были получены препа
раты кутикулы, изображенные на фиг. С и F, экз. № 
3773(11)/349(89); С -  верхняя кутикула, препарат № 
3773(11)/49(89)1 х150; D -  терминальная часть пера по
следнего порядка, предположительно, из базальной части 
вайи, с которого был получен препарат кутикулы, изобра
женный на фиг. Е, экз. № 3773(11)/66(89); Е -  верхняя ку
тикула, препарат № 3773(11)/66(89)В, х200; F -  нижняя ку
тикула с многочисленными, беспорядочно ориентирован
ными относительно друг друга устьичными аппаратами, 
снабженными проксимальными папиллами, располагающи
мися на побочных клетках устьиц. Видны изолированные 
папиллы, неравномерно рассеянные по поверхности кутику
лы, препарат № 3773(11)/49(89)1, х250
Местонахождение Чекарда -1, слой 7(В, С, F) и слой 10 (А, 
D, Е)
Длйна масштабной линейки -  1 см (В, D)



Рис. 51. Peltaspermum retensorium (Zal.) Naug. et Kerp. 
A -  жилкование перышка, экз. № 3773/331; В -  приверху- 
шечная часть развитой вайи с псевдодихотомией и интерка- 
лирующими перышками, экз. № 3773/424.
Местонахождение Крутая Катушка. Длина масштабной ли
нейки -  1 см

Рис. 52. Peltaspermum retensorium (Zal.) Naug. et Kerp. 
Объемная реконструкция пера последнего порядка 
А -  ребра на V-образном рахисе; В -  V-образный проводя
щий пучок; С -  боковые жилки перышек; D -  жилки, выхо
дящие из рахиса в низбегающую часть перышек; Е -  дихо- 
томирование боковых жилок; F -  нижняя поверхность лис
та; G -  положение рахиса пера в породе и обычные поверх
ности скола (показаны пунктиром)
Длина масштабной линейки -  1 см

вости в этих выборках постоянны. Как уже отме
чалось выше, между крайними экземплярами в 
каждой выборке, различающимися по длине и 
ширине перышек, характеру их срастания, длине 
низбегающей катадромной части, краями и т.п., 
располагается ряд промежуточных форм, свя
занных постепенными переходами. Изучив эпи- 
дермально-кутикулярное строение этих листьев, 
автор обнаружил, что их микроструктурные при
знаки идентичны. Нет никаких эпидермальных 
признаков, с помощью которых можно было бы 
разбить эти выборки на несколько видов. Вне 
всякого сомнения все эти листья принадлежат 
одному полиморфнрму виду. К другому виду 
каллиптерид кунгурской флоры Приуралья при
надлежат листья, описанные ниже как Rhachi- 
phyllum artipinnatum (Zal.) Naug. comb. nov. Эти 
листья значительно отличаются от Р. retensorium 
более приостренными верхушками перышек, 
иным жилкованием и, по всей видимости, более 
мелкими вайями (см. описание Rhachiphyllum 
artipinnatum).

Макроморфологическое разнообразие листьев 
Р. retensorium объясняется, скорее всего, сле
дующими факторами: 1) возрастом растения, по
павшего в тафоценоз; 2) положением пера на 
вайе (так, например, базальные перья Р. 
retensorium имели уникогерентное жилкование 
и, встречаясь в изолированном состоянии, обыч
но относились палеоботаниками к роду Comia 
Zal.); 3) экологическими условиями. Полученные 
автором данные по микроструктурному строе
нию Р. retensorium заставляют считать младши
ми синонимами этого вида R. polyneurum (Zal.) 
Naug., R. bellum (Zal.) Naug., R. pubescens (Zal.) 
Naug., R. cuspidatum (Zal.) Naug., R. angustatum 
(Zal.) Naug. Возможно, в этот же список должны 
войти К bardense (Zal.) Naug., R. patulum (Zal.) 
Naug., R. plumosum (Zal.) Naug., а также часть 
растений, описывавшихся в литературе как 
Comia speciosa (Zal.) Vlad, и C. biarmica (Zal.) 
Vlad.

Развитие вайи Peltaspermum retensorium 
(Zal.) Naug et K erp. Изученная выборка позво
ляет реконструировать онтогенетическое разви
тие стерильной листвы Р. retensorium и выделить 
в нем три основные стадии.

С т а д и я  1. Молодая слаборазвитая вайя. Изо
лированные фрагменты вай, находящихся на 
этой стадии, очень сходны с простоперистыми
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Рис. 53. Ангарские (А), субангарские (В-Е) и еврамерийские (F) пельтаспермовые.
А -  Rhachiphyllum zeillerii (Zal. ex Neub.) Naug., приверхушечная часть вайи; видна псевдодихотомия (перевершинивание) 
верхушки (по Нейбург, 1948, с изм.); В-Е -  Peltaspermum retensorium (Zal.) Naug. et Кегр: В -  предполагаемое положение 
полиспермов на побеге, С -  общая конструкция вайи, D -  базальная часть развитой вайи, экз. № 3773(11)/285(91), Е -  семе
носный диск, экз. № 3737/29. F -  Autunia conferta (Stemb.) Кегр, семеносный орган, сохранившийся в прикреплении к побе
гу (по Galtier, Broutin, 1995). Верхняя пермь Ангариды (А), кунгурский ярус Среднего Приуралья, мест. Чекарда-1, слой 10 
(D-Е), нижняя пермь (Autun) бассейна Лодев, Франция (F). Длина масштабной линейки -  1 см
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Рис. 54. Мужские и женские фруктификации пельтас- 
пермовых птеридоспермов кунгурского яруса Средне
го Приуралья
А -  изолированный семеносный диск, экз. № 3773(11)/ 
67(89); В, G -  мужская фруктификация Permotheca disparis 
(Zal.) Naug.: В -  экз. № 3773(11)/144а(89), G -  экз. № 
3773(11)/144(89); С -  реконструкция краевой части семе
носного диска: а -  верхняя поверхность диска, b -  лопасть 
диска, с -  край семенного рубца, d -  выход проводящего 
пучка, е -  очертания семени; D -  реальный рельеф на отпе
чатке экз. № 3737/182: f -  отпечаток нижней поверхности 
лопасти диска, с -  отпечаток краев семенного рубца, g -  
возвышение, соответствующее выходу проводящего пучка; 
Е -  три семеносных диска, образующих головчатое собра
ние, экз. № 3737/1826; F -  изолированный семеносный диск 
Местонахождение Чекарда-1, слой 10 
Длина масштабной линейки -  1 см (Е) и 0,5 см (A-В, F-G)

фрагментами перьев последнего порядка, харак
терных для более поздних стадий развития. 
Главные отличия такой молодой вайи состоят в 
наличии оголенного зачаточного черешка, как

правило, лишенного окрыления, городчатой или 
лопастной надрезанности краев зачаточных 
перьев (“псевдоперышек”) Лопасти или городки 
края таких перьев соответствуют зачаточным пе
рышкам. Перья имеют уникогерентное жилкова
ние. Промежуточные перышки выражены слабо. 
Вместо них обычно имеется окрыление рахиса, 
иногда с уникогерентным жилкованием. В неко
торых случаях может наблюдаться зачаточное 
вильчатое деление верхушки вайи (переверши- 
нивание). Общая длина вайи на этой стадии со
ставляет от 10 до 15 см.

С т а д и я  2. Развитая вайя. Имеется хорошо 
выраженный, лишенный перьев черешок. Рахис 
вайи более мощный, чем на стадии 1. Базальные 
перья вайи обладают уникогерентно слившимися 
перышками. Далее по направлению роста вайи 
перышки все более и более обособляются, но все 
же сохраняют коалесцентность, т.е. остаются 
слившимися своими основаниями. Верхушки 
перьев последнего порядка также имеют унико- 
герентный характер, но уникогерентность у вер
хушек в целом менее выражена, чем у базальных 
перьев. Верхушка вайи может быть псевдодихо- 
томирующей, но этот признак наблюдается не 
всегда. Общая длина вайи на второй стадии дос
тигает 15-25 см. Интеркалирующие перышки 
хорошо развиты, аналогичны нормальным пе
рышкам, располагающимся на соседних участ
ках вайи.

С т а д и я  3. Геронтическая вайя. Черешок и 
нижняя (базальная) часть рахиса очень мощные 
-  1,5 см в ширину. Базальные перья, как прави
ло, сливаются друг с другом, образуя хорошо 
выраженное окрыление рахиса. В средней и 
верхней частях вайи перья несут обособленные, 
алептоптеридные, сильно низбегающие перыш
ки, разделенные синусообразными промежутка
ми. Верхушка может псевдодихотомировать два- 
три раза, иногда появляется дополнительное 
ветвление, благодаря которому вайя становиться 
триждыперистой. Общая длина вайи, находя
щейся на геронтической стадии развития, пре
вышает 25-30 см. Максимальные размеры вайи 
неизвестны.

Возможно, в нижней части черешка вайи рас
полагались генеративные структуры. На одном 
из образцов выборки в базальной части рахиса 
сохранились основания боковых побегов или ге
неративных органов. Эти структуры отличаются



Рис. 55. Permotheca disparis (Zal.) 
Naug. Кистевидное собрание си- 
нангиев, рассыпавшееся при захо
ронении, экз. № 3773(11)/147(89)
А, В -  изолированные спорангии; С -  
распавшийся синангий с тремя сохра
нившимися спорангиями и один изо
лированный спорангий; D-F, К -  поч
ти полностью сохранившиеся споран
гии; J -  два спорангия, сохранившиеся 
вместе; 6, H-I -  фрагменты несущей 
оси микростробила: G -  базальная 
часть оси с проксимальным расшире
нием и рядами от опавших синангио- 
форов (отмечены стрелками), Н -  апи
кальная часть оси с сохранившимися 
синангиофорами, I -  средняя часть оси 
с более редкими и менее развитыми 
синангиофорами,
Местонахождение Чекарда-1,слой 10 
Длина масштабной линейки -  0,5 см

по своей морфологии от рахисов перьев. Рядом с 
вайей располагается ветвистое образование, ко
торое обладает сходством с осями кистевидных 
и головчатых собраний семеносных дисков (пель- 
тоидов), являющихся женскими фруктификациями 
Р. retensorium. Высока вероятность прижизненного 
положения таких структур в нижней части вайи 
или на побеге, как это наблюдается у некоторых 
еврамерийских каллиптерид (Autimia conferta 
[Galtier, Broutin, 1995 PI. II, 2-3]).

Мужские фруктификации кунгурских пель- 
таспермовых представляли собой микроспорок-

лады или микростробилы Permotheca disparis 
(Zalessky) Naugolnykh, comb. nov. (рис. 55). Ба- 
зионим: Asterodiscus disparis Zalessky, 1937, p. 
78-80, fig. 45. Прижизненная связь листьев и 
фруктификаций Peltaspermum доказывается 
общими микроструктурными признаками- 
маркёрами, типологической экстраполяцией с 
другими пельтаспермовыми (подробнее см. 
Naugolnykh, Кегр, 1996) и характером сонахож- 
дения.

Распространение. Кунгурский ярус Среднего 
Приуралья.



Рис. 56. Rhachiphyllum artipinnatum (Zal.) Naug. comb, 
nov.
A -  апикальная часть молодой вайи с псевдодихотомией 
(перевершиниванием) верхушечных перьев последнего 
порядка, экз. № 3773(11)/328(92); В -  средняя часть разви
той вайи, экз. № 3773(11)/333(92); С -  базальная часть мо
лодой вайи с хорошо заметной желобчатостью рахиса, экз. 
№ 3773(11)/329(92); D -  схема поперечного сечения рахиса 
вайи, черной заливкой показан проводящий пучок 
Местонахождение Чекарда-1, слой 10 
Длина масштабной линейки -  1 см

М атериал. Пятьдесят экземпляров.

Р о д  Rhachiphyllum  Кегр, 1988 
Rhachiphyllum (al. Odontopteris) artipinnatum 

(Zalessky) Naugolnykh, comb, nov., emend, nov.

Рис. 56-59

Odontopteris artipinnata: Zalessky, 1937a, p. 56, fig. 21. 
IDicranopteris regia Zalessky: Zalessky, 1937a, p. 48-51, 

fig-13-15.
ISylvopteris conspicua: Zalessky, 1937a, p. 52-53, fig. 17. 
fSylvia striata: Zalessky, 1937a, p. 66-67, fig. 28. 
Odontopteris artipinnata Владимирович, 1982, c. 42, табл. 

V, фиг. 7-10; табл. VI, фиг. 1,2.

Базионим: Odontopteris artipinnata: Zalessky, 
1937a, p. 56, fig. 21.

Голотип. Изображен М.Д.Залесским [Zales
sky, 1937a, фиг. 21], Среднее Приуралье, место
нахождение Крутая Катушка нижняя пермь, кун- 
гурский ярус, филипповский горизонт, лекская 
свита.

Em ended diagnosis. Frond is bipinnate at least. 
Frond rachis is strong, valid, longitudinally striated. 
Basal part o f frond rachis is naked, basally spreaded. 
Pinnae o f last order are almost opposit. Rachises o f 
last order pinnae are slender, slightly curved toward 
the frond apex. Pinnules are alternated or almost 
opposite. Pinnules are prolonged, considerably 
curved toward pinna apex. Pinnules o f the frond up
per part are coherent, strongly united by their bases. 
Pinnules o f the frond lower part are free. Venation 
from pinnate to fun-shaped. Midvein is unclear, 
strongly decurrent toward catadromous margin o f 
pinnule. Side (lateral) veins run from midvein under 
very acute angle. Intercalated pinnules are similar to 
common ones,'but have wedge-like (sphenopteroid) 
bases and undeveloped midveins. Epidermal struc
ture is still unknown.

Дополненный диагноз. Вайя по меньшей ме
ре дваждыперистая. Рахис мощный, продольно 
исштрихованнный, в базальной части лишенный 
перьев, к основанию расширяющийся. Перья по
следнего порядка почти противопоставленные. 
Рахисы перьев тонкие, слабоизогнутые в направ
лении верхушки вайи. Перышки -  от чередую
щихся до противопоставленных. Перышки удли
ненные, сильно наклонены к рахису пера, в 
верхней части вайи сливающиеся своими осно
ваниями, в нижней части вайи -  свободные. 
Жилкование от перистого до веерообразного. 
Средняя жилка слабо выражена, сильно низбега- 
ет, доходя до катадромного края перышка. Боко
вые жилки отходят от средней под очень острым 
углом. Интеркалирующие перышки сходны с 
обычными перышками, но имеют клиновидное 
основание (по существу, являются сфеноптери- 
одными) и еще менее выраженную среднюю 
жилку. Эпидермальное строение неизвестно.

Описание. Лучший из образцов выборки 
представляет собой отпечаток представительно
го фрагмента дваждыперистой вайи с почти пол
ностью сохранившейся базальной частью рахиса 
(рис. 58, С). Длина фрагмента около 170 мм, ши
рина около 35 мм. Рахис с грубыми продольны-



Рис. 57. Rhachiphyllum artipinnatum  (Zal.) Naug. comb. nov.
Перо последнего порядка (С) в одной ассоциации с Taxodiella bardaeana (Zal.) S. Meyen (A), Phyllotheca biarmica Zal. (B). 
Растительные остатки ориентированы течением воды параллельно друг другу, экз. № 3773( 11 )/139(89)
Местонахождение Чекарда-1, слой 10 
Длина масштабной линейки -  1 см

ми ребрами и морщинками, сложенными более 
тонкой морщинистостью. Максимальная ширина 
рахиса располагается в его базальной части и со
ставляет 6 мм. В местах отхождения перьев по
следнего порядка рахис несколько расширяется. 
Перья последнего порядка почти супротивные, 
прикрепляются к рахису вайи с небольшим низ- 
беганием. Основания перьев клиновидные. Боль
шая часть перьев оборвана; единственное отно
сительно целое перо имеет в дину 38 мм и мак
симальную ширину 11 мм. Перышки от чере
дующихся до противопоставленных. Форма пе
рышек варьирует от удлиненно-овальных до 
ланцетовидных. Края перышек ровные или сла
боволнистые. Перышки отходят от рахиса пера 
последнего порядка под углами 45-55°. Длина 
перышек колеблется от 10 до 15 мм, ширина пе
рышек -  от 3 до 5 мм.

Сравнение. R  artipinnatum существенно отли

чается от других видов рода. Наибольшим сход
ством с листьями R  artipinnatum обладают сте
рильные вайи Peltaspermum retensorium, встре
чающиеся в тех же отложениях, но значительно 
чаще. R  artipinnatum отличается от Р. retenso- 
tium более густым жилкованием, меньшим коли
чеством интеркапирующих (промежуточных) 
перышек, которые у этого вида, как правило, 
слабо развиты и присутствуют лишь ниже осно
ваний перьев последнего порядка. Верхушки пе
рышек у R  artipinnatum обычно заостренные, а 
сами перышки довольно узкие. У Р. retensorium 
верхушки перышек закругляющиеся, а перышки 
более широкие, по сравнению с R  artipinnatum. 
Средняя жилка в перышках R. artipinnatum вы
ражена значительно слабее, чем у Р. retensorium 
и обычно доходит лишь до середины перышка. 
Перышки R  artipinnatum отходят от рахисов 
перьев последнего порядка под более острым уг-



Рис. 58. Rhachiphylltim artipinnatum (Zal.) Naug. comb, 
nov.
A -  голотип (no: [Zalessky, 1937, fig. 21]); В -  перо послед
него порядка (с погрызом насекомым, отмечено стрелкой), 
экз. № 3773(11)/139(89); С -  экз. № 3773(11)/294(91); D -  
схема жилкования в отдельном перышке 
Местонахождения: Чекарда-1, слой 10 (В, С), Крутая ка
тушка (A, D)
Длина масштабной линейки -  1 см

лом (обычно 20-30°), чем у Р. retensorium (40- 
90°).

Замечания. В.П.Владимирович [1982] был 
избран лектотип (в действительности -  неотип) 
этого вида (экз. № 33/12092, ЦНИГРмузей им. 
Чернышева [Владимирович, 1982, табл. VI, фиг. 
2]). К сожалению, местонахождение, из которого 
происходит неотип, точно неизвестно (соответ
ственно, неизвестен и точный возраст). В подпи
сях к таблицам в качестве местонахождения не
отипа фигурирует местонахождение Чекарда

(скорее всего, Чекарда-1, по нашей системе обо
значений). В то же время, в тексте указано, что 
“лектотип происходит из бассейна р. Барды”, что 
противоречит вышеприведенным сведениям.

Следует отметить, что по правилам МКБН в 
качестве голотипа может рассматриваться изо
бражение, приведенное в протологе. По этой 
причине, а также потому, что сведения о неотипе 
противоречивы, в настоящей работе мы ограни
чились ссылкой на изображение “Odontopteris” 
artipinnata, приведенное М.Д.Залесским и ре
продуцированное с небольшой генерализацией 
на рис. 58, A, D.

При описании этого вида В.П. Владимирович 
[1982] была допущена существенная неточность: 
листья “О.” artipinnata были охарактеризованы 
как простоперистые, в то время, как даже на 
приводимых В.П. Владимирович изображениях 
фигурируют фрагменты дваждыперистых вай 
(табл. V, фиг. 7 - 1 0 ;  табл. VI, фиг. 2).

Распространение. Кунгурский ярус Среднего 
Приуралья, возможно, также -  шешминский го
ризонт уфимского яруса и казанский ярус Сред
него Приуралья и Прикамья. В Соликамском го
ризонте стратотипической местности вид также 
встречается, но очень редко.

М атериал. Более 20 экземпляров.

Rhachiphyllum aff. shenkii (Meyer) Kerp 

Рис. 49, D

Описание. Единственный имеющийся в на
шем распоряжении образец представляет собой 
фрагмент дихотомирующей вайи, удивительно 
сходной с “Callipteris” pellatii Zeiler, изобра
женной Ч.Сьюордом [1936; Seward, 1933]. Вид 
“С ” pellatii в настоящее время рассматривается в 
качестве синонима “С ” shenkii [Кегр, 1988; Кегр, 
Haubold, 1988], перенесенного в род Rhachi
phyllum Кегр. Эта точка зрения разделяется и ав
тором, вследствие чего описываемые остатки от
несены в открытой номенклатуре к виду 
Rhachiphylum shenkii.

Черешковая часть рахиса, сохранившаяся поч
ти полностью, имеет 33 мм в длину и 5 мм в ши
рину и покрыта тонкой продольной ребристо
стью. Далее рахис дихотомирует и образует два 
простоперистых пера, от которых сохранились 
фрагменты длиной 34 и 23 мм. В месте дихото-



Рис. 59. Rhachiphyllum artipinnatum (Zal.) Naug. comb. nov. Отпечаток почти целой вайи, по М.Д.Залесскому 
Кунгурский ярус Среднего Приуралья 
Длина масштабной линейки -  1 см



мии располагаются два перышка, по своей мор
фологии напоминающие остальные сегменты 
последнего порядка, но меньшие по размеру, чем 
внешние (по отношению к дихотомии) перышки, 
и большие, чем внутренние.

Перышки, располагающиеся с внешних сторон 
простоперистых ветвей (перьев) вайи, крупные, 
удлиненные, алетоптеридные, низбегающие в 
средней части перьев и перетянутые у основания 
(с клиновидным основанием) в нижней части 
перьев. Средняя жилка хорошо выражена, дохо
дит почти до края вехушки перышка. Боковые 
жилки заметны плохо. Края перышек ровные 
или волнистые. Внутренние перышки гораздо 
меньше по размерам, укороченные пекоптерид- 
ные, некоторые слегка перетянуты у основания. 
Средняя жилка у внутренних перышек выражена 
слабо. У перышек, располагающихся в нижней 
части перьев, жилкование одонтоптеридное.

Результаты измерений длины перьев, длины и 
максимальной ширины перышек занесены в таб
лицу:

Д ли н а п ер ы ш ек , м м 23 22 13 9 5 6 9 27 18

Максимальная ширина 
перышек, мм

11 12 7 7,5 4 5 4 5 5

Замечания. У описываемого фрагмента вайи, 
как уже отмечалось выше, в месте главной дихо
томии рахиса к последнему присоединяются 
сегменты последнего порядка (перышки), кото
рые можно рассматривать как гомологи базаль
ных лопастей псигмофиллоидов. Не исключено, 
что каллиптериды и псигмофиллоиды, судя по 
архитектуре листьев, были близкими родствен
никами.

Материал. Один экземпляр.

Rhachiphyllum (?) sp. SVN. 1 

Рис. 60

Описание. Однозначно сказать, характерно ли 
Для этого вида простоперистое или сложнопери
стое строение вайи, основываясь на имеющемся 
материале, невозможно. Однако очевидно значи
тельное общее сходство этого вида с другими 
каллиптеридами, имеющими сложноперистые 
вайи.

Перья последнего порядка относительно ши
рокие и короткие.

Перышки цельнокрайные, апетоптероидные, 
сильно низбегающие. В примакушечной части 
пера перышки срастаются в единую пластину 
субтреугольных очертаний, в которой могут на
мечаться коалесцентно слившиеся перышки. В 
средней части пера перышки разделены между 
собой глубокими, почти доходящими до рахиса 
синусами, которые образованы низбегающими 
катадромными и закругляющимися к основанию 
средней жилки перышка анадромным краем. 
Иными словами, перышки средней части листа 
сильно перетянуты у основания с их акроскопи- 
ческой стороны. Форма перышек варьирует от 
эллипсоидальной до ланцетовидной. Верхушка 
перышек обычно слабо приострена. Реже встре
чаются перышки с закругленной верхушкой.

Жилкование алетоптероидное. Средние жилки 
перышек в приверхушечной части пера развиты 
слабее, чем в средней части пера. В крупных 
развитых перышках средняя жилка доходит до 
края верхушки перышка.

В коллекции имееются два фрагментарных 
отпечатка перьев последнего порядка, описы
ваемые как Rhachiphyllum (?) sp. SVN-1. К этому 
же таксону отнесен небольшой фрагмент пера 
последнего порядка с единственным сохранив
шимся перышком и частью рахиса.

Наиболее крупный фрагмент листа имеет дли
ну 65 мм и максимальную ширину >77 мм. Пе
рышки отходят от главного рахиса под углом 
30-58°. Угол отхождения перышек уменьшается 
в дистальном направлении, ближе к верхушке 
пера.

Средние жилки перышек тонкие, наиболее от
четливо видны на протяжении приблизительно 
половины длины перышка. Средняя жилка 
обычно несколько смещена от середины перыш
ка к его катадромному (акроскопическому) краю. 
На 0,5 см края перышка приходится 8-12 окон
чаний боковых жилок. Боковые жилки тонкие, 
отчетливые, дихотомирующие до 2 -3  раз. В ка- 
тадромной низбегающей части перышка есть до
полнительные жилки, выходящие непосредст
венно из рахиса пера.

Специфическим элементом жилкования явля
ется множественность проводящих пучков рахи
са, которые, последовательно отклоняясь от об
щего направления, образуют средние жилки пе
рышек (рис. 60, D). Сходное строение имеет 
ложная “средняя жилка” листьев пельтаспермо-



Рис. 60. Rhachiphyllum (?) sp. SVN-1
A -  кутикула нижней стороны листа с секреторным 
("смоляным") телом, снабженным подводящим каналом, и 
секреторными выделениями в мезофилле -  слева; видны 
очертания удлиненных покровных клеток со слабо извили
стыми клеточными стенками и незакономерно ориентиро
ванные относительно друг друга устьичные аппараты 
(стрелкой отмечено устьице, изображенное на фиг. В), пре
парат № 3773(11)/386-1 А, х100; В -  устьице с "бабоч
ковидной" кутинизацией полярных клеток и губовидной ку- 
тинизацией замыкающих клеток, х 600; С -  перо последнего 
порядка, с которого был получен препарат кутикулы, изо
браженный на фиг. А, экз. № 3773/386; D -  схема отхожде
ния жилок в перышки от рахиса пера последнего порядка, 
экз. № 3773/386; Е -  терминальный фрагмент пера послед
него порядка, экз. № 3773/539
Местонахождения: Крутая Катушка (А-D), Чекарда-1, слой 
10(E)
Длина масштабной линейки -  1 см (С, Е)

вых татарского яруса, относящихся к родам 
Tatarina S. Меуеп и Pursongia Zal. Аналогичная 
особенность жилкования отмечается для некото
рых ангарских и катазиатских псигмофиллоидов 
[Дуранте, 1990].

Эпидермальное строение. Перышки амфи- 
стоматные. Обе стороны имеют сходное строе
ние, кутикула нижней стороны несколько тонь
ше. Устьица не образуют полос и рядов. Устьич
ные аппараты независимые относительно друг 
друга, ориентированы беспорядочно. Устьичные 
аппараты моноцикличные, проксимальные по- 
пиллы на побочных клетках отсутствуют. На
блюдается сильная проксимальная кутинизация, 
образующая “бабочковидную” структуру, сход
ную с бабочковидной кутинизацией устьиц фил- 
ладо дерм. Имеются кутиновые губовидные 
утолщения замыкающих клеток. Костальные и 
интеркостальные клетки очень сходны, полос не 
образуют. Периклинальные клетки устьичных 
аппаратов без папилл, замыкающие клетки не
сколько погружены. Встречены крупные (до 0,5 
мм длиной) веретенообразные и шаровидные 
секреторные (смоляные) тела, в некоторых слу
чаях -  с “подводящими каналами” (рис. 60, А).

Сравнение и замечание. Наблюдается сход
ство описанных экземпляров с Scytophyllum 
apoldens (Compter) Linne из нижнего кейпера За
падной Европы; помимо общей архитектуры 
вайи и аналогичного жилкования необходимо 
отметить специфическое коленчатое выгибание 
края перышка в его низбегающей катадромной 
части, наблюдающееся у обоих таксонов.

