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Монография, предлагаемая вниманию чита­
теля, подготовлена в ходе реализации несколь­
ких  проектов,  поддержанных  в  разные  годы 
Российским фондом фундаментальных исследо­
ваний (гранты РФФИ №№ 06­04­48762а, 11­05­
92692инд, 12­05­91225­GFEN_z и др.).

Идея создания этой книги во многом роди­
лась благодаря совместной работе автора с кол­
легами  —  геологами,  палеонтологами,  страти­
графами и музейными работниками, непосредст­
венно  сталкивающимися  с  проблемами,  кото­
рые  возникают  при  определении  ископаемых 
остат ков  высших  растений,  широко  встречаю­
щихся в пермских отложениях Приуралья.

Как  правило,  точное  видовое  определение 
растительных  остат ков  из  этих  отложений  воз­
можно  только  при  непосредственном  обраще­
нии к специалисту или в ходе глубокой и серь­
езной проработки обширной литературы, посвя­
щенной  пермским  флорам  этого  региона.  Од­
нако предварительное определение ископаемых 
растений требуется уже при полевых исследо­
ваниях, при описании какого­либо  геологиче­
ского  разреза  пермских  терригенных  отложе­
ний, при подготовке палеонтологических экс­
позиций в региональных музеях или при обра­
ботке фондовых коллекций. Такое издание тре­
бует совмещения точных данных по морфоло­
гии характеризуемых растений, сведений о гео­
графическом и стратиграфическом распростра­
нении видов и родов. Эти данные должны со­
провождаться  максимально  широким  иллю­
стративным рядом, который позволил бы непо­
средственно  сопоставить  найденные  ископае­
мые  растительные  остатки  с  изображениями 
различных  органов  растений,  в  первую  оче­
редь, — листьев, встречающихся в ископаемом 
состоянии  особенно  часто,  и  далее —  репро­
дуктивных органов и семян. Этим требованиям 
соответствует  монография,  которую  читатель 
держит в руках.

ПРедИСлОВИе
В основу работы положены краткие диагно­

зы  всех  основных  таксонов,  характерных  для 
перми  Приуралья.  В  монографию  помещены 
описания нескольких новых форм и рассмотрен 
ряд воп росов, касающихся систематики, таксо­
номии и филогении споровых и голосеменных 
растений из пермских отложений Приуралья и 
сопредельных  регионов.  Для  форм,  у  которых 
подробно и  достоверно изучена микрострукту­
ра,  в  описании  приведены  данные  по  эпидер­
мально­кутикулярному строению.

Помимо полностью новых материалов, автор 
счел возможным поместить в монографию пере­
работанные и существенно дополненные тексты, 
публиковавшиеся ранее в сокращенном виде и 
в малотиражных, а подчас труднодоступных из­
даниях.  Морфологическая  характеристика  тех 
таксонов, которые достаточно широко обсужда­
лись в литературе ранее, дана в форме кратких 
конспективных  описаний,  сопровождающихся 
избранной синонимикой.

Настоящее издание основано преимущест вен­
но на изучении растений пермского возраста из 
различных разрезов Среднего и Южного Приура­
лья (рис. 1, 2; см. ниже рис. 3, 4; Табл. I, II), но 
при анализе некоторых групп (хвощевидные, па­
поротники, бовманитовые, войновскиевые и др.) 
были приведены сведения и о близкородст венных 
растениях  из  пермских  отложений  Печорского 
При уралья и центральных районов Ангариды.

В ряде случаев сохранена первоначальная (ре­
же — полевая) нумерация образцов, собранных 
автором до 1992 г. включительно. Подавляющее 
большинство  растительных  остатков  сохрани­
лось в виде фитолейм и отпечатков, однако есть 
и петрификации (минерализованные раститель­
ные  остатки).  Особенно  часто  минерализован­
ные растительные остатки встречаются в карбо­
натных конкрециях местонахождения Шайдуры 
(= Шайдурово), где они приурочены к верхнеар­
тинским (саргинским) отложениям (Табл. III).
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Рис. 1. Географическое расположение некоторых изученных разрезов
A — Соболя; B — Рахмангулово; C — Чекарда­1; D — Шайдуры (= Шайдурово); E — группа разрезов у с. Матвеево 

(Красная Глинка, Крутая Катушка­1, Крутая Катушка­2, Матвеево, Барда, Таежное­1, Таежное­2, Лямпа); F — Мазуевка; 
G — Александровское; H —  группа местонахождений  в Печорском  угольном  бассейне  (подробнее  см.  [Пухонто,  1998; 
Naugolnykh, 2013, Fig. 3]).