Описанные остатки очень сходны с Вгоп- 
gniortites salicifolius (Fischer) Zal., который ха
рактерен для казанского яруса Прикамья, однако 
последний таксон пока плохо изучен: не извест
ны ни детали его жилкования, ни эпидермально- 
кутикулярное строение.

М атериал. Три экземпляра.

Р о д  Gracilopteris Kerp, Naugolnykh et Haubold, 
1991

Gracilopteris lochophylloides Naugolnykh sp. nov.
Табл XV; табл. XVII, 2; рис. 61

Название вида происходит от латинского 
lonchophyllum -  имеющий листья в виде ланце
тов; название дано по ланцетной форме сегмен
тов последнего порядка.



Рис. 61. Gracilopteris loncho- 
phylloides Naug.
A -  реконструкция вайи; В, С -  экз. 
№ 3773(11>/303(91): В -  детали 
жилкования на отдельном перышке 
(на фиг. С это перышко отмечено 
стрелкой ), С -  общий вид апикаль-. 
ной части вайи
Местонахождение Чекарда-1, слой 10 
Длина масштабной линейки -  1 см

Голотип. ГИН РАН, № 3773(110)/303(91), 
Среднее Приуралье, бассейн р. Сылва, местона
хождение Чекарда-1, слой 10; нижняя пермь, 
кунгурский ярус, иренский горизонт, кошелев- 
ская свита.

Diagnosis. Frond is bi- and tripinnate, dichoto
mizing in its middle or basal part. Common size of 
developed frond is 20-30 cm length. Rachis covered 
by fine ribs. Pinnae are attached to the frond rachis 
under angle 35-45? Their length is approximately 5- 
10 cm. Pinnules are sphenopteroid, dissected to 
wedge-shaped lanceolate segments with acute 
apexes. Intercalated pinnules are similar to common 
ones, but slightly smaller. Disposition o f the pinnae 
and pinnules are changed from alternate to opposite. 
The clear midvein is absent, venation is fan-shaped. 
One vein runs from the pinna rachis to pinnule base 
and then dichtomize up to three times. Each pinnule 
segment contains one or, rarely, two veins.

Диагноз. Вайя дважды- и триждыперистая, 
Дихотомирующая в средней или нижней части. 
Судя по наиболее полно сохранившимся экземп
лярам из имеющейся выборки, средние размеры 
развитой вайи составляли 20-30 см в длину.

Перья последнего порядка располагаются на 
рахисе вайи (рахисе первого порядка) под углом 
35-45°. Их длина 5-10 см.

Перышки сильно рассечены почти до основа
ния на клиновидные или ланцетовидные сегмен
ты с заостренными верхушками. Длина перышек 
составляет 20-25 мм, максимальная ширина -  6 -  
10 мм. Основания перышек сфеноптероццные, 
клиновидно сужающиеся. Интеркалирующие пе
рышки сходны с обычными, но имеют несколько 
меньшие размеры. Довольно часто (но не всегда) 
перышки рассечены самым глубоким синусом на 
две примерно равные части, что придает перыш
кам двулопастной, билобатный облик. Каждая из 
двух образующихся частей рассечена менее глу
бокими синусами на линейные сегменты второго 
порядка. Перышки отходят от рахисов перьев 
под углом 40-50°. На верхушках перьев послед
него порядка и на апексе вайи перышки распола
гаются попарно. В некоторых случаях пару апи
кальных перышек можно рассматривать как 
единственное перышко, рассеченное средним 
синусом на два клиновидных сегмента.

Расположение перьев и перышек на рахисах 
незакономерно меняется от чередующегося до 
противопоставленного.

В каждое перышко из рахиса пера последнего 
порядка входит единственная жилка, которая 
дихотомирует непосредственно в базальной час
ти перышка, и далее каждая из ее ветвей повтор



но дихотомирует до трех раз. В каждый из кли
новидных сегментов входит одна или, в редких 
случаях, две жилки.

Поверхность листовой пластинки обычно по
крыта тонкой продольной штриховкой, маски
рующей жилкование.

Рахис вайи и рахисы перьев последнего по
рядка покрыты грубыми продольными ребрами и 
складками. Ширина рахиса вайи равна 4 -5  мм; 
рахисы перьев последнего порядка у своих осно
ваний достигают в ширину 3 -4  мм.

Сравнение. В настоящее время род Gracilop- 
teris включает следующие виды: G. bergeronii 
(Zeiller) Kerp, Naug., Haub. (типовой вид), G. 
raymortdii (Zeiller) Kerp, Naug., Haub., G. strigosa 
(Zeiller) Kerb, Naug., Haub., G. lonchophyloides sp. 
nov. Первые три характерны для нижней перми 
(Autun) Западной Европы. G. lonchophylloides 
отличается от всех остальных видов рода значи
тельно более крупными перышками, превы
шающими по размерам перышки G. bergeronii и 
других видов в 3 -4  раза. Кроме этого, для запад
ноевропейских видов Gracilopteris пока неиз
вестна дихотомия рахиса вайи, являющаяся 
обычным признаком для G. lonchophylloides. По 
форме сегментов предпоследнего и последнего 
порядков G. lonchophylloides наиболее близок G. 
raymondii, но существенно отличается от него 
более крупными размерами перышек.

Замечания. Листья каллиптеридной морфоло
гии со сфеноптероидными перышками, к кото
рым относится и G. lonchophylloides, обычны для 
нижней перми Еврамерийской фитохории (осо
бенно для Западной и Центральной Европы), но 
не характерны для перми Ангариды. В настоя
щее время листья этой морфологической группы 
распределяются по родам Lodevia Hauboid et 
Kerp, Sphenocallipteris Krishtofovich et Novik, 
Gracilopteris Kerp, Naugolnykh et Hauboid, 
Arnhardtia Hauboid et Kerp, Dichophyllum Elias и 
Rhachiphyllum Kerp (part.).

В последнее время появились новые данные о 
представителях “сфеноптероидных” каллипте- 
рид из низов перми Донецкого бассейна [Боя
рина, Щеголев, 1989; Bojarina, 1994]. Н.И. Боя- 
риной был установлен новый род Raminervia 
[Bojarina, 1984]. По строению вегетативнвой сфе
ры типовой (и единственный) вид R  mariopte- 
roides очень сходен с Rhachiphyllum shenkii 
(Heyer) Kerp. В качестве отличительных призна

ков между R  shenkii и стерильными листьями 
Raminervia mariopteroides Н.И. Боярина рассмат
ривает следующие характеристики: 1) дихото
мически ветвящийся рахис первого порядка (пер
вичный рахис), характерный для R  mariopte
roides; 2) клиновидная форма перышек; 2) отсут
ствие “промежуточных” жилок (очевидно, име
ются в виду жилки, входящие в листовую пла
стинку не от средней жилки перышки, а от рахи
са пера последнего порядка): 4) менее густое 
жилкование в развитых перышках. Однако для 
“Callipteris” pellatii Zeiller (этот таксон рассмат
ривался как младший синоним R  shenkii (Zeil) 
Kerp [Kerp, 1988]) характерно именно дихотоми
ческое ветвление рахиса вайи. Экземпляры, изо
браженные Н.И.Бояриновой [Bojarina, 1994] на 
фиг. 3, А, В, обладают несомненным сходством с 
“С.” pellatii (см. здесь рис. 46, В), т.е. они, воз
можно, конспецифичны R. shenkii.

Что же касается “семенных” рубцов, обнару
женных у R. mariopteroides, то их природа вызы
вает некоторые сомнения. Аналогичные струк
туры известны и у других птеридофиллов [Weiss, 
1869; Zalessky, 1939b; Townrow, 1957]. Скорее 
всего, они являются плодовыми телами грибков.

Распространение. Кунгурский ярус Среднего 
Приуралья.

М атериал. 10 экземпляров хорошей и удовле
творительной сохранности из местонахождений: 
Чекарда-1, слои 7, 10; Красная Глинка, Матвее
во, Крутая Катушка.

Замечания о филогении пельтаспермовых 
и объемах семейств Peltaspermaceae и 
Trichopityaceae

Проблемы систематики и филогении пельтас
пермовых в последние годы детально рассматри
вались рядом исследователей [Roselt, 1960, 1962, 
1980; Barthel, Hauboid, 1980; Kerp, Hauboid, 1988 
a, b; Poort, Kerp, 1990; Kerp, 1982, 1986, 1988, 
1989, 1995; Мейен 1982a, 1983, 1986a, 19876; 
Гоманьков, Мейен, 1986; Meyen, 1987, Naugol
nykh, Kerp, 1996; и др.]. Общим признаком, объ
единяющим растения, относящиеся к этому и 
другим порядкам класса Ginkgoopsida, является, 
по мнению С.В.Мейена, первичная платиспер- 
мичность семян. Мейен рассматривает в составе 
порядка Peltaspermales семейства Trichopity-



aceae, Peltaspermaceae, Cardiolepidaceae и Cori- 
stospermaceae. He останавливаясь подробно на 
истории выделения этих семейств, коснемся об
щих принципов, положенных в основу системы 
пельтаспермовых по Мейену.

Мейен не дает прямых указаний на ценность 
каких-либо признаков при построении системы 
семейств порядка Peltaspermales, ограничиваясь 
общим указанием на конгрегационный принцип 
систематики. Однако из контекста следует, что 
наиболее нестабильны, изменчивы, а поэтому 
имеют наименьшее значение для надродовой 
систематики, чисто морфологические признаки 
листьев и других вегетативных органов; более 
устойчивы эпидермально-кутикулярные призна
ки. Самыми ценными в систематическом отно
шении являются признаки строения женских ге
неративных органов.

Главными признаками, отражающими фило
гению группы, также являются детали строения 
женских органов размножения. Филогения, как 
известно, прямо находит свое отражение в ие
рархических системах организмов эволюцион
ной систематики. Следовательно, при создании 
системы растительных организмов (и, разумеет
ся, пельтаспермовых птеридоспермов в том чис
ле), соответствующей характеру и последова
тельности дивергентных событий в истории так
сона, необходимо учитывать в первую очередь 
тип и структуру женских фруктификаций.

Важным этапом в построении такой системы 
пельтаспермовых является восстановление при
жизненных сочетаний различных дисперсных 
органов с последующей реконструкцией жиз
ненных форм растений, определением диапазо
нов изменчивости. Примером последних может 
послужить ансамбль-род Peltaspermopsis -  Tata- 
rina -  Permotheca -  Vittatina -  Salpingocarpus, 
описанный А.В.Гоманьковым и С.В.Мейеном 
[1986], который может рассматриваться как ес
тественный таксон (эвтаксон) родового ранга. 
Существует и иной подход в номенклатурном 
отношении -  промоция таксонов до естественно
го статуса [Кегр, 1988; Poort, Кегр, 1990]. В слу
чае, если прижизненные сочетания органов дос
товерно не известны, для листьев и других дис
персных органов (за исключением женских 
Фруктификаций) должны использоваться систе
мы формальных родов. Прекрасными примерами 
такой системы форм-родов, являются: классиче

ская система родов для листьев птеридофиллов 
А.Броньяра или система форм-родов, предло
женная Г.Керпом и Х.Хаубольдом [Кегр, Наи- 
bold, 1988 а, Ь] для листьев каплиптеридной мор
фологии.

Женские фруктификации пельтаспермовых, 
объединяемые С.В.Мейеном [1986а, 19876 и др.] 
в сборные, по моему представлению, семейства 
Trichopitycaceae и Peltaspermaceae, распадаются 
на две большие группы: пельтатные кладоспер- 
мы или пельтоиды (семенные диски), представ
ляющие собой грибообразный щиток на ножке с 
прикрепляющимися к его нижней стороне семе
нами, и пиннатные кладоспермы, также специа
лизированные, но еще не вполне утратившие 
листоподобность женские генеративные струк
туры. И пельтоиды, и пиннатные кладоспермы 
несли первично платиспермические семена, что 
обособляет их от аналогичных структур других 
групп растений (кладоспермов цикадовых и т.п.). 
Кладоспермы, очевидно, более примитивны в 
эволюционном отношении и предшествовали 
появлению настоящих пельтоидов. Существует, 
тем не менее, и иное мнение [Мейен, 1983]: до
пускалось, что пельтоиды могли преобразовы
ваться в билатерально-симметричные кладос
пермы.

Как пельтоиды, так и пиннатные кладоспермы 
встречаются в ассоциациях с листвой различного 
типа. Однако для первых более характерны пе
ристые листья (Rhachiphyllum, Comia, Compso- 
pteris, Scytophyllum, Lepidopteris, некоторые ви
ды Tatarina), а для последних -  сильно рассе
ченные гинкоподобные листья (Sphenobaiera, 
Mauerites, Kirjamkenia, Psygmophyllum cuneifoium 
и др.). Встречаются и исключения из этого пра
вила. Так, например, еврамерийские Autunia 
conferta (Brongn.) Кегр объединяют билатераль
но симметричные кладоспермы и папоротнико
видные вайи.

Провести формальную границу между фрук- 
тификациями пельтаспермовых пиннатно-кла- 
доспермового типа и собственно дельтоидами 
довольно просто: пиннатные кладоспермы несут 
ярко выраженные элементы билатеральной сим
метрии, в то время как щитки пельтоидов и их 
эволюционные производные -  капсулы Cardio- 
lepis [Мейен, 1982а, 1983, 19876 и др.] радиаль
но-симметричны (рис. 62). Это отличие является 
не только формальным. Оно отражает уровень



в D

Рис. 62. Соотношение филлоспермов (А), уплощенных пиннатных кладоспермов (В), пельтатных кладоспермов 
(пельтоидов или семеносных дисков) (С) и пельтатных капсул (D) с различными типами стерильной листвы. 
Верхний ряд -  женские фруктификации, нижний -  вегетативные органы. Стрелкой показано направление 
уменьшения листоподобности женских фруктификаций по: [Меуеп, 1982], с дополнениями и изменениями.
А -  изоморфность вегетативных и генеративных органов Diksonites pluckenetii (Schl.) Sterz., средний карбон Западной Евро
пы; В -  листоподобность генеративных органов частично утрачивается, но в целом сохраняются уплощенность и элементы 
билатеральной симметрии -  Alternopsis stricta Naug., Psygmophyllum cuneifolium (Kut.) Schimp., нижняя пермь Среднего 
Приуралья; С -  листоподобность генеративных органов полностью утрачивается, на первый план выходят элементы ради
альной симметрии -  Peltaspermum ottonis (Goepp.) Poort et Kerp, триас Европы и Гренландии; D -  края пельтоида опускают
ся и почти смыкаются книзу, образуя капсулу -  Cardiolepis piniformis Neub. -  Phylladoderma arberi Zal., верхняя пермь Пе
чорского бассейна и Русской платформы

организации, более высокой у специализирован
ных пельтоидов.

На этом основании кажется целесообразным в 
будущем пересмотреть объемы семейств Tricho- 
pityaceae и Peltaspermaceae, поместив в первое из 
них растения с женскими фруктификациями в 
виде пиннатных кладоспермов {Trichopitys, 
Biarmopteris, Stiphoris, Meyenopteris, Alternopsis 
и др.), а во второе -  с типичными пельтоидами 
(Peltaspermopsis, Peltaspermum, Lopadiangium, 
Cardiolepis).

Продемонстрированный выше логический 
подход в принципе соответствует процедуре 
“структурного” кладизма. Можно построить 
кладограмму, которая отразила бы характер по

следовательности дивергентных событий в па
леозойской (пермской) истории порядка Ре1- 
taspermales. Однако, если следовать кладистиче- 
ским принципам систематики, трихопитиевые и 
пельтаспермовые, в узком смысле, не являются 
“сестринскими” группами и не могут иметь оди
наковый ранг, в данном случае семейственный. 
Можно разделить мнение А.Л. Тахтаджяна 
[1987, с. 14] о том, что требование кладистов 
придавать сестринским таксонам одинаковый 
ранг не вполне корректно. По сходной причине 
синапоморфный порядок Peltaspermales, анцест- 
ральным таксоном которого является семейство 
Trichpityaceae, совсем не следует переименовы
вать в Trichopityales, поскольку на характере



системы семеств порядка это никак не отразится.
Первые достоверные остатки Trichopityaceae и 

pdtaspermaceae появляются в нижней перми Ев- 
рамерийской фитохории: Северной Америки 
[Машау 1966; Mamay, Watt, 1971] и Западной- 
Центрапьной Европы [Roselt, 1960, 1962, 1980; 
Barthel, Haubold, 1980; Haubold, 1983; Кегр, 1982, 
1986; Кегр, Haubold, 1988b; и др.]. Нижнеперм
ские (верхнеартинские и кунгурские) комплексы 
растений Среднего Приуралья с Trichopityaceae и 
Peltaspermaceae также имеют большое сходство с 
еврамерийскими. Листья своеобразных каллип- 
терид (Dichophyllum), обнаруживающие сходст
во с листовыми родами как Trichopityaceae, так и 
Peltaspermaceae, но без ассоциирующих женских 
генеративных органов, встречены в ряде место
нахождений позднекаменноугольного возраста 
[Cridland, Morris, 1963; и др.].

Исторически ранее сформировавшиеся трихо- 
питиевые бурут начало, по мнению С.В.Мейена 
[1986а, 19876 и др.], от среднекаменноугольных 
представителей каллистофитовых -  Callistophy- 
tales [Rothwell, 1981]. Позднее, на границе кар
бона и перми, от них обособляются Peltasper
maceae и далее оба семейства развиваются па
раллельно. В конце ранней или начале поздней 
перми Peltaspermaceae дали начало кардиолепи- 
диевым -  Cardiolepidaceae [Мейен, 1986а].

Палеофитогеографическое 
распространение каллиптерид и 
псигмофиллоидов

В Еврамерийской фитохории (Западная и Цен
тральная Европа, Донбасс, Северная Америка) 
каллиптериды в массовом количестве появляют
ся в нижней перми. Здесь они представлены не
сколькими родами: Autunia, Rhachiphyllum, Gra- 
cilopteris, Lodevia, Dichophyllum, Sphenocalli- 
pteris (sensu Novik et Krishtofovich). Роды Rha
chiphyllum и Gracilopteris известны и из камен
ноугольных отложений (стефан) этого региона 
[Кегр et al., 1990], a Dichophyllum -  из Пенсиль
вания Канзаса [Gridland, Morris, 1963].

В саксоне подавляющее большинство пере
численных выше родов в Еврамерийской фито
хории исчезло.

Сходные с европейскими комплексы каплип- 
торид известны в нижнепермских отложения

(луганская и араукаритовая свиты) Донбасса 
[Щеголев, 1961; Боярина, Щеголев, 1989; Boja- 
rina, 1994]. Каллиптериды еврамерийского обли
ка известны из Средней Азии (“Callipteris” 
conferta [Сикстель, 1975; Быковская 1988]), где 
они приурочены к отложениям, синхронным ев
ропейскому отэну.

В нижнепермских отложениях Среднего При
уралья во многих флористических комплексах 
присутствуют каллиптериды Peltaspermum ге- 
tensorium (Zal.) Naug. et Кегр, Rhachiphyllum arti- 
pinnatum (Zal.) Naug., Gracilopteris lonchophyl- 
loides Naug. Они связаны с более высокой ча
стью разреза (артинский -  кунгурский ярусы) по 
сравнению с еврамерийскими представителями 
группы, что может свидетельствовать о миграции 
этих растений из Западной и Центральной Евро
пы в районы Среднего и Южного Приуралья.

В Печорском Приуралье каллиптериды (Rha
chiphyllum adzvense (Zal.) Naug., Compsopteris 
adzvensis Zal., Comia pereborescens Zal., “Callip
teris” (Feonia) lepidopteroides Meyen et Migdisova 
и др.) в массовом количестве появляются в низах 
печорской серии, в основании которой обычно 
проводят границу между отделами перми в этом 
регионе. Есть указания на единичные находки 
каллиптерид и ниже по разрезу.

Представляется весьма вероятным, что каллип
териды могли проникать в районы Печорского 
Приуралья в ранней перми (т.е. до печорского 
времени) из пограничных районов Среднего и Се
верного Приуралья, но массовое заселение (ка- 
тистемия) каллиптеридами Печорского Приуралья 
произошло уже после начала поздней перми.

Примерно в это же время каллиптериды появ
ляются и в центральных районах Ангариды и да
лее на восток по ее периферии. Из кольчугинско- 
го горизонта в Кузбассе известны (ниже отмеча
ются только наиболее характерные и часто 
встречающиеся таксоны) Rhachiphyllum zeillerii 
(Zal.) Naug., R. altaicum (Zal.) Naug. (последний 
вид также известен из верхнепермских отложе
ний Алтая), “Callipteris ” ivancevia Gorelova, 
Compsopteris microphylla Gorel., Comia osinow- 
skiensis (Chachl.) Rascz., C. dentata Radcz.; из 
верхней перми Норильского бассейна -  Rhachi
phyllum karskianum (Zal.) Naug., Comia norilskien- 
sis Rasskasova; Тунгусского бассейна -  Comia 
enesejevensis Schwedov; Монголии -  Rhachi
phyllum mongoliense (Neub. ex Durante) Naug.,



“Callipteris” confluens Neuburg ex Durante, “C.” 
cf. orientalis Zal., “C.” ex gr. sahnii Zal, Comia 
ertisejevensis Schwedov, Comia sp.; Северного Ки
тая -  “Callipteris” changii Sze. Китайские место
нахождения каллиптерид не относятся к Ангар
ской фитохории в узком смысле. По всей види
мости, это один из самых внешних поясов Суб- 
ангариды, граничащий с Катазиатской фитохо- 
рией, в которой в это время еще присутствовали 
многочисленные еврамерийские элементы.

В отложениях верхней перми (цехштейн, “маг
незиальный известняк”) Западной и Центральной 
Европы каплиптериды появляются вновь. Здесь 
они представлены единственным видом Pel- 
taspermum martinsii (Hirmer) Poort et Kerp. Этот 
вид является возможным анцестором триасового 
Peltaspermum (al. Lepidopteris) ottonis (Goeppert) 
Poort et Kerp. P. martinsii -  реккурентная форма, 
мигрировавшая в пределы первоначального ареа
ла каллиптерид из районов Приуралья с сущест
венными эволюционными инновациями.

Вероятными потомками каллиптерид в терми
нальной перми (татарском веке) скорее всего яв
ляются представители рода Peltaspermopsis 
Gomankov emend. Poort et Kerp.

Несколько иная, хотя во многом сходная ситуа
ция отмечается в стратиграфическом и географиче
ском распространении другой неформальной груп
пировки пермских птеридоспермов -  псигмофил- 
лоидов, объединяющих растения с листьями с ве
ерным жилкованием и базальными лопастями.

Наиболее древние достоверные остатки псиг- 
мофиллоидов известны из отложений артинского 
яруса Среднего Приуралья -  Psygmophyllum 
expansum (Brong.) Schimp. В кунгурском ярусе 
этого же региона псигмофиллоиды более разно
образны и представлены несколькими родами и 
видами: Р. expansum (Brongn.) Schimp., Р. cunei- 
folium  (Kutorga) Schimp., Bardia mauerii Zal., B. 
ins ignis Zal., B. gracilis Zal.

В нижней части уфимского яруса (Соликам
ский горизонт) псигмофиллоиды фактически от
сутствуют в ориктоценозах но, начиная с шеш- 
минского горизонта, появляются вновь и широко 
встречаются вплоть до конца казанского яруса 
на территории Русской платформы и Приуралья.

В Печорском бассейне появление псигмофил- 
лоидов (Psygmophyllum nesterenkoi (Zal.) Burago, 
P. (?) dobrolubovae (Zal.) Burago) приурочено ко 
второй половине уфимского яруса [Пухонто, Фе-

филова, 1983]. В этот регион псигмофиллоиды, 
очевидно, мигрировали из Среднего Приуралья.

В центральных районах Ангариды (Кузнец
кий, Тунгусский, Норильский бассейны и др.), а 
также на ее южных и восточных границах 
(Субангарская область) псигмофиллоиды появ
ляются в поздней перми. Верхнепермский вид Р. 
multipartitum Halle, известный из флоры Шаньси 
Китая, дает представление о том, как далеко за
шла миграция псигмофиллоидов на востоке -  до 
северных пределов Катазии.

К сожалению, достаточно точно определить 
время миграции псигмофиллоидов на восток до
вольно сложно в силу неоднозначности страти
графических корреляций пермских отложений в 
этом регионе.

Из верхней перми (ерунаковская подсерия или 
горизонт) Кузбасса описаны, Р. eurinum (Zal).) 
Burago, Р. siberianum (Zal.) Burago, P. sibiricum 
(Zal.) Burago. Последний вид также известен из 
верхней перми,Монголии и Северного Китая. В 
аналогах верхней части уфимского и казанского 
ярусов на Дальнем Востоке (барабашская свита) 
встречены Psygmophyllum sp., “Syniopteris” sp. 
[Бураго, 1976]. Из близких по возрасту отложе
ний того же региона были описаны Psygmo
phyllum ussuriense Burago, Р. vesnjankianum 
Burago, P. demetrianum (Zal.) Burago.

Интересно, что псигмофиллоиды появляются 
в сибирских разрезах несколько ранее, чем в пе
чорских, несмотря на более близкое расположе
ние последних по отношению к Среднему При- 
урапью. Скорее всего, в Центральную Ангариду 
и далее на восток псигмофиллоиды проникали 
по какому-то очень эффективному миграцион
ному каналу, однако указать его географическое 
положение в настоящее время трудно. Возмож
но, он располагается к югу от Папеоурала.

Среднее Приуралье, по нашим представлени
ям, было центром возникновения псигмофил
лоидов. В артинском и кунгурском веках здесь 
находился своеобразный эндемичный центр со 
значительным разнообразием и высоким относи
тельным обилием этих растений. Далее, начиная 
с позднепермской эпохи, произошла успешная 
катистемия псигмофиллоидов с проникновением 
их в близлежащие районы Печорского Приура
лья, более отдаленные районы Ангариды, Даль
невосточный сектор Субангарского экотонного 
пояса и даже во внешние пределы Катазии.



П орядок Ginkgoales (?) versus 
Peltaspermales 

Р о д  KerpiaNaugolnykh, 1995.
Kerpia macroloba Naug., 1995

Рис. 63, M; рис. 64; рис. 65

Kerpia macroloba: Наугольных, 1995a, c. 112-115, 
рис. 1-4, 56, табл. VIII, 1-3.

Голотип. ГИН РАН № 3773(11)/157(89); Сред
нее Приуралье, местонахождение Чекарда 1, сл. 
7 нижняя пермь, кунгурский ярус, иренский го
ризонт, кошелевская свита.

Описание. Диагноз и описание этого вида, 
отнесенного к новому роду Kerpia, были приве
дены автором ранее [Наугольных, 1995а]. За 
прошедшее с момента публикации время появи
лись некоторые новые данные о морфологии 
этого растения. Кроме этого, необходимо пояс
нить статус рода Kerpia. Таким образом, вопро
сы, которые будут рассмотрены ниже, можно 
разделить на две части: 1) морфология К. 
macroloba, 2) таксономический статус рода 
Kerpia Naug.

Макроморфологические признаки Kerpia 
macroloba Naug. Среди неопубликованных мате
риалов М.Д.Залесского, о которых упоминалось 
во Введении, автор обнаружил изображение рас
тения (рис. 63, М), не определенного Залесским, 
но по всем признакам (тип жилкования, хорошо 
развитые черешки листьев, две жилки, входящие 
в черешок, наличие синусов первого и второго 
порядков -  на рис. 63 обозначены как 1 и 2, со
ответственно) относящегося к К  macroloba. 
Важной особенностью этого остатка является то, 
что листья сохранились в прикреплении к несу
щему побегу. Судя по расположению черешков, 
филлотаксис был спиральным. Это подтверждает 
сделанный автором по косвенным свидетельст
вам вывод о спиральном листорасположении у 
К macroloba [Наугольных, 1995а].

В протологе описания К  macroloba автор ука
зывал на сонахождение листьев этого растения с 
побегами, несущими черешки, сходные по своей 
морфологии с черешками К. macroloba. На рис. 
66 приводится изображение одного из наиболее 
хорошо сохранившихся остатков этого типа.

Общая длина побега составляет 167 мм, мак
симальная ширина побега -  95 мм. От побега по

неясной спирали отходят крупные черешки. Че
решки располагаются на побеге под углом 4 0 - 
45°. В пазухах черешков находятся структуры, 
напоминающие веточные почки. Длина череш
ков составляет 77, 75, 89 и 63 мм. Максимальная 
ширина -  7, 8, 5 и 3 мм, соответственно. Намеча
ется уменьшение размеров черешков к верхушке 
побега.

Поверхность побега и черешков покрыта тон
кой продольной ребристостью. Черешки слегка 
расширяются в проксимальном направлении. В 
одном случае (рис. 66) сохранилось клиновидное 
основание листа (предположительно, типа Ker
pia).

У побега было изучено кутикулярнОе строе
ние. Препараты кутикул были получены с глав
ной оси. Кутикулы очень толстые, имеют непра
вильно-бугристую поверхность, которая покрыта 
мелкими отверстиями (около 10 мкм в диамет
ре). Намечается продольная ребристость и 
складчатость кутикулы, очевидно корреспонди
рующаяся с продольными ребрами побега.

Зам ечания. Таксономический статус рода 
Kerpia Naug. Поскольку пока мы не знаем фрук- 
тификаций, свойственных типовому виду К  
macroloba, а также пока не изучены анатомиче
ские признаки строения его побегов, род Kerpia 
может рассматриваться как "морфологический",
т.е. включающий листья определенного морфо- 
типа.

Одними из наиболее важных признаков Kerpia 
являются: наличие лопастей и синусов 1-го и 2- 
го порядков, отчетливо выраженный черешок и 
две жилки, входящие в листовую пластинку из 
черешка.

Как это уже отмечалось автором [Наугольных, 
1995а], в позднепалеозойских флорах (особенно, 
антитропических -  гондванской и ангарской) 
известно большое количество растений, относи
мых обычно к родам Ginkgoites Sew., Ginkgo- 
phytopsis Hoeg и "Psygmophyllum" sensu Arber 
[Sitholey, 1943; Ganju, 1943; Pant, 1982; Broutin, 
1986; и др.]. Многие из этих листьев (рис.63, А- 
L) обладают комплексом признаков, соответст
вующих диагнозу рода Kerpia, и могут быть пе
ренесены в этот род.

Распространение. Кунгурский ярус Среднего 
Приуралья.

М атериал. Десять экземпляров.



Рис. 63. Остатки листьев Kerpia macroloba Naug. и другие позднепалеозойские и раннемезозойские гинкгопо- 
добные листья
А -  лист, отнесенный С.Г.Гореловой к Ginkgophyllum primaevus Rassk. [Горелова и др., 1973], алыкаевский горизонт Кузбас
са; В -  Ginkgoites sp.(no: [ Дуранте, 1976]), верхняя пермь, Табунтологойское угольное месторождение, Монголия; С -  
Ginkgoites camberi Hoeg et Bose [Hoeg, Bose, 1960], нижняя (?) пермь, серия Луку га [Lukuga], р.Конго, Центральная Африка; 
D -  Ginkgophytopsis sp. [J.Anderson, H.Anderson, 1983], формация Молтено (Molteno), верхний триас, Южная Африка; Е -  
Ginkgoites sp. (по: [ Дуранте, 1976]), верхняя пермь, Табунтологойское угольное месторождение, Монголия; F -  Baiera 
plumosa Hoeg et Bose [Hoeg, Bose, 1960], нижняя (?) пермь, серия Лукуга, р.Конго, Центральная Африка; G -  Ginkgophyllum 
ussovii Radcz. [Горелова и др., 1973], балахонская серия Кузбасса; Н -  G. vsevolodii Zal. [Горелова и др., 1973], алыкаевский 
горизонт Кузбасса; I -  Ginkgoites sp. (по: [Дуранте, 1976]), верхняя пермь, Табунтологойское угольное месторождение; J -  
Ginkgoites sp. (по: [Дуранте, 1976]), верхняя пермь, Табунтологойское угольное месторождение; K,L -  "Psygmophyllum" 
haydeni Seward (no: [Sitholey, 1943]), пермо-карбон, слои Дандлутар (Dandlutar beds), Кашмир, Индия; М -  Kerpia macroloba 
Naug. (по М.Д. Залесскому, см. Введение к настоящей работе).
Ц и ф р ам и  о б о зн ач ен ы : 1 -  си н у с  р а с с е ч е н и я  п ер во го  п о р яд ка , 2 -  си н у с  в то р о го  п о р яд ка , 3 -  си н у с  т р е т ь е го  п оряд ка . П о яс 
н ен и я  см . в  тек сте  
Д л и н а  м а сш таб н о й  л и н ей ки  -  1 см

по



Рис. 64. Kerpia macroloba Naug. Строение основания 
листа и черешка, экз. № 3773(11)/244(90) 
М есто н ах о ж д ен и е  Ч ек ар д а-1 , сл о й  1 

Д лина м а с ш та б н о й  л и н ей ки  -  1 см

Рис. 65. Kerpia macroloba Naug. Один из крайних 
членов ряда изменчивости, экз. № ПГУ 136/1-2 
Местонахождение Красный Луг 
Длина масштабной линейки -  1 см

Рис. 66. Несущий побег неизвестного растения с со
хранившимися черешками крупных листьев, экз. № 
3773(11)/378(93)
М е с т о н а х о ж д е н и е  Ч ек ар д а-1 , сл о й  10 
Д л и н а  м а с ш та б н о й  л и н ей ки  -  1 см

К л а с с  Pinopsida. Пинопсиды 
Порядок Cordaitanthales 

С е м е й с т в о  RufloriaceaeLedran, 1966

Всестороннее изучение голосеменных ангар
ской флоры, предпринятое С.В.Мейеном и за
вершившееся публикацией обширных сводок 
[Меуеп, 1982, 1984, 1987; Мейен, 19876 и др.] 
пролило свет и на многие проблемы систематики 
ангарских кордаитов. Позднее эта работа была 
продолжена И.А.Игнатьевым [Игнатьев, Мейен, 
1986; Игнатьев, 1988а, б; Ignatiev, Меуеп, 1989]. 
В результате этих исследований была дана прин
ципиально новая интерпретация многим ранее 
установленным таксонам, особенно -  предло
женных для органов размножения ангарских



голосеменных, в том числе н представителей 
ангарских кордаитов -  руфлориевых и войнов- 
скиевых. При этом многие идеи были выведены 
дедуктивным (формально-логическим путем). 
Так, на основании повторяющихся ассоциаций 
генеративных осей со спирально расположенны
ми семеножками или рубцами от опавших семе- 
ножек (роды Pukhontetta Ignatiev и Suchoviella 
Ignatiev et S. Meyen) с семенами нескольких раз
ных типов, были сделаны выводы о их прижиз
ненной связи [Ignatiev, Meyen, 1989; Игнатьев, 
19886]. Достоверных эмпирических данных, т.е. 
находок осей с сохранившимися в прикреплении 
к ним семенами, тогда не было. Исключение 
составляли единственный экземпляр фертильной 
оси с семенами Bardocarpus depressus (Schmalh.) 
Neub. из бургуклинской свиты (нижняя пермь) 
Тунгусского бассейна и несколько фертильных 
экземпляров Krylovia sibirica Chachl. из среднего 
и верхнего карбона Тунгусского бассейна.

Новый материал уникальной сохранности, 
имеющийся в распоряжении автора, подтвер
ждает выводы, сделанные ранее на основании 
косвенных свидетельств. Своеобразие описан
ных ниже фруктификаций заставляет отнести их 
к новым видам. К сожалению, пока не удается 
уверенно сопоставить описываемые фруктифи- 
кации с определенным типом листьев Rufloria. В 
кунгурском ярусе Среднего Приуралья наиболь
шим распространением пользуются виды руфло- 
рий R. (Alatorufloria) recta (Neub.) S. Meyen, R. 
(Alatorufloria) dersavinii (Neub.) S. Meyen, R. 
ensiformis (Zal.) S. Meyen. Иногда некоторым из 
этих видов придается статус "эпидермально- 
кутикулярных типов". Помимо перечисленных 
таксонов, в тех же отложениях встречаются рас
тения очень сходные с Rufloria, но с удвоенными 
желобками -  представители рода Entsovia. Не 
исключено, что они также могли обладать анало
гичными фруктификациями.

Несмотря на то, что вопросы родовой систе
матики фруктификаций ангарских и субангар
ских кордаитантовых довольно подробно рас
смотрены в целом ряде работ [Мейен, 19826, 
19876 и др.], надродовая систематика этой груп
пы растений во многом остается неясной. С.В. 
Мейен сближал фруктификации ангарских 
"кордаитов" с семействами Rufloriaceae Ledran, 
1966 и Vojnovskyaceae Neuburg, 1963, обосновав 
свое мнение устойчивыми повторяющимися ас

социациями генеративных органов, как мужских, 
так и женских, со стерильной листвой Rufloria 
или Cordaites. Необходимо отметить, что в суб
ангарских флорах, помимо представителей се
мейств Rufloriaceae и Vojnovskyaceae (см. рис. 
67, А), возможно имелись и представители эква
ториальных еврамерийских кордаитов, относя
щихся к семейству Cordaitanthaceae.

При построении системы семейств порядка 
Cordaitanthales некоторые фруктификации со
поставлялись С.В.Мейеном то с листвой Cor
daites, то с Rufloria. Так, например, род 
Pechorostrobus S.Meyen первоначально был от
несен на основании ассоциации с листьями 
Cordaites и сходства его пыльцы (Cordaitina) с 
пьшьцой мужских фруктификаций Kuznetskia к 
Vojnovskyaceae [Мейен, 19826]. В дальнейшем 
Pechorostrobus был перенесен в Rufloriaceae уже 
на основании ассоциативной связи с листвой 
Rufloria (!) [Meyen, 1984]. Этот пример еще раз 
подчеркивает важность находок, которые могут 
однозначно свидетельствовать о прижизненной 
связи различных органов, подобно описываемым 
ниже фруктификациям с семенами, сохранив
шимися в естественном прикреплении.

В настоящее время в составе семейства 
Rufloriaceae оказались женские фруктификации 
двух существенно разных типов: 1) зонтикооб
разные Gaussia и Pholidophyllum; 2) кистевидные 
Suchoviella, Pukhorttella и Bardocarpus. Как зон
тикообразные, так и кистевидные полиспермы 
ангарских кордаитантовых выводятся С.В. Мей- 
еном из предковой формы Krylovia. Принимая во 
внимание наличие двух морфологически обособ
ленных групп фруктификаций Rufloriaceae, в 
будущем целесообразно организовать для них 
два новых подсемейства или трибы.

Р о д  Suchoviella Ignatiev et S.Meyen, 1989 
Suchoviella triquetraphora Naugolnykh, sp. nov.

Рис. 67, D; рис. 68

Название вида от лат. triquetra — название вида 
дисперсных семян Samaropsis triquetra (треу
гольный) и phora (греч.) -  нести.

Голотип. ГИН РАН № 3773(11 )/332(9), Сред
нее Приурапье, местонахождение Чекарда-1, 
слой 10, нижняя пермь, кунгурский ярус, ирен- 
ский горизонт, кошелевская свита.



Рис. 67. Фруктификации войновскиевых (A-В) и руфлориевых (С-Е) из верхней перми Печорского бассейна (В) 
и кунгурского яруса Среднего Приуралья (А, С-Е).
А -  Vojnovskya sp., экз. № 3773(11)/349(93); В -  Vojnovskya paradoxa Neub. (по Мейену, 1982; стрелками отмечены крыло- 
видные выросты на осях полиспермов); С -  Bardocarpus spicatus Naug., голотип № 3773(11)/326(92); D -  Suchoviella tri- 
quetraphora Naug., голотип № 3773(11)/332(91); E -  Samaropsis triquetra Zal., экз. № 3773(1 l)/353a(92).

Местонахождения; Чекарда-1, слой 10 (С, Е), Юлаево (А), Красная Глинка (А). Длина масштабной линейки -  1 см (С-Е) и 1 
мм (А-В).

Diagnosis. Female fructifications consist o f the 
main generative axis, which bears the seeds Sama
ropsis triquetra Zal. in spiral attachment. The axis 
slightly decreases in apical direction. Seeds attach 
by medial parts o f its bases. Seed stalks are absent.

Диагноз. Женские фруктификации руфлорие
вых, состоящие из главной генеративной оси, к 
которой в спиральном порядке прикрепляются 
семена типа Samaropsis triquetra Zal. Ось слегка 
сужается в апикальном направлении. Семена



прикрепляются непосредственно осевой частью 
своих оснований. Семеножки отсутствуют.

Описание. Длина фрагмента оси, избранного 
голотипом, сохранившегося в виде отпечатка с 
очень небольшими фрагментами фитолеймы, 
составляет 173 мм, максимальная ширина -  3,1 
мм, минимальная -  2 мм. Ось покрыта редкими 
мелкими продольными бороздками.

Кроме этого, на стороне оси, обращенной к 
наблюдателю, имеется продолговатый углистый 
шов, скорее всего являющийся остатком семен
ного рубца.

Семена на образце сохранились в нескольких 
разных плоскостях, что, вместе с наличием се
менного рубца на оси, говорит о том, что при 
жизни растения семена, возможно, располага
лись по рыхлой спирали. Этот вывод подтвер
ждается экстраполяцией с типовым видом S. 
synensis Ign. et Меуеп, генеративные оси которо
го несут семенные рубцы, располагающиеся по 
спирали.

Важно отметить, что на описываемой фрукти- 
фикации семена типа Samaropsis triquetra Zal. 
ориентированы иначе, чем их принято изобра
жать в литературе. Обычно их рисуют узкой ча
стью с предполагаемым микропиле вверх, счи
тая, что основание семени находится в его широ
кой части. Как это хорошо видно на имеющемся 
образце, микропиле располагалось в более ши
рокой части семени. Этот факт заставляет пред
положить, что и в других случаях, когда ориен
тация семян, близких по морфологии к S. 
triquetra, относительно несущего фертильного 
побега (оси) была неясной, правильнее было бы 
предполагать, что верхушкой являлась более 
широкая часть семени.

Приведем размеры семян, находящихся в 
прижизненном прикреплении на фертильной оси 
Suchoviella triquetraphora,

Длина, мм 9,3 9,9 8,2 8,0 6,9
Максимальная ширина, мм 4,6 4,3 3,4 3,6 2

и размеры семян Samar opsis triquetra Zal. из мо- 
нотопной выборки слоя 7 и слоя 10 местонахож
дения Чекарда-1

№ 3773(11) 353
(93)

369
(93)

362
(93)

370
(93)

366
(93)

367
(93)

389
(93)

Длина, мм 8,5 5,2 >6,5 5.0 7,6 7,9 6
М аксимальная 
ширина, мм

5,9 >3,0 6,4 4,1 5,0 6,0 7

Распространение. Иренский горизонт, кун- 
гурский ярус Среднего Приуралья.

М атериал. Голотип и один синтип.

Р о д  Bardocarpus Zalessky, 1937 
Bardocarpus spicatus Naugolnykh, sp. nov.

Рис. 67, C

Название вида от латинского spicatus -  коло
совидный, колосистый.

Голотип. ГИН РАН № 3773(11)/326(92), Сред
нее Приуралье, местонахождение Чекарда-1, 
слой 7, нижняя пермь, кунгурский ярус, ирен
ский горизонт, кошелевская свита.

Diagnosis. Compact spicate polysterm consists of 
the main axis, which bears seeds in spiral attach
ment. Seeds form unregular othostichi as vertical 
lines. The naked stalk o f the fructification can be 
present. Proximal part o f the stalk has scar of at
tachment. Seeds are o f Bardocarpus type.

Диагноз. Компактный колосовидный поли
сперм, состоящий из главной оси, к которой в 
спиральном порядке прикрепляются семена типа 
Bardocarpus, одновременно образующие непра
вильные ортостихи в виде нечетких вертикаль
ных рядов. Может присутствовать ножка (ли
шенная семян базальная часть оси фруктифика- 
ции), несущая в своей проксимальной части ру
бец прикрепления.

Описание. На внешней стороне наиболее 
представительного образца, избранного голоти
пом, обращенной к наблюдателю, видны 4-5  
вертикальных рядов семян, в каждом из которых 
содержится около семи семян. Апикальная часть 
верхушки фруктификации незначительно обор
вана. Длина фруктификации, сохранившейся в 
виде фитолеймы, в целом составляет 52 мм, мак
симальная ширина -  23 мм. В основании фрук
тификации имеется непокрытая семенами про
ксимально расширяющаяся ножка длиной 5,6 мм 
и шириной 4,4 мм. Проксимальная часть ножки 
оканчивается правильным полулунным рубцом, 
возможно образованным отделительным слоем.

Семена, располагающиеся на фруктификации, 
обладают наибольшим сходством с изолирован
ными семенами В. aliger Zal. и В. superus Neub., 
встречающимися в тех же отложениях, но пол
ной идентичности между ними не наблюдается. 
Семена В. spicatus имеют несколько меньшие 
размеры, менее выраженное ядро (предполагае-



Рис. 68. Suchoviella tri- 
quetraphora Naug.
А — два семени Samaropsis 
triquetra Zal. из одного 
парастиха, сохранившиеся 
в прикреплении к несущей 
оси (см. С); В -  реконст
рукция семени S. triquetra, 
сделанная на основе мор
фологии семян, сохранив
шихся в прикреплении к 
Suchoviella triquetraphora; 
С -  S. triquetraphora, жен
ская фруктификация (по
лисперм) с прикрепленны
ми семенами (слева), экз. 
№ 3773(11)/408(96). 
Местонахождение: Чехар
да-1, слой 10
Длина масштабной линей
ки -  1 мм

мый нуцеллюс) и более округлые очертания. 
Возможно, эти отличия связаны с тем, что семе
на В. spicatus были незрелыми и неоплодотво- 
ренными, т.е., по существу, являлись не семена
ми, а семезачатками. Видимо, поэтому все семе- 
зачатки В. spicatus сохранились в прикреплении 
к несущей генеративной оси при ее захоронении.

Сравнение. В. spicatus отличается от другого 
вида этого рода, для которого также известны 
^ и  с находящимися в прикреплении семенами

{В. depressus (Schmalh) Neub.), иными пропор
циями (В. spicatus более короткий и широкий) и 
более мелкими размерами.

Зам ечания. При разработке системы родов 
для фруктификаций ангарских руфлориевых 
[Ignatiev, Меуеп, 1989] было высказано предло
жение использовать для их диагностики только 
признаки фертильных осей и игнорировать при
знаки семян, предположительно продуцируемых 
этими фуктификациями. Это положение, на пер



вый взгляд, кажется вполне оправданным, осо
бенно если учесть, что были случаи, когда с од
ной и той же генеративной осью сближались 
семена то одного, то другого рода. Так, поли
спермам Pukhontella Ign. сначала считались 
свойственными семена Bardocarpus [Мейен, 
1982а, рис. 1,л], а затем -  Samaropsis [Игнатьев, 
19886].

Два близких рода фруктификаций руфлорие- 
вых -  Pukhontella и Suchoviella -  различаются 
наличием у первого и отсутствием у второго 
семеножек с опавшими семенами. Другие при
знаки -  степень исштрихованности осей, распо
ложение семяножек или семенных рубцов, про
порции и небольшое различие в размерах -  мо
гут быть признаны несущественными, поскольку 
подвержены широкой изменчивости в пределах 
одного рода или даже вида. При этом автомати
чески следует, что любые оси простых кисте
видных полиспермов ангарских руфлориевых, 
лишенные семяножек, должны относиться к ро
ду Suchoviella. Тем не менее, для них использу
ется еще один род -  Bardocarpus Zal. sensu 
S.Meyen, первоначально установленный на изо
лированных семенах [Zalessky, 1937а]. Кстати, 
Bardocarpus, используемый как род для фрукти
фикаций руфлориевых в смысле, которое прида
вал ему С.В.Мейен [Меуеп, 1982 и др.], обладает 
приоритетом перед родовым названием 
Suchoviella, старшим синонимом которого он 
является, если диагносцировать его только по 
признакам генеративной оси. В то же время, 
своеобразие фруктификаций Bardocarpus, кото
рое связано с высокой специфичностью семян, 
найденных в прикреплении, делает оправданным 
использование обоих этих таксонов.

Таким образом, логично было бы ввести в ди
агнозы родов по фруктификациям ангарских 
руфлориевых и признаки семян, если семена 
обнаружены в естественном прикреплении. Это 
целесообразно и для того, чтобы, с одной сторо
ны, искусственно не обеднять наблюдаемое раз
нообразие, а с другой -  не создавать малосодер
жательных номенклатурных и таксономических 
проблем.

Распространение. Кунгурский ярус Среднего 
Приуралья, иренский горизонт.

М атериал. Три экземпляра хорошей сохран
ности.

Рис. 69. Gaussia imbricata Naug., голотип № 3773(11)/ 
326(92)
Местонахождение Чекарда-1, слой 10 
Длина масштабной линейки -  1 см

Род Gaussia Neuburg, 1934 
Gaussia imbricata Naugolnykh, sp. nov.

Табл. XXVIII, 3; Рис. 69, 70

Название вида от латинского imbricatus -  че
репитчатый.

Голотип. ГИН РАН № 3773(11)316(92), Сред
нее Приуралье, местонахождение Чекарда-1, 
слой 7, нижняя пермь, кунгурский ярус, ирен
ский горизонт, кошелевская свита.

Diagnosis. Umbrella-shaped female fructifica
tions (polysperms) are radially disposed seed stalks, 
which are connected by their bases and margins 
within '/2 o f their length. Seeds were attached dis- 
tally to lower surface o f the seed stalks. General 
proportions o f the umbrella slightly asymmetrical. 
Short seed stalks, which are disposed in the fructifi
cation center on its lower surface, are relatively 
isometrical and round. The marginal seed stalks are 
longer. The proximal parts o f  long seed stalks are 
covered by shorter ones.



Рис. 70. Gaussia imbricata Naug.
Строение полисперма: вид с абаксиальной (А) и адаксиапь- 
ной (В) сторон. Скол прошел косо через семеножки, вслед
ствие чего на абаксиальной стороне часть верхних семено- 
жек была удалена и стали видны нижние семеножки с се
менными рубцами.
Экз. ПОКМ, предоставлен для изучения Д.Ю.Ваулевым, г. 
Пермь. Местонахождение: Чекарда-1, слой 10.
Длина масштабной линейки -  1 см.

Диагноз. Женские фруктификации руфлорие- 
вых, представляющие собой уплощенный зон
тик, образованный семеножками, сильно слив
шимися основаниями и краями на протяжении '/г 
своей длины. К дистальным краям с адаксиаль- 
ной стороны прикреплялись семена. Диск зонти
ка имеет несколько асимметричную форму за 
счет смещения ножки зонтика к одному из его 
краев.

Описание. Наиболее полно сохранившийся (в 
виде фитолеймы) образец имеет форму непра

вильного эллипса с длиной большей оси 17,4 мм 
и малой оси -  16,2 мм. Наиболее короткие из 
семеножек имеют относительно изометричную 
округлую форму с диаметром 1,5-2 мм. Самые 
длинные семеножки, достигают в длину более 8 
мм; часть семеножек скрыта под другими, абак- 
сиапьно налегающими на них семеножками. Се
меножки в разной степени дистально расширя
ются, образуя округлые или субромбические 
площадки с небольшим точечным рубчиком в их 
центральных частях на адаксиапьной стороне. 
Короткие и длинные семеножки составляют ряд, 
связанный плавным переходом, при этом шири
на семеножек сохраняется прежней и в среднем 
составляет около 2 мм.

Рядом, в непосредственной близости с голоти
пом G. imbricata, располагается унифицирован
ное семя, ориентированное предполагаемым 
основанием в направлении дистальной части 
одной из семеножек. Семя имеет форму почти 
правильного эллипса. В средней части семени 
спермодерма морщинистая, более тонкие мор
щинки наблюдаются в апикальной части семени. 
Длина семени -  7,4 мм, ширина 4,9 мм. Морфо
логически сходные семена описывались из ниж
ней перми (лекворкутская свита Печорского бас
сейна) как Carpolites permiensis Dombrovskaya 
[Домбровская, 1976; Игнатьев, 1987]. Не исклю
чено, что они могли принадлежать фруктифика- 
циям G. imbricata, хотя нельзя также исключать 
и случайность сонахождения семени и семенос
ного органа.

С равнение и зам ечания. По намечающейся 
асимметричности зонтика описанная фруктифи- 
кация занимает промежуточное положение меж
ду типичными Gaussia и видами рода 
Pholidophyllum. Это подтверждает сделанный 
ранее вывод [Игнатьев, 1988а] о филогенетиче
ской связи этих родов.

От наиболее близкого вида G. cristata Neub., 
так же как и от G. scutellata Neub., новый вид 
отличается асимметричностью зонтика и отсут
ствием четко очерченных рубцов от прикрепле
ния семян. Описанная фруктификация является 
первой находкой довольно продвинутого -  с 
частично слившимися семяножками и нарушен
ной симметрией зонтика -  представителя рода 
Gaussia в кунгурском ярусе Среднего Приуралья. 
Этот факт важен в стратиграфическом отноше
нии, поскольку он подтверждает правомерность



в

Рис. 71. Pholidophyllumpterocerum Naug., голотип № 3773(1 l)/82a(89)
A -  отпечаток абаксиальной стороны; В -  детальное изображение части абаксиальной стороны, видны концы семеножек 

с очертаниями семенных рубцов; С -  отпечаток семени, предположительно сохранившегося в прикреплении к одной из 
семеножек (положение семени на рис. А показано стрелкой); D -  отпечаток абаксиальной стороны

сопоставления типового кунгура не с усятским/ 
кемеровским горизонтами в Сибири, а с ниже
лежащим ишановским горизонтом [Наугольных, 
1993].

Существует интерпретация зонтикообразных 
полиспермов Gaussia, отличающаяся от тради
ционной [Krassilov, Burago, 1981; Красилов, 
1989], согласно которой эти фруктификации

рассматриваются как головчатые собрания ову- 
лифоров и стерильных брактей. Экземпляры, 
имеющиеся в распоряжении автора, пока не да
ют оснований для такого варианта интерпрета
ции морфологии Gaussia и близкого рода 
Pholidophyllum, хотя уже сейчас ясно, что совре
менное понимание этих родов содержит внут
ренние противоречия и нуждается в ревизии.



Рис. 72. Pholidophyllum pterocerum Naug. Реконструк
ция полисперма
Ранняя пермь, кунгурский век, Среднее Приурапье 
Длина масштабной линейки -  1 см

Распространение. Иренский горизонт, кун
гурский ярус Среднего Приуралья.

Материал. Голотип и два синтипа.

Р о д  Pholidophyllum  Zalessky, 1937 
Pholidophyllum pterocerum Naugolnykh, sp. nov.

Табл. XXXVIII, 4; рис. 70-72

Название вида от латинского pterocerum -  
крылорогий.

Голотип. ГИН РАН № 3773(11)/82а(89), 
Среднее Приуралье, местонахождение Чекарда- 
1, слой 10, нижняя пермь, кунгурский ярус, 
иренский горизонт, кошелевская свита.

Diagnosis. Female fructifications are simple um
brella-shaped flattened and bilaterally symmetrical 
polysperms. The base o f polysperm was situated on 
the margin o f umbrella. Seed stalks form unregu
lar crossed parastichi. Distal parts o f  seed stalks are 
free, proximal ones are fused. There are marginal 
wihg-shaped structures around fructification base.

Диагноз. Женские фруктификации руфлорие- 
вых в виде простых зонтикообразных, уплощен
ных в "дорзовентральном" направлении билате
рально симметричных полиспермов. Основание 
полисперма располагалось на одном из краев 
зонтика. Семеножки формируют неправильные 
скрещивающиеся парастихи. Дистальные части 
семеножек могли быть свободными. У основа
ния фруктификации располагаются крыловид
ные выросты краев зонтика.