1 — песчаник; 2 — алевролит; 3 — алевропелит; 4 — глинистый мергель; 5 — мергель; 6 — несогласие; 7 — карбонатные 
конкреции; 8 — аммоноидеи; 9 — бентосная фауна; 10 — макроостатки растений; 11 — расположение разрезов
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Рис. 2. Стратиграфические колонки наиболее представительных изученных разрезов
A — Айдаралаш; B — Кондуровка; C — Сим; D — группа разрезов в бассейне рек Уфы и Ай (Еманделька, Месягутово­1, 

Месягутово­2,  Сабанаково,  Новый  Бугалыш,  Криулино);  E  —  группа  разрезов  в  бассейне  р.  Сылвы  (Урма­1,  Урма­2, 
Шайдуры, Шамары, Матвеево, Красная Глинка, Крутая Катушка­1, Крутая Катушка­2, Чекарда­1, Чекарда­2, Юлаево); 
F — разрезы в среднем течении р. Камы (Полазна­1, Полазна­2, Чумкасский карьер, Сылва­1, Сылва­2); G — разрезы в 
бассейне р. Вишеры (Неч, Урцево, Бутырки, Зельково, Низьва, Волим); H — Кожимский разрез.

1 — известняки; 2 — мергели; 3 — песчаники и алевролиты; 4 — аргиллиты; 5 — конгломераты; 6 — эвапориты (гип­
сы и ангидриты); 7 — уровни сбора растительных остатков; 8 — находки цефалопод; 9 — бентосные морские организмы 
(преимущественно брахиоподы). Длина масштабной линейки — 80 м

Изученные коллекции хранятся в Геологиче­
ском институте РАН, Государственном геологи­
ческом музее имени В.И. Вернадского РАН, Го­
сударственном Дарвиновском музее, Государст­
венном биологическом музее имени К.А. Тими­
рязева (г. Москва) и в других организациях, куда 
были переданы образцы для постоянного хране­
ния по согласованию с дирекцией Геологическо­
го института, а также в Кунгурском историко­
художественном и архитектурном му зее­заповед­

нике  (Пермский  край,  г.  Кунгур),  Пермском 
краеведческом музее  (Музее  пермских  древно­
стей, г. Пермь) и др. Данные по изотопам угле­
рода и кислорода из разрезов Устье Стрельны, 
Никулино и Одомчино, приведенные в главе 6, 
получены  в  лаборатории  геохимии изотопов и 
геохронологии  Геологиче ского  института  РАН 
благодаря любезной помощи В.Н. Ку лешова и 
Б.Г.  Покровского,  которым  автор  приносит 
свою глубокую благодарность.
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Автор выражает искреннюю признательность 
коллективу Кунгурского историко­архитектурно­
го  и  художественного  музея­заповедника  и,  в 
особенности, директору музея С.М. Мушкалову 
и  возглавляющей  Отдел  природы  этого  музея 
Л.А. Долгих — за предоставление возможности 
ознакомиться  с  коллекцией  остатков  ископае­
мых  растений  пермского  возраста  из  местона­
хождений Мазуевка, Чекарда­1, Крутая Катуш­
ка­2, Матвеево и др.; коллегам из Суксунского 
краеведческого музея и О.В. Реневой —  за пре­
доставленную фотографию сложноперистого лис­
та Permocallipteris retensoria (Zalessky) Naugol nykh 
(рис.  33,  E;  табл.  XXVI,  4); Ю.В.  Глазыриной 
(г. Пермь) — за содействие в изучении палеобо­
танической коллекции Пермского краеведческо­
го музея; В.А. Цимбалу (г. Москва) — за пере­
данные для изучения образцы с растительными 
остатками  из  нижнепермских  отложений 
Приуралья; В.И. Давыдовой и О.В. Абросимовой 
(г. Красно уфимск) — за предоставленную воз­
можность  ознакомиться  с  коллекцией  расти­
тельных остатков из нижнепермских (артинских 
и кунгурских) отложений Красноуфимского рай­
она Сверд лов ской области; С.К. Пухонто (Госу­
дарствен ный геологический музей им. В.И. Вер­
над ского, г. Москва) — за переданные для изу­
чения растительные остатки пермского возраста 
из  Печор ского  Приуралья;  А.А.  Разумовскому 
(Геологиче ский институт РАН, г. Москва) — за 
коллекцию ископаемых растений из артинских 
отложений Южного Урала.