Описание. Зонтик фруктификации был обра
зован семеножками, сросшимися краями в про
ксимальных частях, расположение которых было 
аналогично таковому у рода Gaussia: они чере- 
питчато налегали друг на друга; наиболее длин
ные семеножки располагались в самых верхних 
слоях. Самые короткие (фуникулодии) -  у осно
вания полисперма — были стерильными и обра
зовывали своеобразный циркасперм. Семеножки 
и фуникулодии в осевой части полисперма пря
мые; по мере удаления от оси симметрии поли
сперма, они дугообразно загибаются к его краям.

Сохранность образца не позволяет детально изу
чить строение всех семеножек. На (адаксиальной?) 
стороне наиболее хорошо сохранившиеся из них 
несут точечные рубцы, иногда окруженные слабым 
кольцеобразным вздутием, которое, видимо, 
соответствовало месту прикрепления семени.

Имеющийся материал ограничен отпечатками 
верхней и нижней сторон одного полисперма. Фи- 
толейма не сохранилась. Длина полисперма 21 мм, 
максимальная ширина -  18 мм. Полисперм имеет 
округлые, довольно изометричные очертания. Их 
нарушает лишь глубокая базальная вырезка в осно
вании полисперма, образующая вокруг себя 
крылообразные выступы краев фруктификаций.

Основание полисперма на отпечатке верхней 
стороны выражено в виде углубления; соответ
ственно при жизни растения оно выступало над 
верхней поверхностью полисперма в виде воз
вышения. Таким образом, основание полисперма 
прикреплялось к несущему побегу либо, 
"низбегая" вверх, в направлении роста растения, 
что маловероятно, либо образовывало субпель- 
татную структуру, как это показано на реконст
рукции (рис. 72). Скорее всего, такой тип при
крепления был характерен и для типового вида 
рода Р. ornatum Zal. (рис. 73). Этот вывод под
держивается и гомологией полиспермов Pholido
phyllum и Gaussia. Очень необычной чертой Р. 
pterocerum является наличие стерильных крыль
ев, выступающих вокруг основания полисперма, 
почти облегая его. Эта морфологическая особен
ность описываемой фруктификации не позволяет 
отнести ее к виду Р. ornatum и послужила осно
ванием для описания нового вида

Сравнение. От близкого вида Р. ornatum (рис. 
73) новый вид отличается наличием крыльев у 
основания фуктификации.

М атериал. Голотип.



Рис. 73. Pholidophyllum ornatum Zal. По И.А. Игнатьеву, 1988a
A -  различные типы строения семеножек; В -  реконструкция полисперма в прикреплении к оси несущего побега; C,D -  экз. 
№ 3737/39: С -  общий вид, D -  детальное строение семеножек с семенными рубцами, в центре одного из них виден рубчик 
проводящего пучка; E,F -  неотип № 3737/57: Е -  общий вид, F -  концы семеножек с семенными рубцами 
Местонахождение Чекарда-1
Длина масштабной линейки -  1 см (В), 5 мм (А) и 1 мм (C-F)



Основные морфотипы 
стерильной листвы кордаитов 
из изученных местонахождений

Кунгурские кордаиты Среднего Приуралья 
изучались Л.В. Глуховой [1984а,б, 1989 и др.], 
которая получила первые данные по их эпидер- 
мально-кутикулярному строению и систематиче
скому положению. Для кунгурского яруса стра
тотипической местности она указывает следую
щие таксоны по вегетативным органам кордаи
тов и морфологически близких растений: Ап- 
gophyllites ordinatus Gluch., Sparsistomites simplex 
Gluch., Rufloria papillosa Gluch., R  laevis Gluch., 
R meyenii Gluch., R  unica Gluch. с дорзальными 
желобками типа "derzavinii", R  (Tungophylla) 
olenekensis Gluch. (встречается также в пелят- 
кинской свите Тунгусского бассейна), Entsovia 
kungurica S. Meyen, E. inornata Gluch. По ком
плексу стерильных листьев кордаитов Л.В.Глу- 
хова первой сопоставила кунгурский ярус При
уралья с ишановским горизонтом Кузбасса. К 
рассмотрению этой проблемы автор обращался в 
первой части работы.

Наш материал по кунгурским кордаитам по
зволяет несколько дополнить данные Л.В.Глу
ховой, не располагавшей сколько-нибудь пол
ными листьями. В моем распоряжении, помимо 
различных фрагментов имеются абсолютно це
лые листья с сохранившимися основаниями, вер
хушками и фитолеймой, пригодной для изучения 
микроструктуры. К сожалению, лимитирован
ный объем работы заставляет ограничиться лишь 
краткими замечаниями и дополнениями к диаг
ностике наиболее важных для кунгура Приура
лья видов. Сведения о голотипах и синонимике 
см. в [Нейбург, 1965; Мейен, 1966; Глухова, 
1984а,б, 1989]. Разнообразие имеющихся сте
рильных листьев и их эпидермально-кутикуляр- 
ное строение показаны на рис. 74-76 и табл. 
XXIX, 2; XXX.

Rufloria (Alatorufloria) derzavinii (Neuburg)
S. Meyen

Р и с. 74 , B -E ;  ри с. 7 6 , 1 -J

Этот вид является одним из самых распро
страненных таксонов в нижней перми Ангариды 
и Субангарского экотонного пояса. Нередко он

Рис. 74. Изолированные листья и чешуи (катафиллы 
?) кордаитантовых из кунгурского и уфимского (В) 
ярусов Среднего Приуралья
А -  Rufloria (Tomentophylla) lanata Gluch., экз. № 
3773(11)/376(92); B-E -  Rufloria derzavinii (Neub.) S. Meyen: 
В -  экз. № 3773(11)7336(93), С -  экз. № 3773(11)/337(93), D -  
экз. № 3773(11)/395(93), Е -  экз. № 3773(11)/299(91); F -  
Rufloria synensis (Zal.) S. Meyen, экз. № 3773(11)/299(91); G -  
Lepeophyllum cf. sabanakovae Vlad., экз. № 3773(11)/339(93); 
H -  Lepeophyllum sp. SVN-1, экз. № 3773(11)/304(91); I -  
Nephropsis rhomboidea Neub., экз. № 3773(11 )/319(92) 
Местонахождения: Крутая Катушка (H), Чекарда-1, слои 7 и 
10 (А. С-G), Полазна (В)
Длина масштабной линейки 1 см

доминирует в ориктсценозах. В стратотипиче
ской местности этот вид начинает встречаться с 
мысовской свиты (смешанный или переходный 
верхнеартинско-нижнекунгурский флористиче
ский комплекс), обычен в отложениях кунгур-



Рис. 73. Pholidophyllum ornatum Zal. По И.А. Игнатьеву, 1988a
A -  различные типы строения семеножек; В -  реконструкция полисперма в прикреплении к оси несущего побега; C,D -  экз. 
№ 3737/39: С -  общий вид, D -  детальное строение семеножек с семенными рубцами, в центре одного из них виден рубчик 
проводящего пучка; E,F -  неотип № 3737/57: Е -  общий вид, F -  концы семеножек с семенными рубцами 
Местонахождение Чекарда-1
Длина масштабной линейки -  1 см (В), 5 мм (А) и 1 мм (C-F)



Основные морфотипы 
стерильной листвы кордаитов 
из изученных местонахождений

Кунгурские кордаиты Среднего Приуралья 
изучались Л.В. Глуховой [1984а,б, 1989 и др.], 
которая получила первые данные по их эпидер- 
мально-кутикулярному строению и систематиче
скому положению. Для кунгурского яруса стра
тотипической местности она указывает следую
щие таксоны по вегетативным органам кордаи
тов и морфологически близких растений: Ап- 
gophyllites ordinatus Gluch., Sparsistomites simplex 
Gluch., Rufloria papillosa Gluch., R. laevis Gluch., 
Л meyenii Gluch., R. unica Gluch. с дорзальными 
желобками типа "derzavinii", R. (Tungophylla) 
olenekensis Gluch. (встречается также в пелят- 
кинской свите Тунгусского бассейна), Entsovia 
kimgurica S. Meyen, E. inornata Gluch. По ком
плексу стерильных листьев кордаитов Л.В.Глу- 
хова первой сопоставила кунгурский ярус При
уралья с ишановским горизонтом Кузбасса. К 
рассмотрению этой проблемы автор обращался в 
первой части работы.

Наш материал по кунгурским кордаитам по
зволяет несколько дополнить данные Л.В.Глу- 
ховой, не располагавшей сколько-нибудь пол
ными листьями. В моем распоряжении, помимо 
различных фрагментов имеются абсолютно це
лые листья с сохранившимися основаниями, вер
хушками и фитолеймой, пригодной для изучения 
микроструктуры. К сожалению, лимитирован
ный объем работы заставляет ограничиться лишь 
краткими замечаниями и дополнениями к диаг
ностике наиболее важных для кунгура Приура
лья видов. Сведения о голотипах и синонимике 
см. в [Нейбург, 1965; Мейен, 1966; Глухова, 
1984а,б, 1989]. Разнообразие имеющихся сте
рильных листьев и их эпидермально-кутикуляр- 
ное строение показаны на рис. 74-76 и табл. 
XXIX, 2; XXX.

Rufloria (Alatorufloria) derzavinii (Neuburg) 
S.Meyen

Рис. 74, B-E; рис. 76 ,1-J

Этот вид является одним из самых распро
страненных таксонов в нижней перми Ангариды 
и Субангарского экотонного пояса. Нередко он

Рис. 74. Изолированные листья и чешуи (катафиллы 
?) кордаитантовых из кунгурского и уфимского (В) 
ярусов Среднего Приуралья
А -  Rufloria (Tomentophylla) lanata Gluch., экз. № 
3773(11)/376(92); B-E -  Rufloria derzavinii (Neub.) S. Meyen: 
В -  экз. № 3773(11)/336(93), С -  экз. № 3773(11)/337(93), D -  
экз. № 3773(11)/395(93), E -  экз. № 3773(11 )/299(91); F -  
Rufloria synensis (Zal.) S. Meyen, экз. № 3773(11 )/299(91); G -  
Lepeophyllum cf. sabanakovae Vlad., экз. № 3773(11)/339(93); 
H -  Lepeophyllum sp. SVN-1, экз. № 3773(11)/304(91); I -  
Nephropsis rhomboidea Neub., экз. № 3773(11 )/319(92) 
Местонахождения: Крутая Катушка (H), Чекарда-1, слои 7 и 
10 (А. С-G), Полазна (В)
Д л и н а  м асш таб н о й  л и н ей ки  1 см

доминирует в ориктоценозах. В стратотипиче
ской местности этот вид начинает встречаться с 
мысовской свиты (смешанный или переходный 
верхнеартинско-нижнекунгурский флористиче
ский комплекс), обычен в отложениях кунгур-



ского яруса (типичный кунгурский флористиче
ский комплекс) и изредка встречается в Соли
камском горизонте (атипичный Соликамский 
флористический комплекс). Выборка листьев R. 
derzavinii демонстрирует довольно широкую 
изменчивость листьев этого вида. Крайними 
членами ряда изменчивости являются узкие ме
чевидные листья, с одной стороны, и широкие 
ланцетовидные листья -  с другой. В имеющейся 
выборке присутствуют и фрагменты очень круп
ных листьев, длина которых могла составлять 
40-50 см при ширине 4 -5  см (рис. 7 6 ,1-J).

Рис. 75. Rujloria (Tomentophylla) lanata Gluchova, 
препарат № 3773(11)/376(93)A
С тр ел к ам и  о тм еч ен о  п о л о ж е н и е  д о р за л ь н о г о  ж ело б ка . Н а  
ф и г. С  в и д н ы  о тд ел ьн ы е  п ы л ьц ев ы е  зе р н а  т и п а  Cordaitina 
sp ., п р и л и п ш и е  к в ер х н ей  с т о р о н е  к у ти к у л ы  (в н еш н ей  п о 
в ер х н о сти  ку ти к у л ы  в ер х н ей  с т о р о н ы  л и ста). 
М ес т о н а х о ж д е н и е  Ч е х а р д а -1, сл о й  7, х 2 5 0  (А , В , D, Е ) и 
х 2 0 0  (С )

Rujloria (Alatorujloria) recta (Neuburg) S.Meyen 

Р и с. 7 6  B - E

Наша выборка листьев этого вида несколько 
отличается от типовых экземпляров [Нейбург, 
1965] более мелкими размерами и менее четко 
выраженной зубчатостью верхушки. Тем не ме
нее, тип дорзальных желобков, характер окайм
ления основания и общий облик листьев застав
ляют отнести и наши экземпляры, и листья из 
Печорского Приуралья, описанные М.Ф.Нейбург 
как R. recta, к одному виду.

Rujloria (Tomentophylla) lanata Gluchova 

Т абл . X X X , рис. 74 , А ; рис. 75

Ланцетные листья с округленной верхушкой и 
широким окаймленным основанием. Наиболь
шая ширина листа располагается в его верхней 
трети. При макроскопическом исследовании 
очень трудно заметить дорзальные желобки, 
поэтому листья этого вида при поверхностном 
изучении легко принять за Cordaites. Тем не ме
нее, на препаратах кутикулы хорошо видны тон
кие дорзальные желобки, маркирующиеся ’’ко
сичками” из переплетенных трихом и гипертро
фированных папилл. Листья этого вида были 
описаны Л.В.Глуховой из нижней (?) перми Оле- 
некского поднятия. Обнаружение R. lanata в кун- 
гурской флоре Среднего Приуралья подчеркива
ет связи этой флоры с Центральной Ангаридой.

Rujloria cf. synensis (Zalessky) S.Meyen 

Рис. 74 , F

К этому виду были отнесены экземпляры с не
сколько уклоняющейся от общей выборки листь
ев кордаитов морфологией. Наибольшее сходст
во эти листья обнаруживают с R  synensis. Листья 
широколанцетные с узко закругленной верхуш
кой. Листовая пластинка постепенно сужается к 
своему основанию и более резко -  к верхушке. 
Наибольшая ширина листа располагается в его 
верхней трети. Листья обычно слегка асиммет
ричны. Для вида характерно более редкое жил
кование, по сравнению с другими видами рода: 
около 8-10 жилок на 0,5 см в средней части лис
та. R  synensis характерна для верхней перми Пе-



Рис. 76. Строение листьев и ката- 
филлов кунгурских кордаитантовых 
А -  Rufloria sp., экз. № 3773(11)/20(89); 
В-Е -  Rufloria (Alatorufloria) recta (Neub.) 
S. Meyen: В -  экз. № 3773(11)/17(89), C 
-  экз. № 3773(11)/137(89), D -  экз. No 
3773(11)/136(89); E -  экз. № 3773(11)/ 
20a(89); F -H : чешуевидные листья: G, F -  
Nephopsis (Sulcinephropsis) crinitus 
Gluch., экз. No 3773(11)/319(91) c npo- 
тивоотпечатком экз. № 3773( 11 )/319a 
(91), H -  Nephopsis aff. rhomboidea 
Neub. экз. № 3773(11)/311(91); I, J -  
Rufloria derzavinii (Neub.) S. Meyen. 
Фрагменты очень крупных листьев: I -  
экз. № 3773(11)/338(93), J -  экз. № 
3773(11)/345(93)
М естон ахож д ен и я : Ч екард а-1 , слой  7 (С, 
D ,F ,G ) и  сл о й  10 (А -В ,Н -1 ), Ю л аев о  (J) 
Д л и н а  м а с ш т а б н о й  л и н ей к и  1 см

морского бассейна, но отмечается и в нижне
пермских отложениях (воркутская серия) этого 
региона [Залесский, Чиркова, 1938].

Чешуевидные листья кордаитов

Nephropsis {Sulcinephropsis) crinitus Gluchova 

Рис. 76, G, F

Почти целый лист (брактея) с очень хорошо 
сохранившейся фитолеймой. При изучении под 
бинокуляром (особенно -  при смачивании по- 
верхности образца спиртом) на фитолейме листа,

ориентированного к наблюдателю своей нижней 
(абаксиальной) стороной, хорошо видны разви
тые дорзальные желобки и многочисленные три
хомы, переплетающиеся над желобками и обра
зующие "косичку". Л.В.Глухова подробно опи
сала эпидермально-кутикулярное строение этого 
вида. К сожалению, голотип N. crinitus, изучав
шийся Глуховой, обладал плохой сохранностью 
(на макроскопическом уровне). У голотипа от
сутствуют верхушка, маргинальные крылья -  
выросты по краям листа в месте его наибольшей 
ширины и проксимальная часть черешка, в отли
чие от нашего экземпляра, сохранившегося поч
ти полностью.



Lepeophyllum sp. SVN-1 

Рис. 74, H

Чешуевидные умеренно выпуклые листья 
овальных очертаний с оттянутой приостренной 
верхушкой. Основание листа обособлено от его 
основной части слабовыраженной поперечной 
бороздкой. На нем имеется мозолевидное утол
щение. Жилкование веерообразное. Жилки дихо- 
томируют до трех раз. Густота жилкования со
ставляет 8 жилок на 0,5 см. Приверхушечная 
часть листа продольно исштрихована.

Длина наиболее представительного остатка с 
частично сохранившейся фитолеймой составляет 
31,5 мм, максимальная ширина -  более 10 мм. 
Один из краев листа сильно подогнут.

Интересной особенностью описываемого эк
земпляра является наличие интеркалирующих 
продольных бороздок, возможно соответствую
щих дорзальным желобкам. Не исключено, что 
эти листья были катафиплами руфлорий.

Crassinervia sp. SVN-1

Табл. XXIX, 2

Чешуевидные листья или катафиллы с широ
ким основанием, овальных очертаний, с широко 
закругленной верхушкой. Жилкование веерооб
разное. Жилки четкие, простые или дихотоми- 
рующие до двух раз. В примыкающей к основа
нию части листа жилки наблюдаются слабо. По
верхность листа несет слабую продольную 
штриховку.

Порядок Coniferales (Pinales) 
Семейство Walchiaceae Schimper, 1870

Подсемейство K ungurodendroideae S.Meyen, 
1986

Пермским хвойным Субангариды была по
священа одна из последних и наиболее интерес
ных работ С.В.Мейена [19866]. В нее вошли и 
сведения о хвойных кунгурского яруса Среднего 
Приуралья. До работы С.В.Мейена в литературе 
указывалось до 15-16 видов хвойных из этих 
отложений, известных в основном, по описаниям 
М.Д.Залесского [Zalessky, 1937а, 19396]. Это 
такие виды, как Walchia uralica Zal., W. appressa 
Zal., W. bardaeana Zal., W. peremiana Zal., W. den-

sa Zal., Ullmannia bronnii Goeppert, U. bardaeana 
Zal., Bardella splendida Zal., Ammatopsis mira Zal., 
Brachiphyllum primordiale Zal., Voltziaprincipallis 
Zal., V. prisca Zal., Taxodiella recticaulis Zal., 
Uralodendron verticillatum Zal., Biarmodendron 

foliosum  Zal., Tylodendron obscurum Zal.
С.В.Мейен описал четыре вида хвойных из 

кунгура Среднего Приуралья: Ktmgurodendron 
sharovii S. Meyen, Cyparissidium (al. Walchia) 
appressum (Zal.) S.Meyen, Taxodiella (al. Walchia) 
bardaeana (Zal) S.Meyen и Bardospermum rigidum 
S.Meyen. K. sharovii и В. rigidum охарактеризо
ваны признаками (в том числе и микроструктур- 
ными) как генеративных, так и вегетативных 
органов. С. appressum и Т. bardaeana объединя
ют стерильные листья хвойных с неизвестным 
эпидермальным строением, принадлежащие 
двум разным морфотипам. В. качестве младших 
синонимов Т. bardaeana рассматривались W. ura
lica., W. peremiana, W. densa, T. recta. С.В.Мейен 
отмечал возможную конспецифичность К. sha
rovii и С. appressum, причем последний таксон 
по правилам МКБН обладает приоритетом.

В систематике палеозойских хвойных в насто
ящее время сложилась нетривиальная ситуация.

В цикле публикаций, принадлежащих группе 
европейских палеоботаников, возглавляемой 
Ж.Клемент-Вестерхоф и Г.Керпом [Visscher et 
al., 1986; Clement-Westerhof, 1984, 1987, 1988; 
Kerp et al., 1996; Kerp, Clement-Westerhof, 1991; 
Kerp et al., 1990, 1996; Broutin, Kerp, 1994], была 
предложена гибкая, адаптированная к появле
нию новых данных система родов палеозойских 
хвойных. Часть из них, которые включают в свой 
состав виды с хорошо изученным строением и ве
гетативных, и генеративных органов, заняла свое 
место в системе семейств, по всей видимости, 
отражающей филогению группы в целом. Другие 
роды были использованы как формальные.

В качестве родов, объединенных в семейство 
Walchiaceae Schimper, 1870 (=Lebachiaceae Flo
rin, 1938) были использованы Walchia Sternberg 
(=Lebachia sensu Florin) emend. Clement-Wester- 
hof, Ortiseia Florin, Otovicia Kerp et al., Moylio- 
strobus Miller et Brown, Ernestiodendron Florin, 
Walchiostrobus Florin, Culmitzchia Ullrich.

К этому же семейству, в соответствии с его 
диагнозом, приведенным Ж.Клемент-Вестерхоф 
[Clement-Westerhof, 1984] и, позднее, дополнен
ным Г.Керпом с соавторами [Kerp et al., 1990],



следует относить и род Emporia Mapes et Roth- 
well. Как сугубо формальные роды были исполь
зованы Walchianthus Florin, Thuringiostrobus 
Кегр et Clement-Westerhof, Hermitia Kerp et Cle
ment-Westerhof emend. Broutin et Kerp, Cassinisia 
Kerp et al., Feysia Broutin et Kerp.

В то же время, американскими палеоботани
ками Дж.Мэйпс и Г.Ротвеллом [Rothwell, 1982; 
Mapes, 1983; Mapes, Rothwell, 1984, 1988, 1991] 
был предложен иной вариант реклассификации 
некоторых из каменноугольных и пермских 
представителей Coniferales. В качестве естест
венного рода (natural-genus) рассматривается 
Utrechtia Mapes et Rothwell, который является 
типовым для семейства Utrechtiaceae (=Lebachia- 
сеае). Это семейство, по Мэйпс и Ротвеллу, так
же включает в себя роды Ortiseia, Moyliostrobus, 
Emestiodendron и Otovicia, причем последние 
два рода отнесены к утрехтиевым со знаком во
проса. В качестве формальных родов, применяе
мых в искусственной классификации, предлага
ется использовать Walchia Sternberg, Culmitzchia 
Ullrich, Walchiostrobus Florin, Walchianthus 
Florin, Gomphostrobus Marion, Lecrosia Florin. 
Как очень близкое к Utrechtiaceae рассматрива
ется семейство Emporiaceae с типовым родом 
Emporia Mapes et Rothwell.

Другими семействами палеозойских хвойных 
являются еврамерийские Majonicaceae (роды 
Majonica Clement-Westerhof, Dolomitia Clement- 
Westerhof, Pseudovoltzia Florin), Ullmanniaceae (c 
единственным родом Ullmannia Goeppert), гон- 
дванские Ferugliocladaceae (роды Ferugliocladus 
Archangelsky et Cuneo, Ugartecladus Archangelsky 
et Cuneo) и Buriadiaceae (роды Buriadia Seward et 
Sahni, Paraburiadia Zimina).

Положение в общей системе палеозойских 
хвойных таких ангарских родов, как Kunguro- 
dendron S.Meyen, Bardospermum S.Meyen, Tima- 
nostrobus S.Meyen, Sachinia S.Meyen, Dvinostro- 
bus Gomankov et S.Meyen, Steirophyllum Eich- 
wald, Taxodiella Zal., а также еврамерийско- 
ангарских Geinitzia Endiicher (in part.) и Cyparis- 
sidium Heer (in part.), нуждается в уточнении.

He имея возможности подробно останавли
ваться на этих проблемах, в основном, номенк
латурного плана, автор принял решение только 
Дополнить диагностику наиболее важных таксо
нов кунгурских хвойных теми признаками, кото
рые ранее не обсуждались. Полная синонимика,

ссылки на голотипы и распространение см. в 
работах С.В. Мейена [19866, 1990а; Меуеп, 
1997].

Kungurodendron sharovii S. Меуеп 

Табл. XXVI-XXV1II; рис. 77

В нашей выборке имеется два полных жен
ских стробила, один частично разрушенный 
мужской стробил и большое количество изоли
рованных стерильных ветвей. Наиболее полно 
сохранившийся образец представляет собой тер
минальный стробил, располагающийся на конце 
фертильной ветви, от которой ниже стробила 
перисто отходят облиственные ветви второго 
порядка. Важно отметить, что у хвойных из ев
ропейского красного лежня ( Walchia piniformis, 
Otovicia hypnoides и др.) женские стробилы (так 
же как и мужские) располагались, в отличие от 
Kungurodendron sharovii, на концах ветвей вто
рого порядка, т.е., таким образом, имели иную 
конструкцию фертильного побега. Общая длина 
стробила составляет 64 мм, из них 10 мм прихо
дится на терминальные брактеи. Длина оси стро
била, несущей брактейно-пазушные комплексы, 
составляет 54 мм. Ширина стробила равна 17 мм. 
Общая длина фрагмента фертильного побега 
вместе со стробилом 124 мм. Ось стробила несет 
игловидные брактеи, располагающиеся по спи
рали. В пазухах брактей располагается семенная 
чешуя, состоящая из сросшихся вместе семено- 
жек и фуникуллодиев. Стерильные ветви второго 
порядка, отходящие от основного побега, несу
щего стробил, ничем не отличаются от обычных 
ветвей Cyparissidium (al. Walchia) appressum 
(Zal.) S. Меуеп. Строение второго женского 
стробила аналогично первому, однако более 
удачное расположение этого экземпляра в мат
риксе, лучшая сохранность брактейно-пазушных 
комплексов позволили подробнее изучить строе
ние семенной чешуи, которая оказалась значи
тельно менее уплощенной, чем это было принято 
считать ранее.

Обращает на себя внимание еще один инте
ресный признак, наблюдаемый на наших образ
цах, -  гипертрофированность наиболее дисталь
ных стерильных листьев побега, образующих 
вокруг основания стробила подобие листовой 
обвертки -  циркасперма.



Рис. 77. Kungurodendron sharovii S. Meyen. Женские 
фруктификации хвойного, обладавшего стерильными 
ветвями "Walchia" appressa Zal.
А -  пазушный комплекс (семенная чешуя) состоящий из 
20-22 сросшихся своими основаниями семеножек, некото
рые из которых могли быть стерильными. В основании 
семенной чешуи располагались фуникулодии (на рисунке 
отмечены стрелками). В -  рельеф отпечатка, изображенного 
на фиг. А. А, В -  экз. № 3773(11)/346(93). С -  почти целый 
женский стробил. Хорошо видно строение брактейно- 
пазушных комплексов. В основании стробила располагают
ся гипертрофированные стерильные листья, превышающие 
размер обычных листьев в два-три раза. Экз. № 3773(11)/ 
315(92)
Местонахождения: Юлаево (А), Крутая Катушка (С)

Длина масштабной линейки -  0,5 см (А, В) и 1 см (С)

Мужская фруктификация К. sharovii была ма- 
церирована. В микростробиле было обнаружено 
большое количество квазисаккатной пыльцы. 
Препараты кутикулы, изученные при помощи 
как световой, гак и электронной микроскопии, 
показали, что микроспорофиллы имеют то же 
эпидермально-кутикулярное строение, что и сте

рильные листья. Такое же сходство наблюдается 
и на макроморфологическом уровне.

Бросается в глаза мощная купонизация побоч
ных клеток устьиц, обилие трихомных образова
ний (папилл и маргинальных волосков) на листь
ях, что может расцениваться как ксероморфный 
признак.

Taxodiella (al. Walchia) bardaeana (Zal.) S. Meyen 

Табл. XXIX, 1; рис. 78, A-C

При изучении коллекции Г.Т.Мауера, храня
щейся в Пермском краеведческом музее, автор 
обнаружил остаток (экз. № ПОКМ 7705/88), 
происходивший из местонахождения Матвеево и 
представлявший собой небольшой фрагмент 
ветви с двумя порядками ветвления, на котором 
терминально располагалось округло-цилиндри
ческое образование размером 2x1,5 см и, скорее 
всего, являвшееся остатком стробила. Ветви вто
рого порядка, так же как и в случае с Kunguro
dendron sharovii, располагались перисто, ниже по 
оси. Тип их облиствения соответствовал диагно
стике Taxodiella bardaeana. Никакого подобия 
циркасперма, в отличие от К. sharovii, не наблю
далось. К сожалению, характер сохранности фрук
тификации не позволял изучить ее строение.

Стерильные ветви, отнесенные к данному ви
ду, широко представлены в имеющейся выборке. 
Они демонстрируют переходы между морфоти- 
пами, описанными М.Д.Залесским как отдельные 
виды Walchia densa9 W. peremiana, W. uralica, W. 
bardaeana и Taxodiella recticaulis.

Bardospermum rigidvm S. Meyen 

Табл. XXIX, 3; рис. 79, 80

Один из лучших образцов выборки, представ
ляющий собой фертильную ветвь с терминально 
располагающимся женским (?) стробилом, не 
позволяет согласиться с утверждением С.В.Мей- 
ена [1990а] о том, что фертильная ось В. rigidum 
заканчивается облиственной частью, а сама 
фруктификация является фертильной зоной, а не 
дистальным полиспермом. На мой взгляд, как 
изображенный в настоящей работе образец, так и 
экземпляры, изученные Мейеном, достаточно 
однозначно указывают на терминальное располо-



Рис. 78. Стерильные листья и микростробил (G) кунгурских хвойных
А-С -  Taxodiella (al. Walchia) bardaeana (Zal.) S. Meyen: A -  экз. № 3773(11)/172(89), В -  экз. № 3773(11)/176(89), С -  экз. 
№ 3773(11 )/296(91); D-H -  Cypa-rissidium (al. Walchia) appressum (Zal.) S. Meyen: D -  экз. № 3773 (11)/147(89), E -  экз. № 
3773(1 iy  158(89), F, G -  экз. № 3773(11)/ 173(89) (F -  характер рельефа отпечатка, изображенного на фиг. G, с частично 
сохранившейся фитолеймой), Н -  экз. № 3773(11)/26(89)
Местонахождение Чекарда-1, слой 10
Длина масштабной линейки -  0,5 см (А, В, D-G) и 1 см (С, Н)

ложение нормального стробила. Нет никаких 
оснований считать его фертильной зоной.

Обращает на себя внимание специфический при
знак, наблюдаемый на развитых стерильных ветвях 
этого вида, листья которых расширяются в своей

проксимальной части. На тех частях стерильных 
ветвей, где листья оборваны, образуются своеоб
разные "листовые подушки" ромбоидальных 
очертаний (рис. 79, С), наличие которых может 
быть важным для диагностики этого таксона.



Рис. 79. Bardospermum rigidum S.Me- 
yen
A -  терминальная часть ювенильного 
облиственного побега, экз. № 3773(11)/ 
330(93); В -  средняя часть ювенильного 
побега (морфотип "Voltzia" prisca Zal.) 
экз. № 3773(11)/169(89); С -  часть разви
того побега с листовыми рубцами, листья 
с расширенными низбегающими основа
ниями (морфотип " Voltzia" principalis 
Zal.), экз. № 3773(11)/274(91); D -  тер
минальный полисперм (женский стро
бил), экз. № 3773(11)/138(89); Е -  пазуш
ные комплексы, состоящие из уплощен
ных, радиально расположенных семено- 
жек, экз. № 3773/413 (по С.В. Мейену, 
1990, рис. 1 с изменениями) 
Местонахождения: Чекарда-1, слой 10 
(A,B,D), Крутая Катушка (С,Е)
Длина масштабной линейки 1 см

Изолированные семена голосеменных 
не установленного систематического 
положения

Описательная морфология 
ископаемых семян

В описательной морфологии семян современ
ных растений [Артюшенко, 1990] традиционно 
принят ряд терминов, которые представляется 
целесообразным использовать при диагностике 
таксонов, установленных на ископаемых остат
ках изолированных семян. Автор счел возмож
ным предварить собственно описательную часть 
небольшим вступлением, в котором кратко пояс
няется большинство терминов, традиционно 
применяемых в неонтологической морфологии 
семян, а также приводятся характеристики ос
новных модусов проявления морфологических

признаков изолированных семян. Разнообразие 
типов семян из кунгурского яруса Среднего 
Приуралья показано на рис. 81-94.

Спермодерма (семенная кожура) -  образуется 
за счет верхней поверхности интегумента. Ино
гда в образовании спермодермы принимают уча
стие нуцеллюс и халазальная ткань. Поверхность 
спермодермы может быть скульптирована и мо
жет нести дополнительные элементы -  бугорки, 
шипы, трихомы, крылья (=крылатки).

Семенной рубчик -  структура, остающаяся на 
спермодерме вследствие отделения от нее фуни- 
кулюса (семеножки). Семенной рубчик может 
быть различного размера и пропорций. Сущест
венно разным может быть его положение на 
спермодерме. Обычно распознают следующие 
типы рубчиков: большой, маленький, точечный, 
базальный, центральный по отношению к вен
тральной части семени, располагающийся на



Рис. 80. Различные морфотипы стерильной листвы, 
возможно принадлежавшей хвойным с женскими 
фруктификациями Bardospermum rigidum S.Meyen 
А -  Ammatopsis mira Zal.; В -  Ullmannia bardaeana Zal.; C -  
Bardella splendida Zal.; D -  противоотпечаток с образца, 
послужившего голотипом для описания Ullmannia 
bardaeana Zal., отнесенный С.В.Мейеном к Bardospermum 
rigidum; Е -  В. rigidum, стерильная ветвь с двумя порядками 
ветвления
А -  С -  по: [Zalessky, 1937а]; D -  Е -  по: [Мейену, 1990а] 

Длина масштабной линейки -  1 см

вогнутой вентральной части семени, вдавлен
ный, выступающий, окруженный валиком. По 
форме различают рубчики округлые, линейные, 
треугольные, четырехугольные, эллипсоидаль
ные, продольно-щелевые, поперечно-щелевые.

Запасающая ткань (эндосперм и перисперм) на 
ископаемом материале обычно не идентифици
руется, за исключением экземпляров анатомиче
ской сохранности. Термин "эндосперм" иногда

Рис. 81. Samaropsis macroptera Naug.
А -  экз. № 3773(11)/121(89); В -  экз. № 3773(11)/68(89) 
Местонахождение Чекарда-1, слой 7 (В) и слой 10 (А) 
Длина масштабной линейки -  1 см

используется как формальный для обозначения 
центрального, более уплотненного ядра семени, 
обычно соответствующего нуцеллюсу [Zalessky, 
1937а, 1939Ь].

Микропиле после оплодотворения семезачатка 
в ряде случаев может зарастать. Возможно, 
именно с этим явлением связана трудность иден
тификации микропиле на ископаемом материале.

Придатки спермодермы (аппендиксы) обычно 
выражены в виде крыльев (см. рис. 81; 83,С; 84; 
85, А -Е) и волосков (рис. 92, А). Семена крыла
тые, могут быть однокрылыми (рис. 87, А-Н), 
двукрылыми (рис. 84, I), неравнокрылыми (рис. 
81; 8 6 , G), с верхушечным крылом (рис. 87, А -  
Н), с боковым крылом, окруженные крылом 
(рис. 85, А -Е), окруженные крылом до середины 
(рис.84, Н), окаймленные крылом (рис. 85, F-I).

Семена, снабженные волосками, могут быть с 
волосками по всей поверхности, с пучком волос
ков на верхушке (рис. 92 А), с пучком волосков у 
основания, с пучком волосков на щетинковид
ном носике, реснитчатые по гребню.

Размер, форма и поверхность семян также от
личаются большим разнообразием. В современ-



Рис. 82. Samaropsis (?) complanata Naug.
A -  экз. № 3773(11)/242(90); В -  экз. № 3773(11)/165(90); C -  
экз. № 3773(11)/231(90); D -  экз. № 3773(11)/116(89); E -  
голотип № 3773(1 l)/53a(89)
Местонахождение Чекарда-1, слой 7 (A, E) и слой 10 (B-D) 
Длина масштабной линейки -  2 мм

ной ботанике уверенно распознаются пять ос
новных размерных классов семян. Обычно раз
личают семена большие (более 5 см в диаметре), 
средние (1-5  см в диаметре), маленькие (2-10 
мм в диаметре), очень маленькие (0,5-2 мм в 
диаметре) и микроскопические (менее 0,5 мм в 
диаметре).

По характеру главной оси семена бывают 
прямыми, изогнутыми, уплощенными. Округлые 
семена подразделяются на шаровидные, полуша- 
ровидные, сплюснутые, дисковидные, продолго
ватые, яйцевидные, обратнояйцевидные, клино
видные, эллипсоидальные, цилиндрические.

По типу поверхности различают семена голые, 
опушенные, волосистые, гладкие, морщинистые, 
бугорчатые, ямчатые, ячеистые, продольно
бороздчатые, поперечно-морщинистые, складча
тые и др. [Артюшенко, 1990].

Рис. 83. Изолированные семена
А -  Cordaicarpus sp., экз. № 3773(11)/155(89); В -  
Carpolithes cf. ruminatus Dombr., экз. № 3773(11)/126(89); С 
-  Samaropsis erunakovensis Radcz. vel irregularis Neub., экз. 
№ 3773(1 l)/322a(92); D -  gen. et sp. nov.? экз. № 
3773(11)/163(89)
Местонахождение Чекарда-1, слой 7(B, D) и слой 10(А, С) 
Длина масштабной линейки -  1 см

Диссеминация

Отдельно хотелось бы остановиться на основ
ных типах распространения (диссеминации) се
мян, так как именно ими в большинстве случаев 
обусловлены перечисленные выше морфологи
ческие особенности.



Рис. 84. Изолированные семена
А-Е -  Samarops is triquetra Zal.: A -  экз. № 
3773(11)/117(89), В -  экз. № 3737/229a, С -  экз. № 3737/79, 
D -  экз. № 3737/157, E -  экз. № 3773(1 l)/168a(89); F,G -  
Samaropsis danilovii Suchov: F -  экз. № 3737/201, G -  экз. № 
3737/274; H -  Samaropsis ex gr. erunakovensis Radcz. vel 
irregularis Neub., экз. № 3737/231; I -  Samaropsis subpatula 
Suchov, экз. № 3737/163
Местонахождение Чекарда-1, слой 7(1) и слой 10(А -  Н) 
Длина масштабной линейки -  2 мм

А в т о х о р ы  ( = б а р о х о р ы )  -  семена, рассеи
вающиеся под действием гравитации, без каких- 
либо дополнительных агентов (предположи
тельно, экземпляры, изображенные на рис. 83, А; 
8 6 , А-Е; 89, A, C-D ; 91, A -D ; 92, В). Обычно 
прорастают в непосредственной близости от 
материнского растения.

Рис. 85. Изолированные семена
А-Е -  Samaropsis tuberculata Dombr.: А -  экз. № 3737/250, 
В -  экз. № 3737/232, С -  экз. № 3737/101, D -  экз. № 
3737/203, Е -  экз. № 3737/233; F-I -  Cardiocarpus cordatus 
(Eichw.) Schmalh.: F -  экз. № 3737/230a, G -  экз. № 
3737/140, H -  экз. № 3773/183a, I -  экз. № 3737/203 
Местонахождение Чекарда-1, слой 10 
Длина масштабной линейки -  2 мм

А н е м о х о р ы  -  семена, рассеивающиеся при 
помощи ветра; могут значительно удаляться от 
материнского растения -  продуцента; обычно 
снабжены крылаткой или пучком волосков (рис. 
81; 83, С; 84; 85; 8 6 , G; 87; 89, В; 90; 92, А).

Г и д р о х о р ы  -  семена, распространяющиеся 
при помощи воды, часто имеют губчатую спер- 
модерму (предположительно, рис. 83, В, D).



Рис. 8 6 . Изолированные семена
А-Е -  Carpolithes globosus Suchov.: A-В, D -  экз. № 
3737/180, С -  экз. № 3737/139, Е -  экз. № 3737/141; F -  
Bardocarpus sp., экз. № 3773(1 l)/147(89)h; G -  Samaropsis 
sp., экз. № 3737/151; H -  Bardocarpus superus Neub., экз. № 
3737/225
Местонахождение Чекарда-1, слой 10 
Длина масштабной линейки -  2 мм

Рис. 87. Изолированные семена
А-Н -  Sylvella alata Zal.: А -  экз. № 3773(11)/199(90), В -  
экз. № 3737/277, С -  экз. № 3737/11, D -  экз. № 3737/8, Е -  
экз. № 3737/84, G -  экз. № 3737/10, Н -  экз. № 3737/189; I, J 
-  Samaropsis sp. (aff. dombrovskae Vlad.): I -  экз. №  
3737/100a, J -  экз. № 3737/145 
Местонахождение Чекарда-1, слой 10 
Длина масштабной линейки -  1 см

З о о х о р ы  -  семена, растаскивающиеся жи
вотными, спермодерма обычно несет шипы и 
крючки. В палеозое семена такого типа пока 
неизвестны.

Эти типы в некоторой мере отражают эколо
гическую приуроченность материнских расте
ний, продуцировавших семена.

Р о д  Samaropsis Goeppert, 1865 
Samaropsis macroptera Naugolnykh, sp. nov.

Табл. XXXI, 1, 2; рис. 81

Название вида от латинского macropterus -  
большекрылый.

Голотип. ГИН РАН № 3773(11)/ 121(89), Сред-



Рис. 88. Samaropsis ex gr. dombrovskae Vlad. Крыло- 
видные выросты саркотесты (крылатка) удалены до 
захоронения, экз. № 3773(11)/118(89)
Местонахождение Чекарда-1, слой 7 
Длина масштабной линейки -  1 см

нее Приуралье, местонахождение Чекарда-1, 
слой 7, нижняя пермь, кунгурский ярус, ирен- 
ский горизонт, кошелевская свита.

Diagnosis. Seeds are flattened, secondary 
platyspermic. Seeds bear well developed sarcotestal 
wing. Nucellar part o f  seed with integumental cover 
(traditionally indicated as "endosperm") is round 
with slightly prolonged and acute micropilar area. 
There is sinus o f the wing at the seed base. Wing is 
quite large and almost round. It occupies more than 
2 / 3  or even З/ 4  o f seed diameter.

Диагноз. Семена уплощенные, вторично пла- 
тиспермические. Имеется ярко выраженное ядро 
(предполагаемый нуцеллюс) и крылатка. Ядро 
округлое с оттянутой микропилярной частью и 
основанием, которые делают очертания ядра 
веретеновидными. Ядро занимает около V 3 - V 4  

общего диаметра семени. В основании семени в 
крылатке имеется глубокая базальная выемка. 
Ядро почти полностью окружено крылом. Ядро 
окаймляется располагающимися на крыле гру
быми продольными складками, выполаживаю- 
Щимися к периферийной части крылатки. Гру
бые складки на крыле могут быть осложнены 
более тонкой морщинистостью.

Описание. Оба имеющихся экземпляра почти 
идентичны по своей морфологии и лишь немно

Рис. 89. Изолированные семена
А -  Samaropsis extensa Neub., экз. № 3773(11)/167(89); В -  
аберрантный экземпляр или террат Samaropsis tuberculata 
Dombr., экз. № 3773(11)/72а(89); С -  Cordaicarpus sp., экз. 
№ 3773(11)/164(89); D -  Cordaicarpus ex gr. chalmerianus 
Dombr. vel pavus Dombr., экз. № 3773(11)/324(92) 
Местонахождение Чекарда-1, слой 7 (B-D) и слой 10 (А) 
Длина масштабной линейки -  0,23 см (А, В) и 0,3 см (С, D)

го различаются по своим размерам ( 1 , 2  и 1 см 
ширины). У меньшего экземпляра микропиляр- 
ный канал незаметен. Возможно, это связано с 
сохранностью материала или же с тем, что после 
оплодотворения микропиле заросло, как это бы
вает у некоторых современных растений 
[Артюшенко, 1990]. Иная интерпретация семени 
(семя сидело на фуникулюсе асимметрично, 
прикрепляясь к нему одной из уплощенных сто
рон; при этом оттянутый полюс ядра, принимае
мый за основание, в действительности является 
микропилярным) автору кажется менее прием
лемой.

По типу диссеминации вид S. macroptera, оче
видно, являлся анемохором.



Рис. 90. Sylvella d a ta  Zal. с удаленными до захороне
ния крыловидными выростами саркотесты 
А -  экз. № 3773(11)/81(89); В -  экз. № 3773(11)/76(89) 
Местонахождение Чекарда-1, слой 7 (В) и слой 10 (А)
Длина масштабной линейки -  1 см

Сравнение. От наиболее сходного S. elegans 
описываемый вид отличается меньшим средин
ным ядром (нуцеллюсом с инструментальным 
покровом), более развитым крылом и его более 
изометричными очертаниями, от S. papilliona- 
сеае -  округлыми очертаниями ядра и крыла, 
отсутствием срединного ребра и наличием ба
зальной вырезки, от S. synensis -  округлыми, а не 
субтреугольными очертаниями крыла.

Замечания. Семена S. macroptera по общей 
морфологии сходны с семенами S. synensis, ас
социирующими с листьями Rujloria synensis и 
фертильными осями Suchoviella synensis, являю
щимися предположительно женскими фрукти- 
фикациями руфлориевых [Игнатьев, Мейен, 
Д 986; Игнатьев, 1987; Ignatiev, Меуеп, 1989]. Вид 
может рассматриваться как сателлитный по от
ношению к семейству Rufloriaceae.

Распространение. Кунгурский ярус Среднего 
Приуралья, иренский горизонт.

М атериал. Голотип и синтип с противоотпе- 
чатком.

Рис. 91. Изолированные семена
А -  Carpolithes globosus Suchov, экз. № 3737/120; B-D -  
Cordaicarpus uralicus Dombr.: В -  экз. № 3737/199, С -  экз. 
№ 3737/251, D -  экз. № 3737/143; Е -  Sylvella data  Zal. с 
полностью оборванной крылаткой и апикальной частью 
семени, экз. № 3773(11 )/80(89)
Местонахождение Чекарда-1, слой 10 
Длина масштабной линейки -  1 см

Samaropsis (?) complanata Naugolnykh, sp. nov.
Табл. XXXII, 1, 5; рис. 82

Название вида от латинского complanatus -  
плоский, сплющенный.

Голотип. ГИН РАН, № 3773(11 )/53а(89), 
Среднее Приуралье, местонахождение Чекарда- 
1, слой 7, нижняя пермь, кунгурский ярус, ирен
ский горизонт, кошелевская свита.

Diagnosis. Platyspermic seeds o f round or subtri- 
angular outlines, considerably wide in the apical 
part and quite narrow at the seed basal parts. Apex



Рис. 92. Изолированные семена из кунгурского яруса 
Среднего Приуралья.
А -  Craspedosperma bardaeanum Zal., экз. № 3773(11)/ 
356а(93); В -  очень крупное семя, сходное с Carpolithes 
gigantheus Dombr., экз. № 3773(11 )/159(89)
Местонахождение Чекарда-1, слой 7 
Длина масштабной линейки 1 см

is acute. The well developed midrib (middle septa) 
is present. Spermoderma bears very fine ribs and 
striae. Anatomical structure is unknown.

Диагноз. Дисперсные платиспермические се
мена округло-треугольных очертаний, расши
ряющиеся к верхушке, с прямой или слабо изо
гнутой главной осью, уплощенные, с клиновидно 
оттянутым основанием и заостряющейся вер
хушкой. Имеется хорошо развитое срединное 
ребро. По краю семени располагается в разной 
степени выраженная уплощенная кайма. По
верхность спермодермы морщинистая или слабо 
продольно-бороздчатая, особенно у верхушки и 
У основания семени. Семенной рубчик малень
кий, точечный, центральный по отношению к 
базальной части семени, выступающий. Эн
досперм и перисперм не идентифицированы. 
Микропилярный канал выходит в заостряющую
ся верхушку семени.

Рис. 93. Gen. et sp. nov.? Целое .семя, экз. № 3773(11)/ 
126(89)
А -  микропилярный вход (на врезке показано четырехлопа
стное строение апикальной части семени); В -  микропиляр
ный канал; С -  пыльцевая камера 
Местонахождение Чекарда-1, слой 7 
Длина масштабной линейки -  0,5 см

Рис. 94. Gen. et sp. nov.?
A-C -  экз. № 3737/102: A -  схематическое поперечное 
сечение отпечатка семени (стрелкой показано положение 
апекса), В -  общий вид отпечатка, С -  детальная прорисов
ка апекса семени; на отпечатке видны выступающие гребни, 
соответствующие промежуткам между четырьмя верхушеч
ными лопастями; D -  реконструкция семени 
Местонахождение Чекарда-1, слой 10 
Длина масштабной линейки -  1 см



Описание. В коллекции автора имеется пять 
семян, отнесенных к данному виду. Относитель
но полно сохранились лишь два экземпляра вы
борки -  голотип (рис. 82, Е) и семя из того же 
слоя, но более правильных очертаний (рис. 82, 
А). Остальные экземпляры выборки в той или 
иной степени фрагментарны: отсутствует верх
няя часть семени (рис. 82, С) или основание (рис. 
82, D). Один из экземпляров (рис. 82, В), видимо, 
был значительно размацерирован в водной среде, 
а затем раздавлен при диагенезе осадка, причем 
максимальной деформации подверглось основа
ние семени, что придало ему в целом необычные 
пропорции. По форме все семена округло- 
субтреугольные, постепенно сужающиеся к кли
новидному основанию. Верхние края семян, 
выступающие в виде закругленных углов -  
"плечиков", резко сужаются к верхушке, высту
пающей у всех экземпляров выборки в виде ши
пообразного остроконечна, в которое, очевидно, 
выходило микропиле. По краям семян распола
гается уплощенная кайма, широкая в "плечиках" 
и постепенно сужающаяся к основанию семени. 
По всей вероятности, кайма образовалась за счет 
сжатия саркотесты при нотификации осадка. 
Характерным структурным элементом Samarop
sis (?) complanata sp. nov. является хорошо вы
раженное срединное ребро, образованное скорее 
всего механической тканью (гиподермой?) и 
направленное вдоль главной оси семени. Спер- 
модерма слабо морщинистая, почти гладкая; 
лишь в приверхушечной части (рис. 82, А, В, Е) 
она скульптирована хорошо выраженными про
дольными складками и ребрами.

По типу диссеминации вид S. (?) complanata 
мог быть баро- или анемохором.

Зам ечания. Один из имеющихся образцов 
(голотип) сохранился в прижизненном прикреп
лении к фертильной оси в основании листооб
разного расширения. На фрагменте листа хоро
шо заметно веерообразное жилкование. Жилки 
перемежаются с гиподермальными (?) тяжами, 
особенно развитыми в основании листа. Воз
можно, лист (филлодий ?) принадлежал расте
нию из неформальной группы псигмофиллоидов, 
широко представленной в нижней перми Сред
него Приуралья.

Сравнение. От всех остальных видов Sama- 
ropsis отличается сочетанием шипообразно за
остряющейся верхушки и сильно оттянутым

клиновидным основанием, а также общими про
порциями семени.

Распространение. Кунгурский ярус Среднего 
Приуралья.

М атериал. Пять экземпляров хорошей и удов
летворительной сохранности из типового место
нахождения.

Samaropsis triquetra Zalessky

Табл. XXXI, 9; рис. 67, Е; рис. 84, А-Е
Samaropsis triquetra: Zalessky, 1937а, р. 69, fig. 32.
Samaropsis triquetra: Нейбург, 1965, с. 94, табл. XLIV, 1- 

10; табл. XLVIII, 14.
Samaropsis pseudotriquetra: Нейбург, 1965, с. 95, табл. 

XLIV, 11.
Samaropsis ussensis: Нейбург, 1965, с. 91, табл. XLIII, 7-8.
Samaropsis golubevii: Нейбург, 1965, с. 92, табл; XLIV, 12.
Samaropsis triquetra: Игнатьев, 1983, табл. 11, фиг. 5-15; 

табл. 12, фиг. 1-10.
Samaropsis pseudotriquetra: Игнатьев, 1983, табл. 12, фиг. 15.
Samaropsis ussensis: Игнатьев, 1983, табл. 12, фиг. 12-14.

Л ектотип.' Изображен М.Д.Залесским [Zales
sky, 1937а, с , 69, фиг. 32], происходит из Сала- 
матского оврага в 1 км от ст. Кишерть в направ
лении ст. Шумково (Среднее Приуралье, Перм
ская область, бассейн р. Сылва), нижняя пермь, 
кунгурский ярус.

Описание. Семена субтреугольных очерта
ний, с закругленными углами у основания и усе
ченной верхушкой, вторично-платиспермичес- 
кие, нуцеллюс овальный или яйцевидный, часто 
нерезко оконтуренный, с приостренной верхуш
кой и оттянутым основанием. Крыло асиммет
ричное, разрастается около верхушки семени в 
специфические "ушки". В средней части вер
хушки может быть дугообразная выемка. В оття
нутом основании обычно имеется небольшая 
округлая вырезка. Поверхность интегументаль- 
ного покрова нуцеллюса и крылатки покрыта 
слабоизвилистыми струйками, в целом субпа
раллельными контурам нуцеллюса и крыла.

Материалом для установления вида послужи
ли два остатка, местоположение которых в на
стоящее время неизвестно [Криштофович, 1949]. 
Автор располагает значительно более представи
тельным материалом (более 2 0  экземпляров), 
происходящим из типовой для вида местности и 
из синхронных отложений. Изученная выборка 
позволила оценить изменчивость и дополнить 
первоначальную характеристику вида.



З а м е ч а н и я .  Этот морфологический тип семян 
известен из многих районов Ангариды и Субан
гарской области и приурочен, как правило, к 
узкому интервалу разреза. В стратотипической 
для нижнего отдела перми местности S. triquetra 
встречается исключительно в кунгурском ярусе, 
особенно часто -  в верхней его части, т.е в ирен- 
ском горизонте, что послужило причиной для 
избрания его в качестве лонального индекс-вида 
[Софроницкий, Золотова, 1988]. Своеобразие мор
фологии, узкое стратиграфическое распростране
ние, частота встречаемости и приуроченность к 
различным фациям делает этот таксон особенно 
ценным для межрегиональных корреляций.

Р а с п р о с т р а н е н и е .  Кунгурский ярус Среднего 
Приуралья, лекворкутская и ялтинская свиты Печор
ского Приуралья, пограничные отложения нижней 
и верхней перми в центральных районах Ангариды.

М атериал. Более 20 экземпляров из местона
хождений Красная Глинка, Крутая Катушка, 
Матвеево, Чекарда-1, Чекарда-2, Юлаево и др.