В работе использованы отдельные экземпля­
ры из коллекций А.Г. Шарова и С.В. Мейена, 
хранящиеся  в  Геологическом  институте  РАН. 
Образцы из разрезов Айдаралаш и Кондуровка 
были переданы автору для изучения А.А. Шко­
линым (ФГУНПП «Аэрогеология», г. Москва). 

Автор благодарен всем друзьям и коллегам, пре­
доставившим свои коллекционные материалы и 
так  или  иначе  способствовавшим  подготовке 
этой монографии.

При  характеристике  листьев  рода  Rufloria 
S.Meyen использована морфологическая терми­
нология, предложенная С.В. Мейеном [1966]. В 
палеоботанических описаниях синонимика при­
ведена лишь для тех видов, объем которых по­
нимается разными авторами в существенно раз­
ных границах. Рубрика «Материал» и диагнозы 
на английском языке приведены только для так­
сонов, которые описаны монографически.

Сокращения в ссылках на номера образцов: 
ГИН  —  Геологический  институт  РАН, 

г. Москва;
ГДМ — Государственный Дарвиновский му­

зей, г. Москва;
ГГМ — Государственный геологический му­

зей имени В.И. Вернадского РАН, г. Москва;
КИАХМЗ,  ККМ  —  Кунгурский  историко­

архитектурный  и  художественный  музей­запо­
ведник, г. Кунгур, Пермский край;

КрКМ — Красноуфимский краеведческий му ­
зей, г. Красноуфимск, Свердловская область;

ПКМ  —  Пермский  краеведческий  музей, 
г. Пермь;

МПС — Музей пермской системы, г. Пермь;
ЦНИГРмузей — Центральный научно­иссле­

довательский  геологоразведочный  музей  имени 
Ф.Н. Чернышева, ВСЕГЕИ, г. Санкт­Петер бург;

СНИИГГиМС — Сибирский научно­исследо­
вательский институт геологии, геофизики и ми­
нерального сырья, г. Новосибирск;

УГМ — Уральский геологический музей Гор­
ного института, г. Ека теринбург;

б/н — экземпляр без номера.
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Общий  список  основных  рассматриваемых 
или упоминаемых в тексте разрезов дан в алфа­
витном  порядке  с  точными  географическими 
привязками и данными по стратиграфическому 
положению. Дополнительная информация о мес­
тонахождениях, цитируемых в тексте, помещена 
в предыдущих работах автора [Наугольных, 1998, 
2007].  В  принимаемой  автором  версии шкалы 
пермской  системы  уфимский  ярус  отнесен  к 
среднему (биармийскому) отделу.

Ассельский ярус

Айдаралаш.  Казахстан,  50  км  к  востоку  от 
г. Актобе (Актюбинска), в 10 км западнее с. Но­
вороссийское;  естественные  выходы  вдоль  ру­
чья от фермы Шынтымес до конефермы (под­
робнее см. [Давыдов и др., 1991]).

Сакмарский ярус

Кожим-1.  Республика  Коми,  правый  берег 
р. Кожим, в 12,5 км выше моста через р. Кожим 
у  пос. Кожим­Рудник;  нижняя  пермь,  сакмар­
ский ярус, стерлитамакский горизонт.

Кондуровка. Оренбургская область, дер. Кон­
дуровка, правый берег р. Сакмары; нижняя пермь, 
сакмарский ярус, тастубский горизонт, караму­
рунская толща.

Сим.  Челябинская  область,  Ашинский  рай­
он, обнажения в левом борту (при движении с 
запада на восток, в сторону пос. Кропачево) до­
рожной выемки шоссе М­5, в 3 км к востоку от 
г. Сима; нижняя пермь, сакмарский ярус, стер­
литамакский горизонт.