Radix incertae sedis. И золированны е корни 
неясной систематической принадлежности

Radicites sp. SVN-1 

Рис. 95

Описание. Остатки ветвящихся изолирован
ных корней наземных растений. Наиболее пол
ный образец представляет собой отпечаток корня 
общей длиной 132 мм. В верхней части (у осно
вания вегетативного побега) корень имеет мак
симальную ширину 2,5 мм. Далее он ветвится и 
образует три вторичных оси (оси второго поряд
ка). Наиболее длинная и, одновременно, самая 
тонкая из них (на рис. 95, А располагается спра
ва) имеет ширину у места ветвления 1 , 5  мм и на
блюдаемую длину 120 мм. Она дугообразно вы
гнута и по внешнему краю дуги несет тонкие, 
короткие корешки третьего порядка. Их ширина 
У оснований составляет 0,5 мм, длина -  от 1,2 до 
1,8 мм. Самые верхние (располагающиеся ближе 
к основанию вегетативного побега) корешки 
третьего порядка отходят от оси второго порядка 
под углом 2 0 °, отгибаясь в направлении роста 
корня. Далее в том же направлении угол, под 
которым корешки третьего порядка располага
ются на корне второго порядка (несущей оси), 
увеличивается и даже становится прямым. Эта

I
I

J
Рис. 95. Radicites sp. SVN-1, экз. № 3773(11)/19(89) 
Местонахождение Чекарда-1, слой 10 
Длина масштабной линейки -  1 см

тенденция нарушается самым верхним корешком 
третьего порядка, который располагается под 
углом 65°, но в направлении, обратном росту 
корня второго порядка.

Два других корня второго порядка, V-образно 
расходящихся от основания главного корня, 
имеют равную максимальную ширину 2  мм. 
Длина одного из них (располагающегося на ри
сунке слева) равна 23 мм, длина второго -  24 
мм. На левом корне второго порядка имеется 
один корешок третьего порядка длиной 6  мм, 
расположенный на несущей оси под углом 57° и 
отгибающийся в направлении роста корня. На 
втором корне наблюдаются пять корешков 
третьего порядка, два верхних из них крюкооб
разно загибаются в направлении роста корня. 
Остальные ориентированы к несущей оси почти 
строго перпендикулярно.

Вдоль корней второго порядка в их средней час
ти располагается слабо выраженная темноокра- 
шенная полоса, заходящая в корешки третьего по
рядка. Эта полоса, видимо, может соответствовать 
частично сохранившимся проводящим тканям.

Замечания. Ввиду хорошей сохранности тон
ких корневых структур, можно сделать вывод об 
инситном или, по меньшей мере, субавтохтон
ном захоронении описанного остатка.

М атериал. Три экземпляра из местонахожде
ния Чекарда-1, слой 7.



Заключение

1. Кунгурская флора Среднего Приуралья до
вольно своеобразна, содержит много эндемиков 
(около 39% родов эндемичные), но, вместе с тем, 
включает и ряд элементов, встречающихся в 
соседних регионах, как принадлежащих Субан
гарскому экотонному поясу, так и выходящих за 
его пределы, что открывает возможности для 
межрегиональных корреляций. Проведено со
поставление кунгурского яруса по комплексам 
растительных остатков с синхронными отложе
ниями в Южном Приуралье, Казахстане, Печор
ском Приурапье, во внутренних районах Анга- 
риды (Кузбасс) и на Дальнем Востоке (При
морье). В Казахстане кунгурскому ярусу соот
ветствует кармызский горизонт, в Печорском 
Приуралье -  лекворкутская свита (до пакета 
"М"), в Кузбассе -  ишановский горизонт, в При
морье -  нижняя часть абрекского горизонта.

2. Автором выделены шесть флористических 
комплексов в отложениях верхнеартинского, 
кун-гурского и нижнеуфимского возраста в стра
тотипической местности; для всех комплексов 
указаны доминирующие и диагносцирующие 
таксоны.

3. Уточнен и расширен систематический со

став кунгурской флоры, являющейся одной из 
наиболее богатых пермских флор и насчиты
вающей в своем составе в общей сложности око
ло 200 видов.

4. Описаны новые таксоны: Bowmcmites 
biarmensis Naug., Paracalamitina ignatievii Naug., 
Orthotheca dicranopora Naug., Gracilopteris 
lonchophylloides Naug., Suchoviella triquetraphora 
Naug., Bardocarpus spicatus Naug., Gaussia 
imbricata Naug., Pholidophyllum pterocerum 
Naug., Samaropsis macroptera Naug., Samaropsis 
(?) complanata Naug. Уточнена диагностика не
которых таксонов, выделенных ранее как други
ми исследователями, так и самим автором.

5. В работе изложены общие вопросы, касаю
щиеся филогении и систематики лепидофитов 
семейства Pleuromeiaceae, морфогенеза стериль
ного побега ангарских филлотек (сем. Tschemo- 
viaceae). Подробно рассмотрены принципы сис
тематики и раннепермский этап в эволюции 
пельтаспермовых птеридоспермов (сем. Pelta- 
spermaceae и Trichopityaceae). Кроме этого, даны 
замечания о филогенетических взаимоотноше
ниях некоторых родов по фруктификациям суб
ангарских кордаитантовых.
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Таблицы I-XXXII



Таблица I. Членистостебельные кунгурского яруса Среднего Приуралья
1 -  Phyllotheca sp. SVN-1, экз. № 3773(11)/290(91); 2 -  Paracalamitina ignatievii Naug., голотип № 3773(11)/ 
87(89); 3 -  Paracalamites sp. SVN-1, экз. №3773(11)/ 85a(89); 4 -  Sphenophyllum biarmicum Zal., экз. № 3737/14. 
Мест. Чекарда-1, сл. 7 (3) и сл. 10 (1-2,4). Длина масштабной линейки -  1 см.



Таблица II. Членистостебельные кунгурского яруса Среднего Приуралья (2, 3) и близкие формы из перми За
падной Европы (1)
1 -  Paracalamites sp.; 2 -  Phyllotheca sp. SVN-2, экз. № 3773(11)/122(89); 3 -  Phyllotheca aff. stenophylloides Zal., 
экз.№  3773(11)/257(90).
Мест. Манебах -  Германия, Тюрингия, сборы автора; нижний ротлигенд (Autun), манебахские слои (1); Чехар
да-1 сл. 10 (2-3). Длина масштабной линейки -  1 см.



Таблица III. Членистостебельные кунгурского яруса Среднего Приуралья
1 -  Annulina neuburgiana (Radcz.) Neub., экз. № 3773(11)/23(89); 2 -  Phyllotheca sp., экз. № 3773(11)/ 216(90); 3 -  
Paracalamites sp. SVN-1, экз. № 3773(11)/ 85(89); 4, 5 -  Sphenophyllum biarmicum Zal.: 4 -  экз. № 
3773(11)/24(90), 5 -  экз. № 3737/146; 6 -  Phyllotheca ex gr. campanularis Zal. emend. Naug., экз. № 3773/346.
Мест. Чекарда-1, сл. 7 (1,3), сл. 10 (4,5) Красная Глинка (6), Крутая Катушка (2). Длина масштабной линейки -  1 
см (для 2 -  та же самая, что и для 1).



Таблица IV. Членистостебельные кунгурского яруса Среднего Приуралья
1 -  Phyllotheca biarmica Zal., экз. № 3773(11)/102(89); 2-5 -  Phyllotheca campanularis Zal. emend Naug.: 2 -  экз. 
№ 3773(11 )/262(91), 3 -  экз. № 3773(1 l)/105a(89), 4 -  экз. № 3773/400a, 5 -  экз. № 3773(11)/103(89).
Мест. Чекарда-1, сл. 7 (4,5), сл. 10 (1-3). Длина масштабной линейки -  1 см.



Таблица V. Членистостебельные кунгурского яруса Среднего Приуралья
1, 2 -  Phyllotheca biarmica Zal.: 1 -  экз. № 3737/193, 2 -  экз. № 3773(11)/108(89); 3 -  Equisetina (?) sp., экз. № 
3773(11)/88(89).
Мест. Чекарда-1, сл. 7 (3), сл. 10 (1,2). Длина масштабной линейки -  1 см.



Таблица VI. Членистостебельные кунгурского яруса Среднего Приуралья
1 -  Annulina neuburgiana (Radcz.) Neub., экз. № 3737/ 46; 2 -  Phyllotheca biarmica Zal., экз. № 3737/103; 3 -  
Sphenophyllum biarmicum Zal., экз. № 3773(11)/192 (90); 4 -  Sachyogyrus multifarius Zal., экз. № 3773(11)/ 
278(91); 5 -  Phyllotheca campanularis Zal. emend Naug., экз. № 3773(11)/81(91).
Мест. Чекарда-L, сл. 10 (1,2). Длина масштабной линейки -  1 см.



Таблица VII. Папоротниковидные (1-5, 7, 8) и членистостебельные (6) кунгурского яруса Среднего Приуралья 
1 -  Ptychocarpus (?) sp. SVN-2, экз. № 3773(11)/255 (90); 2 -  Ovopteris sp. SVN-1, экз. № 3773(11)/288(91); 3 -  
Pecopteris helenaeana Zal., экз. № 3773(11)/13(89); 4 -  фертильное перо {Pecopteris cf. filatovae Sixtel), экз. № 
3773(11)/292(91); 5 -  Pecopteris helenaeana Zal., экз. № 3773(1 l)/61a(89); 6 -  Sphenophyllum biarmicum Zal., экз. 
№ 3773(11)/229(90); 7 -  Ovopteris sp. SVN-1, в правом левом углу филлоид лепидофита, экз. № 3773(11)/ 
287(91); 8 -  Orthotheca dicranophora Naug., голотип № 3773(11)/291(91).
Мест. Чекарда-1, сл. 7 (1,7) и сл. 10 (2-6, 8). Длина масштабной линейки -  1 см.



Таблица VIII. Ptychocarpus distichus Naug.
1 -  общий вид голотипа; 2 -  отдельное перо последнего порядка; 3, 4 -  кутикула Р. distichus Naug. 1-4 -  голо
тип № 3773(11)/27(89).
Мест. Чекарда-1, сл. 10. Длина масштабной линейки -  1 см; 3 . 4 -  х200.



Таблица IX. Папоротниковидные кунгурского яруса Среднего Приуралья. Эпидермально-кутикулярное строение 
1» 2 -  Ptychocarpus sp. SVN-1:1 -  кутинизированная стенка спорангия, 2 -  то же, с ребрами жесткости и тонки
ми перемычками между ними, преп. № 3773(11)/ 286(91)А; 3,4 -  Р. distichus Naug.: 3 -  слабо кутинизированная 
стенка спорангия, 4 -  фрагмент кутикулы с продольно вытянутыми клеточными стенками, преп. № 
3773(11)/27(90)А; 5 -  Ptychocarpus (?) sp. SVN-1, кутикула стенки спорангия (?) с овальными и округлыми 
"ячеями", возможно, соответствующими местам прикрепления спор, преп. № 3773(11)/255 (90)А; 6,7 -  кутикула 
с изометричными покровными клетками, стерильный лист папоротника типа Pecopteris ex gr. uralica Zal., преп. 
№ 3773(11)/399(93).
Мест. Чекарда-1, сл. 7 и сл. 10. х200.



Таблица VIII. Ptychocarpus distichus Naug.
1 -  общий вид голотипа; 2 -  отдельное перо последнего порядка; 3, 4 -  кутикула Р. distichus Naug. 1-4 -  голо
тип № 3773(11)/27(89).
Мест. Чекарда-1, сл. 10. Длина масштабной линейки -  1 см; 3 . 4 -  х200.



Таблица IX. Папоротниковидные кунгурского яруса Среднего Приуралья. Эпидермально-кутикулярное строение 
2 -- Ptychocarpus sp. SVN-1:1 -  кутинизированная стенка спорангия, 2 -  то же, с ребрами жесткости и тонки

ми перемычками между ними, преп. № 3773(11)/ 286(91)А; 3,4 -  Р. distichus Naug.: 3 -  слабо кутинизированная 
стенка спорангия, 4 -  фрагмент кутикулы с продольно вытянутыми клеточными стенками, преп. № 
3773(11)/27(90)А; 5 -  Ptychocarpus (?) sp. SVN-1, кутикула стенки спорангия (?) с овальными и округлыми 
ячеями", возможно, соответствующими местам прикрепления спор, преп. № 3773(11)/255 (90)А; 6,7 -  кутикула 

с изометричными покровными клетками, стерильный лист папоротника типа Pecopteris ex gr. uralica Zal., преп. 
№ 3773(11)/399(93).
Мест. Чекарда-1, сл. 7 и сл. 10 . х2 0 0 .



Таблица X. Изолированные споры (1-4, 6- 8) и кутикула (5) папоротниковидных и /или членистостебельных 
кунгурского яруса Среднего Приуралья
1 -  Leiotriletes sp., преп. № 3773(11)/255(90)А; 2-4 Polymorphisporites (?) sp., преп. № 3773(11)/255(90)A; 5 -  
Ptychocarpus (?) sp. SVN-1, сильно кутинизированная стенка спорангия с удлиненными каналами неизвестной 
природы, преп. № 3773(11)/286(91)А; 6 -  Cyclogranisporites sp., преп. № 3773(11)/255(90)А -  споровая тетрада, 
обнаруженная у стенок спорангия Ptychocarpus (?) sp. SVN-2; 7,8 -  Apiculatisporites sp., преп. № 3773(11)/ 
255(90)A.
Мест. Чекарда-1, сл. 7 и сл. 10. 1-4, 6-8  -  х 500, 5 -х  200.



Таблица XI. Птеридоспермы кунгурского яруса Среднего Приуралья: стерильные листья и женские фруктифи- 
кации Peltaspermum retensorium (Zal.) Naug. et Kerp
1> 6 , 7, 8 (отмечен стрелкой), 9 -  семеносные диски Р. retensorium. 1 -  экз. № 3773(11 )/61 (89), 6 -  экз. № 3773/ 
881, 7 -  экз. № 3737/182, 8 -  экз. № 3773(11)/67(89), 9 -  экз. № 3773(11)/244(91); 2-5, 8 -  листья: 2 -  экз. № 
3737/72,3 -  экз. № 3737/218,4 -  экз. № 3737/132с, 5 -  экз. № 3773/331, 8 -  экз. № 3773(11)/67(89),
Мест. Чекарда-1, сл. 7 и сл. 10, Крутая Катушка (9). Длина масштабной линейки -  1 см.



Таблица XII. Птеридоспермы кунгурского яруса Среднего Приуралья. Стерильные листья и фруктификации 
Peltaspermum retensorium (Zal.) Naug. et Kerp
1, 4-6 -  листья: 1 -  кутикула верхней стороны листа, преп. № 3773(11)/ 54(89)1, 4 -  экз. № 3773(11)/142 (89), 5 -  
экз. № 3773(11)/2(90), 6 -  экз. № 3773(11)/48 (89); 2 -  мужская фруктификация (микроспороклад), экз. № 
3773(11)/306(91); 3 -  семеносный диск Р. retensorium, экз. № 3737/1826.
Мест. Чекарда-1, сл. 7 и сл. 10. Длина масштабной линейки -  1 см.



Таблица XIII. Птеридоспермы кунгурского яруса Среднего Приуралья -  Peltaspermum retensorium (Zal.) Naug. 
et Kerp. Стерильные листья, монотопная выборка
1 ~ экз. № 3773(11)/281(91); 2 -  экз. № 3773(11)/119 (90); 3 -  экз. № 3773(11)/191(90); 4 -  экз. № 3773(11)/ 
П3(89); 5 -  экз. № 3773(11)/284а(91); 6 -  экз. № 3773(11)/284(91); 7 -  экз. № 3773(11)/50а(89); 8 -  экз. № 
3773(11)/54а(89).
Мест. Чекарда-1, сл. 7 и сл. 10. Длина масштабной линейки -  1 см.



Таблица XIV. Peltaspermum retensorium (Zal.) Naug. et Kerp. Эпидермально-кутикулярное строение 
1-4 -  кутикула нижней стороны листа: 1 -  преп. № 3773(11)/49(89)1, 2 -  преп. № 3773(11)/66(89)В, 3 , 4 -  
преп. № 3773(11)/55(89)1; 5-7 -  кутикула верхней стороны листа, 5 -  преп. № 3773(11)/55(89)1, 6 -  преп. № 
3773(11)/66(89)В, 7 -  преп. № 3773(11)/54 (89)1.
Мест. Чекарда-1, сл. 7 и сл. 10. 1-2, 4-5, 7 -  хЮО, 4, 6 -  х200, 3 -  х450.



Таблица XV. Птеридоспермы кунгурского яруса Среднего Приуралья. Стерильные листья
1, 3-4 -  Gracilopteris lonchophylloides Naug.: 1 -  экз. № 3773/658, 3 -  экз. № 3773(11)/303(91), 4 -  экз. №
3773(11)/273(91); 2 -  Gracilopteris (?) sp., экз. № 3773(11)/187(90).
Мест. Чекарда-1, сл. 10 . Длина масштабной линейки -  1 см.



Таблица XVI. ПтеридосперМы (1, 2, 6 ) и изолированные семена (3-5) кунгурского яруса Среднего Приуралья 
1 -  Peltaspermum retensorium (Zal.) Naug. et Kerp, семеносный диск в ассоциации с листьями (см. также табл. 
XIII, фиг. 8), экз. № 3773(11)/67(89); 2 -  Р. retensorium (Zal.) Naug. et Kerp, фрагмент пера последнего порядка, 
экз. № 3773(11)/45(89); 3-5 -  Cordaicarpus uralicus Dombr.: 3 -  экз. № 3773(11)/ 115(89), 4 -  экз. № 
3737(11)/143, 5 -  экз. № 3737/199; 6 -  Psygmophyllum expansum (Brongn.) Schimp. экз. № 3773(11)/181(89).
Мест. Чекарда-1, сл. 10 (1-5), Красный Луг (6 ). Длина масштабной линейки -  1 см.



Таблица XVII. Папоротники (1) и птеридоспермы (2 -  5) кунгурского яруса Среднего Приуралья 
1 -  Pecopteris sp., отмечен стрелкой -  часть вайи, сочетающая перышки с заостренной и закругленной верхуш
кой; все растительные остатки на этом образце располагаются в форме "волноприбойной полосы", образец и 
фотография В.Г. Новокшонова; 2 -  Gracilopteris lonchophylloides Naug., экз. № 3773(11)/305(91); 3 -  
Psygmophyllum expansum (Brongn.) Schimp., экз. № 3773(11)/182(90); 4 -  Psygmophyllum cuneifolium (Kutorga) 
Schimp., экз. № 3773(11)/324(92); 5 -  Samaropsis (?) complanata Naug. в прикреплении к листу псигмофиллоидной 
морфологии, голотип № 3773(11)/53а(89).
Мест. Чекарда-1, ел. 7 (5), сл. 1 0 ( 1, 2 ). Длина масштабной линейки -  1 см.







Таблица XX. Эпидермально-кутикулярное строение Psygmophyllum expansum (Brongn.) Schimp. (1-2, 4-7) и ас
социирующая пыльца (3)
1, 2 -  отдельный устьичный аппарат с губовидной кутинизацией замыкающих клеток и специализированными побоч
ными клетками, примыкающими к полярным частям замыкающих клеток ("бабочковидная" кутинизация) (снимки 
сделаны с разной глубиной фокусировки), преп. № 3773(11)/341(93); 3 -  Cycadopites (vel Entylissa) caperatus (Luber et 
Valts) Hart, изолированное пыльцевое зерно; пыльца такого типа часто встречается на кутикулах Psygmophyllum 
expansum, преп. № 3773(11)/341(93); 4, 5 -  два сближенных устьица с кольцевидной проксимальной кутинизацией по
бочных клеток (снимки сделаны с разной глубиной фокусировки), преп. № 3773(11)/341(93)1; 6 -  кутикула с несколь
кими устьицами, вид с внешней стороны, преп. № 3773(11)/377(93); 7 -  преп. № 3773(11)/377(93)1.
Мест. Чекарда-1, сл. 7. Увеличение: 1-5 -  х500, 6 -  хЗОО, 7 -  х150.



Таблица XXI. Эпидермально-кутикулярное строение Psygmophyllum
expansum (Brongn.) Schimp. 1, 3/4, 6 -  преп. № 3773 (11)/ 341(93)1; 2, 5 -  преп. № 3773(11)/377(93)1. 
Мест. Чекарда-1, сл. 7. 1, 3 ,4 , 6 -  х500, 2 -  х2 0 0 , 5 -  хЗОО.





Таблица XXIII. Эпидермально-кутикулярное строение мужской фруктификации Permotheca sp. (1-3, 5) 
Psygmophyllum expansum (Brongn.) Schimp. (4).
1-3 -  прокол кутикулы спорангия сосущим насекомым [представителем палеодиктиоптер или мисхоптер] 
(?)];4 -  закладывающийся устьичный аппарат, 5 -  фрагмент кутикулы, на котором видны очертания удлине 
ных покровных клеток. 1-3, 5 -  преп. № 3773(11)/327(92); 4 -  преп. № 3773(11)/377(93)1.
Мест. Чекарда-1, сл. 7(4) и сл. 10(1-3, 5). Длина масштабной линейки -  10 мкм (2,4) и 20 мкм (1,3,5).
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Таблица XXIV. Kerpia macroloba Naug.
1 -  голотип № 3773(11)/157(89); 2 -  топотип № 3773(11 >/224(90).
Мест. Чекарда-1, сл. 1(2) и сл. 7(1). Длина масштабной линейки -  1 см.



Таблица XXV. Entsoviu inornata Gluch.
1 -  общий вид листа, с которого были получены препараты кутикулы, экз. № 3773(11)/111(89); 2-7  -  эпидер- 
мально-кутикулярное строение, преп. № 3773(11)/ 111(89)1: 2-3, 5-6 -  дорзальные желобки с различным уве
личением, 4 -  участок кутикулы рядом с дорзальным желобком; хорошо видна система удлиненных полиго
нальных клеток, справа -  дорзальный желобок, 7 -  кутикула с верхней (адаксиальной) поверхности листа, видна 
система удлиненных покровных клеток.
Мест. Чекарда-1, сл. 7. Длина масштабной линейки -  1см (1), 100 мкм (2, 5-7) и 40 мкм (3, 4).



Таблица XXVI. Хвойные артинского (3) и кунгурского (1-2, 4-6) ярусов Среднего Приуралья.
1-2, 4-6 -  Kungurodendron sharovii S.Meyen; 1 -  целый женский стробил, хорошо видны брактейно-пазушные ком
плексы, экз. № 3773(11)/315(92); 2 -  фрагмент облиственной ветви и семенная чешуя (справа), экз. № 
3773(11)/07(96); 4, 5 -  изолированная семенная чешуя, 4 -  экз. № 3773(11)402а(96), 5 -  экз. № 3773(11)/402Ъ (96); 6 -  
целый женский стробил, сохранившийся в прикреплении к облиственной ветви типа "Walchia" appressa Zal. 3 -  
Tylodendron speciosum Weiss, фрагмент побега, хорошо заметны основания листьев, экз. № 4031/20. Мест. Крутая 
Катушка (1), Чекарда-1, сл. 10 (2,4-6) и Черная Гора (3). Длина масштабной линейки -  1 см (1-3, 6 ) и 3 мм (4-5).



Таблица XXVII. Эпидермально-кутикулярное строение Kungurodendron sharovii S.Meyen. Преп. № 3773(11)/173(89)1 
1 , 2 -  устьичные аппараты; 3 -  полигональные покровные клетки, в их центрах видны мелкие депрессии, кото
рым на другой стороне кутикулы соответствуют небольшие папиллы; 4 -  фрагмент кутикулы с четырьмя усть- 
ичными аппаратами, два из них сближены; 5 -  фрагмент кутикулы с двумя устьичными аппаратами; 6 -  система 
Удлиненных клеток эпидермы; 7 -  деталь фигуры 6 .
Мест. Чекарда-1, сл. 10. Длина масштабной линейки -  10 мкм (1-3, 7) и 20 мкм (4-6)



Таблица XXVIII. Брактея (1), полиспермы (2-4) кунгурских кордаитов Среднего Приуралья и их эпидермально- 
кутикулярное строение (5-6).
1 -  Nephropsis sp., экз. № 3737/31; 2,5-6 -  Pholidophyllum omatum Zal., экз. ПОКМ, 2 -  общий вид полисперма, 
5-6 -  строение эпидермы; 3 -  Gaussia imbricata Naug., экз. ПОКМ, 4 -  Pholidophyllum pterocerum Naug., голотип 
№ 3773(1 l)/82a(89).
Мест. Чекарда-1, сл. 10. Длина масштабной линейки -  1 см; 5-6 -  х 150.



Таблица XXIX. Хвойные (1, 3-4) и кордаитантовые (2) кунгурского яруса Среднего Приуралья 
1 -  Taxodiella (al. Walchia) bardaeana (Zal.) S. Meyen, экз. № 3773(11)/111(89); 2 -  Crassinervia sp. SVN-1, экз. № 
3773(11)/120(89); 3 -  Bardospermum rigidum S. Meyen, терминальный женский стробил на фертильной ветви, несу
щей стерильные ветви второго порядка, экз. № 3773(11)/138(89); 4 -  Cyparissidium (al. Walchia) apressum (Zal.) S. 
Meyen, экз. № 3773(11)/ 26(89).
Мест. Чекарда-1, сл. 7 (2 ) и сл. 1 0 ( 1, 3-4). Длина масштабной линейки -  1 см.



Таблица XXX. Rufloria (Tomentophylla) lanata Gluchova
1-8 -  эпидермально-кутикулярное строение. Преп. № 3773(11)/376(93)A.
Мест. Чекарда-1, сл. 7. х 300.



Таблица XXXI. Изолированные семена кунгурского яруса Среднего Приуралья
1 , 2 -  Samaropsis macroptera Naug. sp. nov.: 1 -  экз. № 3773(11)/121(89), 2 -  экз. № 3773(11)/68(89); 3, 11 -  gen. 
et sp. nov.?, экз. № 3773(11)/325(92); 4-6  -  Cordaicarpus sp., 4 -  экз. № 3773(11)/164(89); 5 -  экз. № 
3773(11)/160(89); 6 -  экз. № 3773(11)/167(89); 7, 8 -  Samaropsis erunakovensis Radcz. vel irregularis Neub.: 7 -  экз. 
№ 3773(11)/322(92); 8 -  экз. № 3773(11)/ 322a(92); 9 -  Samaropsis triquetra Zal., экз. № 3773  (11)/168(89); 10 -  
Sylvella alata Zal. с оборванной крылаткой, экз. № 3773(11)/323(92); 12 -  Samaropsis danilovii Suchov, экз. № 
3773(11)/264(91).
Мест. Чекарда-1, сл. 7 и сл. 10 . Длина масштабной линейки -  1 см.



Таблица XXXII
Изолированные семена кунгурского яруса Среднего Приуралья
1, 4 -  Samaropsis (?) complanata Naug.: 1 -  экз. № 3773(11)/264(91), 4 -  экз. № 3773(11)/116(89); 2 -  
Cordaicarpus sp., экз. № 3773(11)/334(92); 3 -  Cordaicarpus ex gr. chalmerianns Dombr. vel parvus Dombr.; 5 -  
Cordaicarpus (?) sp., семя, возможно принадлежавшее женским фруктификациям (кладоспермам) Alternopsis stricta 
Naug., экз. № 3737/34а; 6 -  gen. et sp. nov.?, экз. № 3773(11)/159(89); 7 -  Samaropsis danilovii Such., экз. № 
3773(11 )/264(91), (тот же экземпляр на табл. XXXI, фиг. 12, с другим увеличением); 8 -  gen. et sp. nov.?, экз. № 
3773(11)/126(89) ; 9 -  Sylvella alata Zal., семя на длинной семеножке, с оборванной крылаткой, экз. № 
3773(11)/76(89).
Мест. Чекарда-1, сл. 7 (2, 3, 5) и сл. 10 (4, 6-9). Длина масштабной линейки -  1 см.



Sum m ary

The flora characterising the Kungurian deposits 
of the stratotype area (the Middle Cis-Urals, Perm 
region, Sylva river basin) is quite original and has 
diverse taxonomic composition, Moreover, its 
stratigraphical and paleophytogeographical position 
is very interesting and unusual. Nonetheless, the 
Kungurian flora remains poorly studied up to the 
present day. Thus there were some difficulties to 
make its comparison with the adjacent floras of the 
Subangaraland ecotonous belt and more remote 
Permian floras o f Central Angaraland.