Артинский ярус

Актюбинск. Казахстан, Актюбинский район, 
карьер на трассе М­32, в 18 км к востоку от г. Ак­
тобе (Актюбинска) и в 6 км к югу от Белогор­
ского карьера; нижняя пермь, артинский ярус, 
саргинский горизонт, габдрашитовская свита.

Красноуфимские Ключики. Свердловская об­
ласть, Красноуфимский район, карьер в 1 км к 
юго­востоку от с. Ключики; нижняя пермь, ар­
тинский ярус, саргинский горизонт, дивьинская 
свита.

Соболя. Свердловская область, Красноуфим­
ский район, цокольная терраса правого берега 
р. Уфы, в 3 км к юго­западу от железнодорож­
ной станции Красноуфимск, микрорайон Собо­
ля, карьер у садового (дачного) поселка Солнеч­
ный;  нижняя  пермь,  артинский  ярус,  саргин­
ский горизонт, дивьинская свита.

урма-1.  Свердловская  область,  Шалинский 
район, правый берег р. Сылвы, карьер у запад­
ной окраины пос. Роща (Урма); нижняя пермь, 
артинский  ярус,  саргинский  горизонт,  урмин­
ская свита.

урма-2.  Свердловская  область,  Шалинский 
район, правый берег р. Сылвы, береговой обрыв 
в 100–300 м ниже по течению от пос. Роща (Ур­
ма); нижняя пермь, артинский ярус, саргинский 
горизонт, урминская свита.

Шайдуры. Свердловская область, Шалинский 
район, левый берег р. Сылвы в 4 км выше по тече­
нию от пос. Платоново; нижняя пермь, артинский 
ярус, саргинский горизонт, урминская свита.

Глава 1
МеСТОНАХОждеНИя
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Кунгурский ярус

Александровское. Свердловская область, Крас­
 ноуфимский район, левый берег р. Зюрзи выше 
плотины на северной окраине с. Александров­
ское,  дорожная  выемка  в  борту  шоссе  Ачит–
Александровское–Красноуфимск; нижняя пермь, 
кунгурский ярус, иренский горизонт, кошелев­
ская свита.

Ачит. Свердловская область, карьер в север­
ном борту шоссе Ачит–Кунгур, в 3 км западнее 
г. Ачита; нижняя пермь, кунгурский ярус, ирен­
ский горизонт, кошелевская свита.

барда. Пермский  край,  Лысьвенский  рай­
он, в 250 м к северу от моста через р. Барду в 
с. Мат веево,  в  выемке  автомобильного шоссе 
Лысьва–Матвеево,  заложенной  в  правой  цо­
кольной террасе р. Барды; нижняя пермь, кун­
гурский ярус, филипповский горизонт, лекская 
свита.

быково. Пермский край, Суксунский район, 
дорожная выемка (ныне полностью рекультиви­
рована)  в  3  км  восточнее  с.  Быково,  шоссе 
Кунгур–Ачит  (федеральная  автотрасса  «Урал»); 
нижняя пермь,  кунгурский ярус, иренский  го­
ризонт, кошелевская свита.

Киселево–Суксун. Пермский  край,  Суксунс­
кий район, выемка автомобильного шоссе Пермь–
Екатеринбург у поворота на дер. Киселево; ниж­
няя пермь, кунгурский ярус, филипповский го­
ризонт, шуртанская свита.

Красная Глинка. Пермский  край,  Лысьвен­
ский район, обрыв цокольной террасы на пра­
вом  берегу  р.  Барды  в  1,3–1,5  км  выше моста 
через  р.  Барду  в  с.  Матвеево;  нижняя  пермь, 
кунгурский ярус, филипповский горизонт, лек­
ская свита.

Криулино.  Свердловская  область,  Красно­
уфим ский район; левый берег р. Уфы; шурфы, 
заложенные под газопровод на восточной окра­
ине г. Красноуфимска; нижняя пермь, кунгур­
ский  ярус,  иренский  горизонт,  кошелевская 
свита.

Крутая Катушка-1. Пермский край, Лысьвен­
ский  район;  данные  о  точном  расположении 
этого разреза несколько противоречивы и раз­
личаются у разных исследователей; по С.В. Мей­

ену [1986 и другие работы] разрез располагается 
на левом берегу р. Барды в 2 км выше автомо­
бильного моста  в  с. Матвеево; нижняя пермь, 
кунгурский ярус, филипповский горизонт, лек­
ская свита.

Крутая Катушка-2. Пермский край, Лысьвен­
ский район, левый берег р. Барды в 2 км ниже 
по течению от автомобильного моста в с. Мат­
веево; нижняя пермь, кунгурский ярус, филип­
повский горизонт, лекская свита.

Мазуевка. Пермский край, Кишертский рай­
он, левый берег р. Сылвы между дер. Мазуевка 
и  дер.  Черный  Яр;  нижняя  пермь,  кунгурский 
ярус, иренский горизонт, кошелевская свита.

Матвеево. Пермский край, Лысьвенский рай­
он, левый берег р. Барды, обрыв цокольной тер­
расы над дорогой в 700 м ниже по течению от 
нового моста через р. Барду в с. Матвеево; ниж­
няя пермь, кунгурский ярус, филипповский го­
ризонт, лекская свита.

Молебка. Пермский  край, Суксунский  рай­
он,  правый  берег  р.  Сылвы  у  дер.  Молебка; 
нижняя пермь, кунгурский ярус, филипповский 
горизонт, лекская свита.

Рахмангулово-1. Свердловская область, Крас­
ноуфимский район; левый берег р. Уфы; обрыв 
цокольной террасы у с. Рахмангулово; нижняя 
пермь,  кунгурский  ярус,  филипповский  гори­
зонт, сабанаковская свита.

Рахмангулово-2. Свердловская область, Крас­
ноуфимский район; левый берег р. Уфы, карьер 
на верхней части цокольной террасы в 1 км к 
востоку от с. Рахмангулово; нижняя пермь, кун­
гурский ярус, филипповский горизонт, сабана­
ковская свита.

Таежное-1. Пермский край, Лысьвенский рай­
он, в 2 км к северу­востоку от моста через р. Барду 
в с. Матвеево и в 0,8 км к юго­западу от моста 
через р. Лямпу в северной части с. Матвеево, в 
выемке автомобильного шоссе Лысьва–Матвеево, 
заложенной в правой цокольной террасе р. Барды; 
нижняя пермь, кунгурский ярус, филипповский 
горизонт, лекская свита.

Таежное-2. Пермский край, Лысьвенский рай­
он, в 2,5 км к северу от моста через р. Барду в 
с. Матвеево, над мостом через р. Лямпу на ее 
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правом берегу, на северной окраине с. Матвеево, 
в  выемке  автомобильного  шоссе  Лысьва–Мат­
веево, заложенной в правой цокольной террасе 
р. Барды; нижняя пермь, кунгурский ярус, фи­
липповский горизонт, лекская свита.

Чекарда-1, слои 1, 7 и 10. Пермский край, Сук­
сун ский район; левый берег р. Сылвы в 50 м 
ниже устья р. Чекарды; нижняя пермь, кунгур­
ский  ярус,  иренский  горизонт,  кошелевская 
свита.

уфимский ярус

Алебастрово.  Пермский  край,  правый  берег 
р. Сылвы в 300 м ниже ст. Алебастрово желез­
ной  дороги  Пермь–Чусовская;  средняя  пермь, 
уфимский  ярус,  соликамский  горизонт,  соли­
камская свита (см. Табл. XXXIV).

Новые ляды.  Пермский  край,  левый  берег 
р. Сыл вы в 200 м ниже пос. Новые Ляды; сред­
няя пермь, уфимский ярус, соликамский гори­
зонт, соликамская свита.

Полазна. Пермский  край, железнодорожная 
выемка у ст. Полазна железной дороги Пермь–
Углеуральская; средняя пермь, уфимский ярус, 
соликамский горизонт, соликамская свита.

Сылва-1. Пермский край, левый берег р. Сыл­
вы рядом со ст. Сылва железной дороги Пермь–
Чусовская;  средняя  пермь,  уфимский  ярус, 
шешминский горизонт, юговская свита.