A preciser definition o f Kungurian boundaries 
undoubtedly needs studying the Kungurian flora o f 
the Middle Cis-Urals. The upper o f them is also a 
boundary between Lower and Upper Permian. The 
Kungurian fauna at the stratotype area is rather 
poor, but abundant remains o f fossil plants occur 
there. Besides, the Permian deposits of other re
gions, which commonly correlated with the strato
type Kungurian, are generally represented by terri- 
geneous continental deposits and are best charac
terized palaeontologically by plant megafossils. 
These facts and the absence o f other effective meth
ods enhance the significance o f the Kungurian flora 
in solving stratigraphical problems. Its phyto- 
geographical position between two main Permian 
provinces o f the Northern hemisphere (Angaraland 
and Euramerian) makes it very important for Suban
garaland subprovince status determination. In the pre
sent monograph the author considers the investigation 
history, taxonomic composition o f the Kungurian 
flora and problems of its stratigraphical correlation.

Main conclusions:
1. The Kungurian flora o f the Middle Cis-Urals is 

quite particular. It includes many endemics (almost 
40% o f genera are endemic), but there are also some 
typically Angaraland and Euramerian elements. This

mixed character o f the flora helps to make interre
gional stratigraphical correlation according to 
macrofloral assemblages between stratotype Kun
gurian and synchronous deposits of Southern Cis- 
Urals, Kazakhstan, Pechora basin, Kuzbass and Far- 
East (Primorie). The Kungurian corresponds to 
Karmysian Horizon o f Kazakhstan, the Talatinskaya 
and Lekvorkutskaya (till "N" level) Suites of 
Pechora basin, Ishanovian Horizon of Kuzbass and 
Lowermost Abrekskian Horizon o f the Far-East.

2. The author determined six plant megafossil as
semblages of the Upper Artinskian - Lower Ufimian 
in the stratotype region. The dominant and diagnos
tic taxa are pointed out for these assemblages.

3. The taxonomic composition of the Kungurian 
flora is clarified by the author. The flora contains 
approximately 2 0 0  species o f  pteridophytes and 
gymnosperms. The following new taxa are described 
for the first time: Bowmanites biarmensis Naug., 
Paracalamitina ignatievii Naug., Orthotheca dicra- 
nophora Naug., Gracilopteris lonchophylloides 
Naug., Suchoviella triquetraphora Naug., Bardo- 
carpus spicatus Naug., Gaussia imbricata Naug., 
Pholidophyllum pterocerum Naug., Samaropsis 
macroptera Naug., S. (?) complanata Naug, The 
diagnosis of some taxa which had been established 
earlier by other palaeobotanists are also clarified.

4. The work contains general evidence touching 
upon the phylogeny and systematics of Pleurome- 
iaceae family, sterile shoot morphogenesis of Anga
raland phyllothecas (Tschemoviaceae family). The 
Early Permian phase o f the peltasperms evolution is 
discussed. The monograph also includes some re
marks about relationship between Angaraland cor- 
daits fructifications. The author also reflects upon 
the main questions o f Subangaraland callipterids, 
psygmophylloids and dispersed seeds morphology.



L a  flo re  de l ’etage K ungu rien  du P re -O u ra l M oyen

Introduction

La necessite de l'etude detail lee de l'etage Kungu
rien du Pre-Oural Moyen est due a  la demande de 
preciser et prouver a  l'aide de moyens paleontolo- 
giques les frontieres de l'etage Kungurien dans une 
region stratotypique. De plus, elle est due a la de
mande de faire voir des criteres paleobotaniques 
pour correler l'etage Kungurien avec des stratons 
voisins dans d'autres regions, premierement, dans 
des limites de la ceinture ecotonne Subangarienne, 
dans l'Angaride et dans des extremites orientales de 
la region Euramerienne. Dans les regions occupees 
par ces phytochories la partie terminate du systeme 
Permien est presentee souvent par des depots ter- 
rigenes continentaux. T res frequemment des debris 
vegetaux sont leur unique caracteristique paleonto- 
logique.

Du point de vue paleophytogeographique l'etude 
de la flore de l'etage Kungurien du Pre-Oural Moyen 
est tres importante, parce que cette flore occupe la 
place entre des phytochories Permiennes principals 
de H em isphere du Nord, c'est-a-dire, entre les 
phytochories Euramerienne et Angarienne. Cette 
flore comprend des 61ements de ces deux regions. 
La caracteristique en detail de la flore Kungurienne 
du Pre-Oural Moyen com plete le nombre de flores 
de la plate-forme Russe qui sont deja connues. De 
plus, cette caracteristique aide a  approfondir des 
idees de revolution des groupes des plantes et des 
complexes floristiques pendant l'age Kungurien et 
aux frontieres du Permien premier et celui-ci 
avance dans le Pre-Oural Moyen.

Le but de l'ouvrage present est la description 
monographique des debris vegetaux de l'etage Kun
gurien du Pre-Oural Moyen en etudiant leur micro
structure (l'auteur a employe la methode de 1'analyse 
epidermo-cuticulaire en se servant soit de la mycro- 
scopie de lumiere soit de celle electronique). Les

diapasons de la variation sont determines dans l'ou- 
vrage present. Les indices-marqueurs et les obser
vations taphonomiques, qui ont aide a  etablir l'ori- 
entation ecologique des taxons examines, ont attire 
la plus grande attention. Dans la plupart des cas les 
descriptions de plantes sont accompagnees par des 
discussions des liaisons phylogenetiques probables 
entre ces taxons, de leur combinaison vitale avec 
d'autres organes disperses et par l'examen des 
problemes de nomenclature qui se sont imposes 
pendant le travail.

Le deuxieme probleme important touche dans 
l'ouvrage est la comparaison de l'etage Kungurien 
avec des depots presque du m em e age dans d'autres 
regions a  l'aide des donnees paleobotaniques.

L'ouvrage comprend de nouvelles donnees sur les 
complexes floristiques du sous-etage Artinien- 
Superieur de l'etage Kungurien et du sous-etage 
Oufimien-Inferieur du Ргё-Oural Moyen. L'auteur 
distingue des complexes floristiques qui sont les 
suivants: Artinien-Superieur typique (Sargo-Sarani- 
nien), Artinien-Superieur atypique, Artinien-Supe- 
rieur et Kungurien Inferieur mixte (transitoire), 
Kungurien typique, Solikamien typique, Solikamien 
atypique.

Une quantite representative de taxons de la flore 
Kungurienne du Pre-Oural Moyen est examinee par 
l'auteur a  l'aide des moyens monographiques. Plus 
de 40 taxons d'entre eux sont decrits.

1. Dans le Pre-Oural Moyen la frontiere infe- 
rieure de l'etage Kungurien se trouve dans des facies 
terrigenes continentaux a l'interieur du complexe 
floristique mixte Artinien-Superieur et Kungurien 
Inferieur distingue par l'auteur. Cette fronti£re est 
situee entre le sous-complexe contenant Rufloria 
duvanica et le sous-complexe sans R. duvatiica. Elle 
peut etre determinee conditionnellement par la 
diminution du role des especes de Pecopteris cre- 
nulata, P. leptophylla, par la disparition de la Ruflo-



r ia  d u v a n ic a  et par l’apparition des taxons typiques 
pour le com plexe Kungurien, tels que: P h y llo th e c a  
b ia rm ic a , P. c a m p a n u la r is ,  S p h e n o p h y llu m  b ia rm i-  
cum, P e lta s p e r m u m  re te n so r iu m , K e r p ia  m a c ro lo b a ,  
C y p a r is s id iu m  a p p re s su m , T a x o d ie l la  b a rd a e a n a ,  
S a m a ro p s is  tr iq u e tra , S. m a c r o p te r a  etc. La fron- 
рёге superieure de l'etage Kungurien est marquee 
par la disparition du com plexe floristique typique 
Kungurien (c .-a .-d . du sous-com plexe Irenien), et 
par l'apparition du com plexe floristique typique 
Oufimien-Inferieur ou Solikam ien (c.- a.-d . du 
"complexe de V ia tc h e s la v ia " ).

2. La p a rticu la r^  et Pendemisme de la flore 
Kungurienne du Ргё-Oural Moyen aussi que la 
presence dans sa composition de certains elements 
Eurameriques et Angariens la rendent un chainon 
tres important dans revolution de flores Permiennes 
de la Sub-Angaride. Pendant Page Kungurien cette 
flore a subi des changements, remarquables par- 
ticulterement a  la frontiere des ages Kungurien et 
Oufimien. Ces changements peuvent aussi etre 
marques dans d'autres regions.

3. Le contenu syst6 matique de la flore Kunguri
enne la rend Pune des plus riches et variees parmi 
des flores permiennes. La liste des taxons de cette 
flore contient maintenant 1 espece des mousses, 2  

especes des lepidophytes, 25 especes des spheno- 
phytes, 24 especes des fougeres (Polypodiopsides 
sensu S.V.Meyen), 80 especes des Gymnospermes 
(cette quantite inclut 20 especes des Pteridospermes 
s.l., 30 especes des cordaites, 5 especes des 
Coniferes, 4 especes des Dicranophyllales).

4. Les debris vegetaux appartenant aux depots 
Permien du Ргё-Oural peuvent etre  consideres com- 
me un critere supplementaire, et parfois principal, 
pour la conflation des stratons regionale interieure 
et interregional. D 'apres des donnees paleobota- 
niques l'etage Kungurien du Pre-Oural Moyen est 
compare avec la suite Lekvorcutienne (jusqu' au 
paquet ”M") du Pre-Oural de Petchora, avec la suite 
Karmyzienne du Kazakhstan, avec Phorizon Is- 
hanovien du Kuzbass et la partie inferieure de Phori
zon Abrekskien de l'Extreme-Orient (au Primorie).

La caracteristique paleobotanique de l'etage Kun
gurien dans une region stratotypique est importante 
pour typifiquer des frontieres de l'etage dont la 
superieure est aussi la frontiere entre des parties du 
systeme Permien. Les donnees obtenues par l'auteur 
peuvent etre employees pendant des levers de plans 
geologiques.

La caracteristique en detail des plantes fossiles 
present£e dans l'ouvrage aide a  rendre leur identifi
cation dans d'autres d6 pots plus precise. Cela per- 
met d'exclure des determinations erronees, et, en 
consequence, des conclusions erronees de I'&ge de 
couches contenantes.

L'auteur propose des donnees de morphologie, de 
la structure epidermo-cuticulaire, de la biologie re
productive et des amplitudes ecologiques de plantes 
de la flore Kungurienne. Ces donnees approfondis- 
sent des idees de la variete de pteridophytes et de 
gymnospermes du Paleozoique avance. Outre cela, 
elles font la base de l'etude ulterieure de ces plantes 
a  l'aide des m6 thodes les plus modemes.

L'histoire de l'etude

Les premieres descriptions de plantes de la partie 
inferieure de la section Permienne du Pre-Oural 
Moyen, у compris des depots de l'etage Kungurien 
ont ete faites au siecle passe par d'autres paleon- 
tologues. En vertu du caractere accidentel de col
lections et de l'absence de marqueurs geographiques 
et stratigraphiques precis, ces descriptions ргё- 
sentent seulement Р т 1ёгё1 historique.

Aux аппёев 30 et 40 du XX siecle M.D.Zalessky 
(1932, 1933, 1934, 1937, 1939a, 1939b) a eu pour 
but l'etude de la flore Kungurienne. II a mis en 
vigueur le terme special "la flore Bardienne" qui 
correspond au tout le complexe des plantes Arti- 
теппез-вирёпеигез et Kunguriennes du Ргё-Oural. 
D 'apres le complexe floristique Bardien Zalessky a 
distingue l'etage Bardien des dёpдts Permiens 
inferieurs. Cet ёtage correspond a  peu pres a  l^tage 
Kungurien qui se compose des Рааёв terrigenes 
dans la partie orientate du Ргё-Oural Moyen. Le 
terme "la flore Bardienne" s.s. (come Г equivalent de la 
flore Kungurienne du Ргё-Oural Moyen) est етр1оуё 
par les pateontologues: S.V.Meyen (1972, 1987), 
Y.Lemoigne (1989) etc et dans l'ouvrage present.

L'dtude de Zalessky aurait ё!ё impossible sans les 
collections de G.T.Mauer, qui a co llection^ une 
q u a n ta  representative de plantes fossiles de l^tage 
Kungurien du Pre-Oural Moyen. Certaines plantes 
d'entre elles ont ё1ё dёcrites par Zalessky.

S.V.Meyen, un pa^obotaniste Russe tr£s connu, 
a compose la description monographique des 
coniferes de l'age Permien de la Subangaride (1986, 
1990a). Cette description contient aussi 1’informa



tion de coniferes Kunguriens du Pre-Oural Moyen, 
c.-a.-d. du Kmgurodendron sharovii S.Meyen, Cy- 
parissidium appressum (Zal.) S.Meyen, de la 
Taxodiella bardaeana (Zal.) S.Meyen, et du Bar- 
dospermum rigidum S.Meyen. Outre cela, S.Meyen 
avait decrit une plante dicranophylle tres par- 
ticuliere nominee Entsovia kungurica S.Meyen. II 
avait aussi propose une nouvelle interpretation de la 
plante trichopityque Mauerites Zal., qui avait des 
cladospermes du Biarmopteris Zal.

L.V.Glukhova a etudie certaines feuilles de cordaii- 
tes et de plantes pareilles aux cordaites, у compris 
des genres Rufloria, Angophyllites, Sparsistomites, 
Entsovia et des feuilles du Nephropsis de l'etage 
Kungurien du Pre-Oural (1984a, 1984b, 1989). Des 
donnees epidermo-cuticulaires ont attire la plus 
grande attention. Les particularites macromor- 
phologiques ont ete caracterisees en bref a  cause de 
caractere fragmentaire d'echantillons maceres.

V.P.Vladimirovich (1985) a compose un cata
logue assez detaille des localites de plantes de 
l'etage Kungurien.

Une interpretation nouvelle du Pholidophyllum 
ornatum Zal. (c.-a.-d. des polyspermes plats iso les 
de Rufloria) a ete faite par I.A.Ignatiev (1988).

L' auteur a publie les donnees de la structure 
epidermo-cuticulaire, de la micromorphologie et des 
organes generatifs probables de certains pterido- 
spermes de Peltaspermes (de callipterides et de 
psygmophylloides: Naugolnykh, 1991, 1992; Nau- 
golnykh, Kerp, 1996). Pour la premiere fois des 
debris des lycopodes kunguriens ont ete decrits. Ces 
debris contiennent des sporophylles appartenant au 
genre nouveau de Sadovnikovia Naug. qui ressemble 
aux pleuromeyas (Naugolnykh, 1994). L'auteur a 
publie de nouvelles donnees de la variation du 
feuillage sterile et fertile de fougeres Kunguriennes. 
Outre cela il a etabli une espece nouvelle de 
Ptychocarpus distichus (Naugolnykh, 1995). Dans 
un article special des problemes de la comparaison 
du Kungur typique avec quelques stratones de 1'An- 
garide centrale ont ete examines par l'auteur a  l'aide 
des donnees paleobotaniques (Naugolnykh, 1993).

Stratigraphie

Dans le chapitre il у a des renseignements de 
l'histoire de I'etablissement de l'etage Kungurien, de 
son volume actuel et des correlations entre-

regionales traditionnelles. La situation stratigra- 
phique de localites de debris vegetaux est decrite en 
detail. Il у a aussi des colonnes stratigraphiques de 
ces localites ayant l'indication des niveaux du 
ramassage de debris vegetaux.

L'etage Kungurien a ete etabli par A.A. Schtuck- 
enberg (1890) comme un membre superieur du 
"Permo-Charbon" (comme une section inferieure du 
systeme Permien).

Le stratotype (des sections typiques) de l'etage est 
situe au Pre-Oural Moyen dans la region de Perme 
pres de la ville de Kungur (le nom a ete donne 
d'apres la region de Kungur). La comprehension 
actuelle de l'extension de l'etage a ete etablie par 
N.P.Gerassimov et E.I.Tykhvinskaya (1934).

L'etage Kungurien dans la region stratotypique a 
une division en deux parties. On distingue deux ho
rizons dans sa composition, le Philippovsky (l'infe- 
rieur) et l'lrensky (le superieur) (Sofronitzky, 
Tchouvaschov, 1980). Les lones qui correspondent 
a  ces horizons sont les suivantes: la lone Para- 
parchites humerosus et la lone Acratia similaris re- 
spectivement. Le Samaropsis triquetra Zal. indique 
par Sofronitzky et Tchouvaschov comme l'index- 
espece de la lone Acratia similaris est aussi repandu 
(selon l'auteur) dans l'horizon Philippovsky (la suite 
Lekskaya et ses analogues). Actuellement, Sofro
nitzky et Zolotova (1988) ont propose la division 
plus fractionnaire de l'etage Kungurien. D'apres 
cette division l'horizon Philippovsky correspond a 
une lone complexe (la lone Nodosaria pugoidea, 
Frondicularia extera, Paraparchites germashovae); 
l'horizon Irensky correspond a  deux lones, 
Г inferieure est la lone Nodosaria polasnensis, 
Tetrataxis secunda, Bairdia nevolinoensis, la 
superieure est la lone Nodosaria sexangulata, Lan- 
della ovalis, Bairdia indefmita. Les trouvailles 
d'amm onoides dans la lone Nodosaria pugoidea 
(Uraloceras tchuvashovi Bogosl.) et dans la lone 
Nodosaria sexangulata (Paragastrioceras kun- 
gurense Mirsk.) sont distinguees a  part.

L'etage Kungurien dans la situation modёle est 
caracterise sous l'aspect paleontologique par des 
taxons des "petits" foraminiferes et ostracodes mais 
il contient aussi des brachiopodes, des gastropodes, 
des pelycipodes, des cephalopodes ( Uraloceras 
alkense, U. sofronitzkyi, U. tchuvashovi, Paragas
trioceras kungurense, Neopronorites permicus, 
Thalassoceras gemmilaroi, Medlicottia sp.), des 
bryzoaires (Polipora porosa (Eichw.), P. biarmica



Keys.)- Lcs btyozoaires se trouvent dans le paquet 
Nevolinskaya (Ozhgibesov, 1991). Dans les facies 
continentaux il у a des debris abondants de different 
insectes (Martynov, 1930, 1939; J. Zalessky 1937, 
1939; Novokshonov, Pankov, 1990 etc.). D 'apres les 
conodontes tout l'etage Kungurien avec la partie 
terminate de l'etage Artinien sont attribues a la zone 
tfeostreptognathodus pnevi par V.V.Chernykh et 
B.I.Chuvashov (1991).

Dans l'etage Kungurien du Pre-Oural Moyen on 
distingue deux complexes selon les spores et le pol
len. L'inferieur comprend Luberisaccites-Azonaletes 
(?) mikroretientatus-Vittatina vittifera f. cinetutus, 
le superieur comprend Crucisaccites variosulcatus- 
Striatohaplopinites perfectus (Djupina, 1988). Ces 
complexes caraterisent les horizons Philippovsky et 
Irensky respectivement.

Les collections correspondant aux nappes per- 
mettent de montrer la repartition de complexes 
vegetaux et leur changement dans l'intervalle du Ar
tinien superieur a l'Oufimien inferieur sous-etages. 
Ces collections aident a caracteriser les frontieres 
superieure et inferieure de l'etage Kungurien et a 
donner la caracteristique plus complexe de cet etage. 
L'epaisseur des sections examinees est presque la 
meme que celle des parties stratigraphiques qui 
composent ces sections. L'auteur presente dans le 
supplement la liste com plete des localites de debris 
vegetaux examinees et citees dans l'ouvrage. II dis
cute leur situation dans la section generate et 
designe leur situation geographique precise. La 
repartition des especes de plantes selon leurs lo
calites est donnee dans les tables de texte.

La caracteristique des complexes floristiques, 
leur repartition dans le temps et dans l'espace

Le complexe floristique typique Artinien 
Superieur correspond aux gres polymictes a  grains 
moyens de la suite Ourminskaya (les localites " 
Ourma-Г" "Ourma-2 ", "Shamary" etc). Malgre 
l'abondance de debris vegetaux dans des orictocoe- 
noses de ce complexe floristique le spectre tax- 
onomique des debris n'est pas varie. Les dominantes 
absolues sont les Paracalamites correspondant aux 
especes P. decoratus (Eichw.) Zal., P. kutorgae 
(Gein.) Zal. et P. frigidus Neub. De grands psygmo- 
phylloides Psygmophyllum expansum (Brongn.) 
Schimper sont aussi typiques pour ce complexe

floristique, aussi comme des ruflories originates a 
rainures dorsales rares et a  feuilles de forme lin- 
guale de la Rufloria duvanica Vlad, des fragments 
de pousses coniferes du Tylodendronspeciosum 
Weiss sont assez repandus.

Le complexe floristique Artinien superieur aty- 
pique a ete distingue selon l'unique localite Schai- 
dury. La, dans des concretions carbonates dans la 
couche des argillites sombres des debris vegetaux 
ont ete trouves avec des am m onoides tres variees. 
La variete des debris vegetaux est beaucoup plus 
grande que celle du complexe Artinien superieur ty
pique. De plus, la il у a des debris de plantes plus cara- 
cteristiques pour le complexe floristique Kungurien.

Le complexe floristique transitoire (mixte) Arti
nien superieur et Kungurien inferieur est distingue 
par l'auteur selon le materiel des localites situees sur 
la Sylva ("Douvan", "Molebka" etc). Les oriktocoe- 
noses de ce complexe sont nominees par l'auteur 
comme oligodominantes, parce que pr£s des para
calamites propres a  ces depots (Paracalamites 
decoratus, P. frigidus) le role des cordaites aug- 
mente (Rufloria cf. derzavinii, Lepeophyllum sp.). 
Dans certaines localites ("Molebka" par exemple) le 
role des psygmophylloides est tres  grand (pre- 
mierement, celui du Psygmophyllum expansum). 
L'abondance du feuillage sterile de fougeres 
{Pecopteris leptophylla, P. crenulata, Sphenopteris 
sp.) saute aux yeux, surtout dans des depots hy- 
pothetiquement Kunguriens inf6 rieurs correspon
dant a  ce complexe. En general, les localites de 
l'Artinien-superieur du complexe floristique transi
toire different peu de celles du Kungurien inferieur. 
L'unique critere qui peut etre considere comme sta
ble - c'est la presence dans des localites de l'Artinien 
superieur de l'espece de Rufloria duvanica Vlad. 
Cette espece ne presente pas dans des depots plus 
jeunes.

Le complexe typique Kungurien (Bardien) est le 
plus abondant d'especes, parmi lesquelles des tax
ons endemiques composent une partie inhabituelle- 
ment grande (Naugolnykh, 1993). Ce phenomene a 
lieu a cause de ('isolation geographique de la flore 
Bardienne. Le compose d'especes floristiques dans 
des localites correspondant a  ce complexe floris
tique est souvent stable. C'est seulement le compose 
des taxons dominants qui peut changer. Il у a la ten
dance d'enrichir le compose taxonomique de flore 
des depdts du Kungurien Inferieur a  des depots plus 
jeunes.



Dans 1'ouvrage present 1'auteur distingue dans le 
cadre du complexe floristique Kungurien deux sous- 
complexes qui sont les suivants: le Philippovien 
(I'inferieur) et l'Irenien (le superieur). Du point de 
vue du compose taxonomique les orictocoenoses du 
sous-complexe Philippovien sont moins variees par 
rapport a  cedes du Irenien. Par exemple, dans le 
sous-complexe Philippovien les especes telles que: 
Sadovnikovia belemnoides Naug., Paracalamitina 
ignatievii Naug., Ptychocarpus distichus Naug., 
Samaropsis danilovii Suchov, S. subpatula Suchov,
S. tuberculata Dombr. ne presentent pas.

Le complexe floristique typique Oufimien 
inferieur (Solikamien) englobe des orictocoenoses 
monodominantes qui se composent des ecorces et 
des fragments de troncs du lepidophyte Viatchesla- 
via vorcutensis Zal. emend. Neub., des sporophylles 
de ce lepidophyte et des phylloides du Viat- 
scheslaviophyllum vorcutense Neub. De plus, des 
mousses Bryophytopsida qui ne sont encore pas 
etudiees en detail, sont assez repandues dans ce 
complexe.

Le complexe atypique Solikamien comprend plus 
de taxons, bien que la Viatcheslavia vorcutensis 
reste dominante. Outre cette espece il у a de rares 
ecorces de la V. elongata Neub., des feuilles isolees 
des cordaites Rufloria derzavinii (Neub.) S.Meyen 
et des axes des sphenophytes Paracalamites frigidus 
Neub., Phyllotheca sp. (Le "complexe floristique 
typique" est un complexe qui caracterise la majorite 
ecrasante (plus de 70 %) des localites de l'age 
donne; le "complexe atypique" est un complexe qui 
caracterise moins le straton donne).

Les correlations interregionales de l'etage 
Kungurien d’apres des donnees paleobotaniques 
et des conclusions stratigraphiques

Le chapitre comprend les correlations de l'etage 
Kungurien du Pre-Oural Moyen avec des depots 
synchroniques du Kazakhstan, du bassin de la 
Petchora, du bassin Kouznetsky, et de l'Extreme- 
Orient.

Les flores permiennes du Kazakhstan, surtout du 
Ргё-Balkhache appartenant a  l'horizon phyto- 
stratigraphique Karmyzsky, ressemblent beaucoup a 
la flore typique Kungurienne. Les depots de cette 
region comrennent des genres "bardiens" tels que: 
Mauerites, Entsovia, Biarmobaiera, Taxodiella,

Bardella (Salftienova, 1978, 1979). Les debris ap
partenant au dernier genre seraient des branches 
steriles du Bardospermum S.Meyen. De plus, dans 
des complexes floristiques il у a d'autres plantes, 
hypotetiquement proches des taxons du Kungurien 
du Ргё-Oural Moyen. Il faut у rapporter des feuilles 
ressemblant au Psygmophyllum cuneifolium et des 
disques peltates de semence reunis en polyspermes 
friables racemoses (Salmenova, 1979). Les disques 
sont coupes en plusieurs (plus de 20) secteurs radi- 
aux. Cela leur rend pareils a  quelques peltoides du 
Peltaspermum retensorium (Naugolnykh, 1991; 
Naugolnykh, Kerp, 1996). Ce qui attire bien l'atten- 
tion c'est le fait que des orictocoenoses etudiees par 
K.Z. Salmenova comprennent des coniferes domi
nants. Selon cet indice des complexes floristiques 
Permiens Inferieurs du Kazakhstan different con- 
siderablement de ceux Angarieris typiques, oil des 
coniferes sont rares et ces complexes ressemblent 
au complexe Kungurien du Pre-Oural Moyen.

C'etait G.P.Radczhenko (1966) qui a remarque le 
premier la presence d'elements Ouraliens dans des 
complexes Permiens du Ргё-Balkhache. Des especes 
Ouraliennes apparaissent dans la base de la suite 
Kysylkiinskaya (Salmenova, 1978). Ces especes 
appartiennent aux sphenophytes Paracalamites 
kutorgae (Gein.) Zal. et aux pteridospermees KirAo- 
ria multifida Zal. La suite Kysylkiinskaya possede 
m em e plus d'elements Ouraliens qui sont les 
suivants: Paracalamites similis Zal., P. decoratus 
(Eichw.) Zal., P. frigidus Neub., Phyllotheca sp., Ruf
loria derzavinii (Neub.) S.Meyen. Malheureuse- 
ment, parmi les especes nominees ci-dessus c'est 
seulement la Rufloria derzavinii qui peut etre con- 
sideree comme importante du point de vue 
stratigraphique. Les feuilles de cette 6sp£ce sont 
repandues du haut de l'etage Artinien jusqu' aux 
parties inferieures de l'etage Oufimien. L'abondance 
des representants du genre de Zamiopteris dans la 
flore Kysylkiinskaya est atypique pour la 
florogenese de la zone ecotone Subangarienne.