Сылва-2. Пермский край, правый берег р. Сыл­
вы непосредственно напротив ст. Сылва желез­
ной  дороги  Пермь–Чусовская;  средняя  пермь, 
уфимский  ярус,  шешминский  горизонт,  югов­
ская свита.

Казанский ярус

Куединские Ключики. Пермский край, карьер 
в правом борту автомобильной дороги Пермь–
Куеда, в 3 км к северу от г. Куеда; средняя пермь, 
казанский  ярус,  белебейская  (=  белебеевская) 
свита.

Новый Кувак. Самарская область, Шенталин­
ский район, карьер у с. Новый Кувак; средняя 
пермь, казанский ярус, белебейская свита.

Печорский угольный бассейн, группа скважин:
— скважина ХК-1058, глубина 433,6 м, Печор­

ское Приуралье, Халмерьюсское  угольное мес­
торождение,  Республика  Коми;  средняя  пермь, 
казанский ярус;

— скважина ИК-385, глубина 104 м; Печорское 
Приуралье,  Интинское  угольное  месторожде­
ние;

— скважина ИК-426, глубина 729,4 м; Печор­
ское Приуралье, Интинское угольное месторож­
дение;

— скважина ИК-426, глубина 533,25 м; Печор­
ское Приуралье, Интинское угольное месторож­
дение;

— скважина ИК-631, глубина 344,5 м; Печор­
ское Приуралье, Интинское угольное месторож­
дение;

— скважина ИК-657, глубина 864,8 м; Печор­
ское Приуралье, Интинское угольное месторож­
дение;

— скважина ИК-678, глубина 960 м; Печор­
ское Приуралье, Интинское угольное месторож­
дение;

— скважина ИК-686, глубина 140 м; Печор­
ское Приуралье, Интинское угольное месторож­
дение;

— скважина ИК-687, глубина 102 м; Печор­
ское Приуралье, Интинское угольное месторож­
дение;

— скважина ИК-886, глубина 94 м; Печорское 
Приуралье, Интинское угольное месторождение.

Более подробные данные о разрезах и скважи­
нах  Печорского  бассейна  см.  в  монографиях 
С.К. Пухонто [1998] и автора [Naugolnykh, 2013b].

уржумский ярус

Скважина ХК-1056, глубина 96 м; Печорское 
Приуралье, Халмерьюсское угольное месторож­
дение, Республика Коми; средняя пермь, печор­
ская серия, уржумский ярус; тальбейская свита.

Чижевская линза. Кировская область, правый 
берег  р. Вятки  в  12,8  км ниже по  течению от 
г.  Котельнич,  у  хутора  Чижи;  средняя  пермь, 
уржумский ярус, чижевская пачка А.Коффы.

Северодвинский ярус

Никулино. Правый берег р. Сухоны в 2 км ни­
же  с.  Полдарса,  Вологодская  область;  верхняя 
пермь, северодвинский ярус, полдарская свита.
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устье Стрельны.  Вологодская  область,  пра­
вый берег р. Сухоны у устья р. Стрельны; верх­
няя  пермь,  северодвинский  ярус,  полдарская 
свита.

Вятский ярус

Завражье. Архангельская область, правый бе­
рег  р. Малой Северной  Двины  в  10  км  выше 
г. Котласа; верхняя пермь, вятский ярус, сала­
ревская свита.

Соколки. Архангельская область, правый бе­
рег  р.  Малой  Северной  Двины  в  9  км  выше 

г. Котласа; верхняя пермь, вятский ярус, сала­
ревская свита.

Владимирский ярус

Соковка. Владимирская область, г. Вязники, 
правый берег р. Клязьмы, борт цокольной тер­
расы, обнажающейся в овраге на юго­западной 
окраине г. Вязники, в 1,7 км к северо­западу от 
пересечения трассы М­7 и улицы Ленина; вла­
димирский  ярус,  вязниковская  свита  (характе­
ристика флористического комплекса дана в двух 
отдельных работах автора [Naugolnykh, 2005; На­
угольных, 2006]).
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В этой главе дано послойное описание наи­
более важных в палеоботаническом и фитостра­
тиграфическом  отношении  геологических  раз­
резов, находящихся  в пределах Среднего При­
уралья. Описания сопровождаются сведениями 
об  истории  изучения  конкретных  разрезов  и 
групп разрезов. Рассмотрены проблемы, касаю­
щиеся номенклатуры и стратиграфического по­
ложения флороносных толщ.

В бассейне р. Барды в окрестностях с. Матве­
ево  располагается  целый  комплекс  обнажений 
песчано­глинистых отложений кунгурского яруса 
(рис. 3 и 4), включающих многочисленные и раз­
нообразные растительные остатки, а также остат­
ки насекомых  [Залесский,  1939]. К  сожалению, 
как это нередко случается в геологической и па­
леонтологической практике, когда сложный ком­
плекс нескольких разрезов изучают разные груп­
пы исследователей,  возникли некоторые проти­
воречия в номенклатуре разрезов и в указаниях 
на  их  географическое  положение.  Отчасти  эти 
противоречия  усугубились  изменением  тополо­
гии местности, постройкой нового моста и новой 
дороги в с. Матвеево. В настоящей работе автор 
постарался  решить  эти  противоречия,  впервые 
предложив географическую схему взаимного рас­
положения  разрезов,  которым  были  присвоены 
собственные названия, в основном повторяющие 
традиционные названия, но привязанные к кон­
кретным разрезам. Анализ изменения и уточне­
ния номенклатуры разрезов  в историческом  ас­
пекте  приведен  ниже.  Точные  географические 
привязки разрезов Крутая Катушка­1, Крутая Ка­
тушка­2, Матвеево, Красная Глинка и Таежное­1 
указаны при описании и палеоботанической ха­
рактеристике этих разрезов.

Комплекс  обнажений  нижнепермских  тер­
ригенных  пород  в  окрестностях  с. Матвеево  в 

Лысьвенском  районе Пермского  края  был  об­
наружен  пермским  палеонтологом­краеведом 
Г.Т. Мауэром (подробнее об этом неординарном 
человеке можно прочитать  в  работах  [Фадеева 
и  др.,  1997;  Наугольных,  2005а;  Долгих,  2009, 
2013;  Долгих,  Наугольных,  2009;  Наугольных, 
Долгих, 2010]). Именно Мауэром были сделаны 
первые обширные сборы ископаемых раститель­
ных остатков и насекомых из местонахождений 
«Матвеевской» или «Бардинской» группы.

В научной литературе ссылки на местонахожде­
ния Матвеевской  группы  впервые появляются  в 
работах М.Д.  Залесского,  которому Мауэр  пере­
слал для изучения значительную часть своей па­
леоботанической коллекции. Из местонахождения 
Крутая Катушка (как выяснилось позднее, это не 
местный топоним, а обозначение любого крутого 
склона,  с  которого  катаются  на  санках  зимой) 
Залесский  описал  вид  Mauerites gracilis  Zales sky 
(Zalessky, 1933), изображение которого многократ­
но репродуцировалось с различными вариациями 
С.В. Мейеном  [1983,  рис.  1,  л;  1987,  рис.  43,  3; 
Meyen, 1988, Fig. 8.4, I; и др.]. Из разреза Матвеево 
в этой же работе Залесский описывает вид Dicra­
nophyllum bardense Zalessky, а вид Mauerites artinensis 
Zalessky — снова из местонахождения Крутая Ка­
тушка [Zalessky, 1933]. Возраст обоих местонахож­
дений в это время Залесский считал артинским.

В  своей  следующей  работе  [Zalessky,  1934а], 
посвященной новым растениям из нижнеперм­
ских отложений Урала по сборам Мауэра из бас­
сейна р. Барды, Залесский описал еще несколько 
новых форм: Phyllotheca bardensis Zalessky (сейчас 
рассматривается как многоярусный фертильный 
побег  хвощевидного  Annulina neuburgiana  (Rad­
czenko)  Neuburg;  см.  [Наугольных,  2004а,  рис. 
4, а]) из местонахождения Красная Глинка; спо­
роношение Phyllotheca macrostachya Zalessky (этот 
биномен помещен в синонимику вида Equisetinos­
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tachys peremensis (Zalessky) Nau golnykh, см. [Нау­
гольных, 2007, с. 98]) из мес тонахождения Крутая 
Катушка; птеридофилла «Angaridium» bardense Za­
lessky (младший синоним вида Mauerites artiensis 
Zalessky;  отдельные  участки  ваий  напоминают 
другой вид — Gracilopteris lonchophylloides Naugol­
nykh, но отличаются от листьев грацилоптериса 
гораздо  большими  размерами  сегментов,  суще­
ственно более глубоким их рассечением и шире 
расставленными лопастями) из местонахождения 
Красная Глинка; лист «Gangamopteris» fimbriata Za­
lessky (сейчас этот биномен рассматривается как 
младший синоним Sphenophyllum biarmicum Zales­
sky emend. Naugolnykh [Наугольных, 2003, 2007, 
с. 108]) — также из Матвеевской группы разре­
зов (установить точную привязку последнего ви­
да затруднительно, из­за ошибки в протологе).