La suite Karmyzskaya du Ргё-Balkhache est com- 
paree avec le Kungurien typique a  cause du fait que 
dans la suite plus haute (Bakalinskaya) il у a deja 
des phylladodermes. Celles-ci se trouvent seulement 
dans l'horizon Chechminien, c'est-a-dire de la 
deuxieme moitie de l'age Oufimien. La flore 
Karmyzskienne proprement dite reste encore peu 
etudiee. Les coniferes de la suite Karmyzskaya qui 
appartiennent aux taxons de l'Autun attirent la plus



grande attention. C'est possible que les plantes 
Karmyzskiennes soient plus proches des coniferes 
Bardiens parmi lesquels il у a ceux qui ressemble- 
nient aux especes Europeennes telles que: Ernestio- 
dendron filiciforme et Otovicia (al. Walchia) hyp- 
noides.

Les depots du Pre-Oural Moyen, dans la suite 
Lekvorkutskaya et dans les sous-suites Ayatchiagin- 
skaya et Roudnitskaya contiennent un complexe 
macrofloristique. Le dernier englobe des especes 
communes a  la flore Kungurienne du Pre-Oural 
Moyen. Ce sont les especes suivants: Rufloria en- 
siformis (Neub.) S.Meyen, Xiphophyllum kulikii 
Zal., Samaropsis triquetra Zal., Nephropsis integer- 
rima Zal., Bardocarpus aliger Zal. Sphenophyllum 
comiense Tschirk. repandu dans la suite Lekvorkut
skaya est proche du S. biarmicum Zal., typique de 
1'etage Kungurien. Dans la suite Talatinskaya, plus 
basse, il у a aussi des debris macrofloristiques. Mais 
leurs description, leurs images et definitions ne sont 
pas publiSes jusqu' au present.

La suite Belkovskaya qui se situe sous cede de 
Talatinskaya a l'age Artinien avance. Cet age est 
distingue selon le complexe caracteristique d'am- 
m onoides telles que: Artinskia artiensis (Gruen.), 
Paragastrioceras jossae Vern., Uraloceras suesii 
Karp. etc. Ainsi, la frontiere inferieure du Kungu
rien du Pre-Oural moyen pres de la Petchora se si- 
tuerait-elle dans la suite Talatinskaya ou bien 
coinsiderait avec I'une des frontieres de la 
demiere.

La frontiere superieure de 1'etage Kungurien du 
Pre-Oural Moyen pres de la Petchora correspond, 
sans aucun doute, a  la frontiere entre des paquets 
"N' et "M' de la suite Lekvorkutskaya. Cette 
frontiere, aussi bien que dans le Pre-Oural Moyen, 
est bien marquee par l'abondance du lycopode 
Viatcheslavia vorcutensis Zal. emend. Neub. Ce ly- 
cophyte associe souvent aux mousses bryophyte In- 
tia variabilis Neub., Uskatia dentata Fefilova, Pro
tosphagnum nervatum Neub. L'apparition massive 
presque partout dans le Pre-Oural de la flore de 
Viatcheslavia reflete, peut-etre, la limite Нее a des 
changements climatiques considerables.

Dans Particle special consacre a  la caracteristique 
commune du complexe floristique Kungurien l'au- 
teur a touche au probleme de la determination des 
frontieres de 1'etage dans l'Angaride Centrale. Cet 
article a aussi touche au problem e de la comparai- 
son de 1'etage Kungurien avec des flores Angari-

ennes centrales. Le Kungurien du Pre-Oural Moyen 
est correle distinctement avec l'horizon Ichanovien 
du bassin Kouznetsky et avec des analogues du 
dernier dans l'Angaride Centrale. Il est correle ainsi 
d'apres le complexe de semences isolees 
(Samaropsis danilovii, S. tuberculata, S. subpatula 
etc) et d'apres des cordaites (Rufloria papillosa, R. 
meyenii). La frontiere superieure de 1'etage Kungu
rien marquee par la disparition des taxons nommes 
ci-dessus est distinguee de la meilleure fagon. Mais 
il est maintenant impossible de distinguer la situa
tion exacte de la frontiere entre les etages Artinien 
et Kungurien dans des sections Siberiennes. La 
frontiere aurait pu se situer au niveau de l'horizon 
"intermediare", mais a  present ce n'est qu'une hy- 
poth£se.

La correlation du Kungurien avec des sections du 
Permien de l'Extreme-Orient n'est pas triviale 
malgre le fait que les flores de ces regions ap- 
partenaient a  la m em e zone ecotone (la zone 
Subangarienne). L'auteur partage l'opinion de 
V.I.Burago (1976 etc) sur l'age des subdivisions 
biostratigraphiques (phytohorizons) distinguees par 
elle. Il faut cependant noter que la base 
paleobotanique de cette variante de marquer des 
stratons locaux de l'Extreme-Orient selon des sub
divisions de l'echelle stratigraphique generale doit 
etre prouvee par des arguments plus probants. Ainsi, 
la correlation des subdivisions du Permien de 
l'Extreme-Orient s'appuie plutot sur l'analyse de la 
dynamique generale du developpement de la flore et 
ne pas sur des correlatives reelles.

La description de plantes. De nouveaux 
taxons. Les remarques sur la systematique, 
la phylogenie et la nomenclature

Section P terydophyta, classe Lycopodiopsida, 
ordre Isoetales, famille Pleurom eiaceae (?).

L'auteur a decrit des sporophylles isoles, des 
fragments de l'ecorce et des phylloides des lepido- 
phytes kunguriens. Les sporophylles sont rapportes 
au genre Sadovnikovia Naug., l'a leu l par rapport 
aux plantes Viatcheslavia d'Oufimien, aux Sig- 
nacularia de Kazanien et, peut-etre, aux Pleuromeia 
et Tomiostrobus triasiques.

Classe equisetopsida (Articulatae, Sphenopsida), 
ordre Bowmanitales, famille Bowmanitaceae. Pour



la premiere fois la fructification de la bowmanitee 
Bowmanites biarmensis Naug. de l'Angaride et la 
region Subangarienne de l'age paleozoique a ete 
decrite aussi que quelques types du feuillage sterile 
des sphenophylles: Sphenophyllum biarmicum Zal., 
S. sp. SVN-1, S. sp. SVN-2 (aff. thonii Mahr).

Ordre Equisetales. Dans la nomenclature ouverte 
1'auteur a decrit les fructifications appartenant au 
genre Equisetinostachys Rassk.: Equisetinostachys 
sp. SVN-1 et E. (?) sp. SVN-2. Ces fructifications 
appartenaient a  des plantes aux feuilles steriles 
Phyllotheca.

Sachyogyrus multifarius Zal., representant une 
pousse fertile Phyllotheca biarmica est rapporte aux 
taxons satellites de la sous-classe. De differentes 
especes de sphenophytes kunguriennes fondees sur 
des restes de pousses vegetatives sont decrites par 
1'auteur. Ces pousses vegetatives sont: Phyllotheca 
biarmica Zal., P. aff. stenophylloides Zal., P. cam- 
panularis Zal. emend. Naug., Phyllotheca sp. SVN- 
1, Phyllotheca sp. SVN-2, Phyllotheca sp. SVN-3, 
Paracalamites frigidus Neub., P. cf. striatus 
(Schmalh.) Zal., Paracalamites sp. SVN-1, Para- 
calamitina ignatievii Naug., Equisetina (?) sp., An
nul ina neuburgiana (Radcz.) Neub.

La conclusion de la partie comprend des remar
ques consacrees a  revolution des pousses 
vegetatives de proles.

Classe Polypodiopsida (Filicopsida). L'auteur a 
caracterise des morphotypes generaux du feuillage 
sterile de fougeres kunguriennes, qui ont ete reunis 
selon des indices macromorphologiques. Le 1-er 
groupe des especes - Pecopteris uralica Zal., P. 
helenaeana Zal.; le 2-eme groupe - P. anthriscifolia 
(Goepp.) Zal., P. tchekardensis Vlad., P. suksunen- 
sis Zal.; le 3-eme groupe - Sphenopteris sp. SVN-1, 
de petits sphenopterides pennule-pareils; le 4-eme 
groupe - Ovopteris sp. SVN-1; le 5-eme groupe - 
Pecopteris synica Zal., P. sp. SVN-1; le 6-eme 
groupe - P. sp. SVN-4 (cf. AVG-1). L'auteur a decrit 
deux especes de fougeres marattiennes fertiles 
Ptychocarpus distichus Naug., Orthotheca dicrano- 
phora Naug.

Section Pinophyta, classe Ginkgoopsida, ordre 
Peltasperm ales

Comme la plupart des representants de ce groupe 
de la flore Kungurienne ont des feuilles a  pennes 
composees cette partie descriptive prevoit l'analyse 
de la methode de la reconstruction de frondes de 
pteridophylles.

II у a aussi des especes etablies pour des feuilles 
steriles Rhachiphyllum artipinnatum (Zal.) Naug., R. 
cf. shenkii (Heyer) Kerp, Rachiphyllum sp. SVN-1, 
Gracilopteris lonchophylloides Naug. et une espece 
restauree Peltaspermum retensorium (Zal.) Naug. et 
Kerp.

L'auteur a examine la morphologie generate des 
organes vegetatifs des psygmophylloides. II у a 
decrit Psygmophyllum expansum (Brongn.) Schim- 
per, P. cuneifolium (Kutorga) Schimper, Bardia aff. 
mauerii Zal., Flabellofolium sp. SVN-1.

Famille Trichopityaceae. Les fructifications Al- 
ternopsis stricta Naug., Biarmopteris pulchra Zal. 
sont decrites par l'auteur.

La conclusion contient des remarques sur la phy- 
logenie de peltaspermees dans le cadre des families 
Peltaspermaceae et Trichopityapeae. Outre cela elle 
etudie l'expansion paleophytogeographique de cal- 
lipterides et de psygmophylloides.

Ordre Ginkgoales versus Peltaspermales. L'au
teur a decrit la morphologie et la microstructure d'un 
genre monotypique de feuilles Kerpia macroloba 
Naug.

Classe Pinopsida, ordre C ordaitanthales. La
partie commence par l'analyse des morphotypes 
goteraux du feuillage sterile des cordaites kungu- 
riens. L'auteur a caracterise les especes telles que: 
Rufloria derzavinii (Neub.) S.Meyen, R. recta 
(Neub.) S.Meyen, R. (Tomentophylla) lanata 
Gluch., Nephropsis (Sulcinephropsis) crinitus 
Gluch., Lepeophyllum sp. SVN-1, Crassinervia sp. 
SVN-1. L'auteur a etudi6 les principes de la 
systematique de fructifications isolees de rufloriees. 
Outre cela il a decrit de nouvelles especes: Sucho- 
viella triquetraphora Naug., Bardocarpus spicatus 
Naug., Gaussia imbricata Naug., Pholidophyllum 
pterocerum Naug.

Ordre Coniferales (Pinales), famille W alchia- 
ceae. L'auteur a propose les donnees sur la micro- 
structure et la macromorphologie des especes 
suivantes; Kungurodendron sharovii S.Meyen, 
Taxodiella (al. Walchia) bardaeana (Zal.) S.Meyen, 
Bardospermum rigidum S.Meyen.

Les graines isolees des gymnospermes dont la 
situation systematique n'est pas encore etablie. 
L'auteur etudie la morphologie descriptive de 
graines fossiles. II a decrit les especes suivantes: 
Samaropsis macroptera Naug., S. (?) complanata 
Naug., S. triquetra Zal.



La description des plantes est achevee par la 
caracteristique des racines isolees de Radicites sp. 
SVN-1.

Conclusion

La flore Kungurienne du Ргё-Oural Moyen est 
assez originate, elle contient beaucoup d'endemiques 
(presque 30% d'especes sont endemiques). Mais elle 
contient aussi le nombre d'elements qui se trouvent 
dans des regions voisines appartenant a  la zone 
ecotone Subangarienne. Ces elements se trouvent 
aussi hors de cette zone, ce fait ainsi permet de faire 
des correlations entreregionales.

Les buts g6 neraux de l'etude ulterieure des flores 
Permiennes inferieures du Pre-Oural Moyen repre-

sentent l'etude en detail des macroflores les plus an- 
ciennes de cette region: la Asselienne (section Aida- 
ralach) et la Sakmarienne (des localites au bord de 
la riviere Sakmara). L'intervalle le plus important - 
c'est la frontiere entre le Carbonifere et le'Permien 
en Aidaralach. Les donnees sur des flores des etages 
Gzhelien, Asselien, Sakmarien et Artinien iriferieur 
du Pre-Oural, avec les donnees sur les flores de 
l'Artinien superieur du Kungurien la succession 
stratigraphique etalonne de complexes macrofloris- 
tiques typiques. Cette succession pourrait etre 
necessaire pour la correlation d'etages standardises 
du Permien inferieur dans d'autres regions. De plus, 
elle pourrait etre importante pour la reconstruction 
des changements phylocoenogenetiques de succes
sions de plantes vasculaires du Pre-Oural a  l'epoque 
du Permien avance.



Приложение

Т аксон ом и ческий  состав (характерны е, дом и нирую щ ие и диагносци рую щ ие таксон ы ) рассм атри
ваем ы х ф лори сти чески х ком п лексов  (табл. 1 -3 )

Таблица 1

Т ип ичн ы й верхнеартинский (саргинско-саран инский) Д ом ини рую щ ие таксоны
ф лори сти чески й  ком плекс

Атипичный верхнеартинский флористический комплекс

Переходный (смешанный) верхнеартинско-нижнекунгурский 
флористический комплекс



Типичный кунгурский флористический Доминирующие Диагносцирующие
комплекс таксоны таксоны

Phyllotheca biarmica Zal 
p. campanularis Zal. emend. Naug. 
Equisetina magnivaginata Zal. 
Sachyogyrus multifarius Zal. 
Sphenophyllum biarmicum Zal. 
Annulina neuburgiana (Radcz.) Neub.

Rufloria
derzavini

R. recta

Peltaspermum retensorium (Zal.) Naug. et Kerp
Rhachiphyllum artipinnatum (Zal.) Naug. 
Psygmophyllum expansum (Brongn.) Schimp. 
P. cuneifolium (Kutorga) Schimp.
Kerpia macroloba Naug.

Peltaspermum
retersorium

Psygmophyllum
Rufloria derzavinii (Neub.) S.Meyen 
R. recta (Neub.) S. Meyen

expansum

R. papillosa  Gluch.
R. meyenii Gluch.
Cyparissidium appressum (Zal.) S.Meyen 
Taxodiella bardaeana (Zal.) S.Meyen 
Kungurodendron sharovii S.Meyen

Cyparissidium
appressum

Taxodiella
Bardospermum rigidum S.Meyen 
Samaropsis triquetra Zal.

bardeana

S. macroptera Naug.
S. complanata Naug.
Cardiocarpus cordatus (Eichw.) Schmalh. 
Carpolithes globosus Such. Paracalamites
Cordaicarpus uralicus Dombr. 
Sylvella alata Zal.
Craspedosperma baradaeanum Zal.

frigidus

Иренский флористический 
подкомплекс

Sadovnikovia belemnoides 
Paracalamitina ignatievii 
Ptychocarpus distichus 
Samaropsis danilovii 
S. subpatula 
S. tuberculata

Филипповский
флористический
подкомплекс

Sphenopteris
pennaticisa

Таблица 3

Типичный нижнеуфимский (Соликамский) 
флористический комплекс

Доминирующие
таксоны

Viatcheslavia vorcutensis Zal. emend. Neub. 
Viatscheslaviophyllum vorcutense Neub.

V vorcutensis

Атипичный нижнеуфимский (Соликамский) 
флористический комплекс

Viatcheslavia vorcutensis Zal. emend. Neub. V. vorcutensis
Viatscheslaviophyllum vorcutense Neub.
Rufloria derzavinii (Neub.) S. Meyen
Paracalamites frigidus Neub.
Phyllotheca sp.
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Таксон

_____________________ 1_______________
Водоросли

1 . Phaeophyta vel Chlorophyta (?) indet.
Мохообразные

2. Musci indet.
3. Marchantites lorea Zal.

Плауновидные
4. Sadovnikovia belemnoides Naug
5. Viatscheslaviophyllum (?) sp.
6. Knorria sp.
7. Viatcheslavia vorcutensis Zal. emend. Neub. 
7a. V. elongata Neub.
8. Viatscheslaviophyllum vorcutense Neub.
9. Lepidophyta indet.

Членистостебельные
10. Bowmanites biarmensis Naug.
11. Sphenophyllum biarmicum Zal.
12. Sphenophyllum sp. SVN-1
13. Sphenophyllum sp. SVN-2 (aff. thonii Mahr)
14. Equisetinostachys sp. SVN-1
15. Equisetinostachys (?) sp. SVN-2
16. Sachyogyrus multifarius Zal.
17. Phyllotheca biarmica Zal.
18. P. campanularis Zal. emend. Naug.
19. P. stenophylloides Zal.
20. P. sp. SVN-1 (aff. stenophylloides Zal.)
21 . P. scyphulifera Zal.
22. Phylloteca sp. SVN-2
23. Phylloteca sp. SVN-3
24. Corynophyllites setiformis Zal.
25. Paracalamites decoratus (Eichw.) Zal.
26. P. frigidus Neub.
27. P ci. striatus (Schmalhausen) Zal.
28. Paracalamites sp. SVN-1
29. Paracalamites sp.
30. Paracalamitina ignatievii Naug.___________

_____________________ ____________________________ Ярус__________________________________________________
Артинский Кунгурский Уфимский

Горизонт
Саранинский Фнлипповский пLZ Иренский Соликамский

Свита
Урминская Крыловская Лекская Кошелевская Соликамская
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31 . Equisetina magnivaginata Zal.
32. Equisetina (?) sp.
33. Annulina neuburgiana (Radcz.) Neub.
34. Catamites gigas Brongn.
35. Calamites sp.
36. Annularia (?) sp.

Папоротники
37. Orthotheca dicranophora Naug.
38. Ptychocarpus distichus Naug.
39. Ptychocarpus sp. SVN-1
40. Ptychocarpus (?) sp.
41 . Asterotheca sp.
42. Pecopteris cf. filatovae Sixtel
43. Discopteris (?) sp.
44. Pecopteris uralica Zal.
45. P. helenaeana Zal.
46. P. anthriscifolia Goepp.
47. P. tchekardensis Vlad.
48. P. cf. suksunensis Zal.
49. P. synica Zal.

Pecopteris sp. SVN-1 
Pecopteris sp. SVN-2 
Pecopteris sp. SVN-3 
Pecopteris sp. SVN-4

50. Pecopteris sp. SVN-5 (cf. P. sp. AVG-1)
51. Pecopteris sp.
52. Ovopteris sp. SVN-1
53. Sphenopterispennaticisa Zal.
54. Sphenopteris sp. SVN-1
55. Sphenopteris sp.
56. “Spiropteris” sp.

Птеридоспермы
57. Peltaspermum retensorium (Zal.) Naug. et Kerp
58. Rhachiphyllum (al. Callipteris) sp.
59. R. artipinnatum (Zal.) Naug.
60. R. aff. shenkii (Heyer) Kerp
61. Rhachiphyllum (?) sp SVN-1
62. Gracilopteris lonchohylloides Naug.
63. Gracilopteris (?) sp. SVN-1
64. Biarmopterispulchra Zal.
65. Alternopsis stricta Naug.
66. Psygmophyllum expansum (Brongn.) Schimp.
67. P. cuneifolium (Kutorga) Schimp.
68. Psygmophyllum sp.
69. Bardia mauerii Zal.
70. B. aff. mauerii Zal.
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71. Я  gracilis Zal. +

72. Я  insignus Zal. + -
73. Mauerites confertus Zal. +
74. Mauerites sp. - - - - + ' + - - - + + + + + - - + - ■ - - - -
75. Flabellofolium sp. SVN-1 +
76. Permotheca disparts (Zal.) Naug. - - - - + + - - - + + + + + - - + - - - - - -

Гинкговые? или пельтаспермовые
77. Kerpia macroloba Naug. + + -
78. Ginkgoites multifida Zal. +
79. Uralobaiera biarmica Zal. + +

Кордаитовые
80. Suchoviella triquetrophora Naug. +
81 . Bardocarpus spicatus Naug. +
82. Gaussia imbricata Naug. +
83 .Pholidophyllum omatum Zal. emend. Ignatiev + + + +
84. Pholidophyllum pterocerum Naug. +
85. Angophyllites ordinatus Gluch. + +
86. Sparsistomites simplex Gluch. + -
86a. S. spersus Gluch. + +
87. Rufloria duvanica Vlad. + + + + + -
88. R. papillosa Gluch. + +
89. R. laevis Gluch. + ' +
90. R. meyenii Gluch. +
91. Я  unica Gluch. + +
92. R. (Tungophylla) olenekensis Gluch. +
93. Rufloria (Alatorufloria) recta (Neub.) S.Meyen - - - cf. - cf. cf. - - - + + + + - - - + - + - - - -
94. R. derzavinii (Neub.) S.Meyen. - - - - - - c f + - - - - + + - - - - - - - - -
95. R. (Tomentophylla) lanata Gluch. +
96. Rsynensis (Zal.) S.Meyen + -
97. Rufloria sp. + + + + + + + + + + + + + + + + + - - + - - + +

98. Nephropsis (Sulcinephropsis) crinitus Gluch. +
99. N. rhomboidea Neub. - - - - - - - - - - - - - + - - - - - - - - - -
100. Nephrohsis sp. + + + + - - - + - - - - - -
101. Lepeophyllum leninskiensis Popova +
102. Lepeophyllum sp. SVN-1 + +
103. Lepeophyllum sp. + + + + + - - + - - - - - -
104. Crassinervia sp. SVN-1 +
105. Crassinevria sp. + + + +
106. Cordaites ex gr. lineatus (Neub.) S.Meyen + -
107. C. singularis (Neub.) S.Meyen + +
108. Cordaites sp. - - - + - - - - - - + + + + + - - + - - - - - -

Дикранофилловые
109. Entsovia kungurica S. Meyen + + + + - - - + - - - - - -
110. E. inomata Gluch. + +
111. Entsovia sp. - - - + - - + - - - + + + + - - - + - - - - -
112. Meristophyllum indivisum Zal. +



1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26

Хвойные
113. Kungurodendron sharovii S.Meyen - - - - - - ? - - - - + 4- 4- 4- - - 4- - - - - - -
114. Cyparissidium (al.Walchia) appressum (Zal.) S.Meyen - - - - cf. - + - - - - 4- 4- 4- 4- 4- - 4- - - - - - -
115. Taxodiella (al. Walchia) bardaeana (Zal.) S.Meyen 4- 4- 4- 4- 4- ■ 4- - - - - - -
116 Bardospermum rigidum S.Meyen 4- 4- 4- 4-
117. “Walchia” sp. - - - - - - + + - - - + 4- 4- 4- - - 4- - - - - - -
118. Tylodendron speciosum Weiss 4- + - + + - + + + - - - - - 4- - - - 4- - - - - -
119. Tylodendron sp. + + - + - + - - 4- - - 4- 4- 4- 4- - - - 4- - - - - -

Изолированные семена
120. Samaropsis danilovii Suchov 4-
121. S. cf. dombrovskae Vlad. 4- 4-
122.S. subpatula Suchov 4-
123. S. triquetra Zal. - - - - - - - + - - - 4- 4- 4- 4- 4- 4- - - - - - - -
124. S. tuberculata Dombr. 4-
125. S. cf. tuber culata Dombr. 4-
126. S. macroptera Naug. 4-
127. S.(?) complanata Naug. 4-
128. S. ex.gr. erunakovensis Radcz vel irregularis Neub.
129. S. salamatica Zal. 9

4-

130. S. extensa Neub. 9 cf.
131. Samaropsis sp. - - - - - - + + - - - 4- 4- 4- - - - 4- - - - - - -
132. Cordaicarpus uralicus Dombr. - - - - - - + + + - - 4- - 4- 4- 4- - 4- - - - - - -
133. Cordaicarpus sp. - - - - - + + + - - - 4- 4- 4- 4- 4- - 4- - - - - - -
134. Carpolithes globosus Such. - - - - - - - + 4- - - 4- - 4- 4- - - - 4- - - - - -
135. Carpolithes sp. - - - - + - 4- 4- - - - 4- 4- - - 4- 4- 4- - - - - - -
136. “Carpolithes” gigantheus Dombr. 4- 4- 4-
137. Cardiocarpus cordatus (Eichw.) Schmalh. 4-
138. Cardiocarpus sp. + + - + + + + 4 - 4- - - 4- 4- 4- 4- - - 4- 4- - - - - -
139. Sylvella alata Zal. + - - - - - - 4- - - 4- 4- 4- 4- - - 4- 4- - - - - -
140. Bardocarpus aliger Zal. 4- 4- 4- 4-
141. B. superus Neub. 4-
142. Bardocarpus sp. 4-
143. Craspedosperma bardaeanum Zal. 4- 4-

Изолированные корни
144. Radicites sp. SVN-1 4-

Примечание. 1 -  таксоны ; 2 -2 6  -  местонахождения: 2 -  Урма-1; 3 -  Урма-2; 4 -  Ш амары (=обн. №  11); 5 -  Дуван; 6 -  Кушкаяк; 7 -  Ачит; 8 -  Быково; 9 -  Александровское; 
10 -  М олебка; 11 -  К расный Луг; 12 -  Березовка; 13 -  Матвеево; 14 -  Красная Глинка; 15 -  Крутая Катуш ка; 16 -  Чекарда-1; 17 -  Чекарда-2; 18 -  Сосновое -1; 19 -  
С основое-2; 20 -  Ю лаево; 21 -  Тис; 22 -  Полазна; 23 -  Хохловка; 24 -  Чумкасский карьер; 25 -  Сылва-1; 26 -  Сылва-2.



Т аб л и ц а 5. Стратиграфическое и географическое распространение некоторых видов рода Spheno- 
phyllum Koenig

Вид
Система

каменноугольная пермская
Отдел

нижнии средний верхний нижнии верхний
Е врам ерика

S. subtenerrium  Nathorst...................................
S. arctium Nathorst.............................................
S. geigense Lutz....................................................
S. tenerrium  (Ettingsh.) Stur.............................
S. cuneifolium  Stemb...........................................
S. myriophyllum  Crepin.......................................
S. majus Brongn..................................................
S. emarginatum  Brongn......................................
S. longifolium  Germar.........................................
S. verticillatum  Schloth......................................
S. angustifolium  Germar....................................
S. tenuifolium  Font, et White.............................
S.oblongifolium  (Germ, et Kaulf.) U n g er.. . .
S. thonii M ahr......................................................

К атазия
S. thonii M ahr......................................................
S. sinense Hong et Guang-Long.......................
S. rotundatum  Halle.............................................
S. fimbriatum  Halle.............................................
S. sinocoreanum  Yabe.........................................
S. oblongifolium (Germ, et Kaulf.) U nger.. . .  
Paratrizygia koboensis (Koatake) A sam a.. . .  

А нгарида
iS', denticulatum  Zal. (= S. mayus ? ) ................
S. kemerovoense Gorel. (=S. oblongifolium?)
“5". prokopievskiense Gorel.............................
S. subrotundatum  Neub......................................
S. duplex Chachlov.............................................
S. primitivum  Gor................................................
S. spiralicum  Chachlov......................................
S. biarmicum Zal..................................................
S. thonii M ahr......................................................
S. alatum Chachlov.............................................
S. meyenii Zimina................................................
S. bilobum Chachlov...........................................
S. originate Chachlov.........................................
S. osipoviense Zimina.........................................
S. stouckenbergii Schmalhausen.......................
S. chachlovii Stur................................................
S. tomiense (Gorel. et Radcz.) Boureau...........
S. boreale (Mogutcheva) Stur...........................
S. sp. SVN-1........................................................

Гондвана
Trizygia speciosa Royle....................................
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