Географические  привязки  основных  разрезов 
Матвеевской группы, существовавших в 30­х го­
дах XX в., приведены в других работах М.Д. Залес­
ского  [Zalessky,  1937b,  1939b],  где  были обнаро­
дованы  новые  описания  образцов  из  сборов 
Г.Т. Мауэра. Стратиграфическое положение кун­
гурской флоры Приуралья обсуждается в работе 
М.Д. Залесского, посвященной общей последова­
тельности пермских флористических комплексов 
Приуралья и Русской платформы [Zalessky, 1937a].

Красная Глинка:  «Rive  droite  de  la  rivière Barda, 
Krasnaia Glinka, en amont du village Matveevo» (пер­
вое цитирование: [Zalessky, 1937b, p. 42, подпись к 
фиг.  4];  перевод  автора:  «Правый  берег  р.  Бар ды, 
Красная Глинка, вверх по течению от с. Мат веево»).

Крутая Катушка:  «Rive  gauche  de  la  rivière 
Barda, Kroutaia Katouchka en amont du village Mat­
veevo» (первое цитирование: [Zalessky, 1937b, p. 45, 
подпись  к фиг.  7];  перевод  автора:  «Левый  берег 
р.  Барды, Крутая Катушка,  вверх  по  течению  от 
с. Матвеево).

Матвеево:  «Rive  gauche  de  la  rivière  Barda  en 
aval du village Matveevo» (первое цитирование: [Za­
lessky,  1937b,  p.  86,  подпись  к фиг.  53];  перевод 
автора: «Левый берег р. Барды, ниже по течению 
от с. Матвеево»).

Именно эти привязки следует считать прио­
ритетными и указывающими на расположение 
разрезов  в  соответствии  с  левым  или  правым 
берегами р. Барды.

В монографии, посвященной подробной и де­
тальной характеристике верхнепалеозойских тер­
ригенных отложений западного склона Сред него 
Урала, Б.И. Чувашов и Г.В. Дюпина относят всю 
толщу переслаивания песчаников, алевролитов и 

аргиллитов, обнажающуюся по берегам р. Барды 
в районе сел Матвеево и Красоты, как принадле­
жащую  кошелевской  свите  [Чу вашов,  Дюпина, 
1973, с. 55], отмечая большое количество расти­
тельных остатков на поверхностях наслоения пес­
чаников. Названия отдельных разрезов, располо­
женных  в  районе  с. Мат веево,  Б.И.  Чувашов  и 
Г.В. Дюпина не приводят, ограничиваясь общей 
характеристикой толщи и графическими изобра­
жениями колонок (разрезы №№ 386–390).

В 1984 г. автор совместно с П.А. Софроницким 
и А.А Болотовым (г. Пермь) впервые посетили 
комплекс  обнажений  терригенных  отложений 
кунгурского  яруса  в  окрестностях  с. Матвеево. 
Помимо собственных сборов, автор получил от 
П.А. Софроницкого образцы из местонахождений 
Красная Глинка, Матвеево и Крутая Катушка­2. 
Эти и другие материалы были частично описаны 
и изображены в двух монографических работах 
[Наугольных, 1998, 2007] и в отдельных статьях.

По сборам С.В. Мейена Л.В. Глухова описала 
остатки  «кордаитоподобных» листьев Angophylli­
tes ordinatus Gluchova с привязкой: «“Крутая Ка­
тушка”, левый берег р. Барды в 2 км от дер. Мат­
веево» [Глухова, 1984а], однако выше или ниже 
по  течению  от  с. Матвеево  располагается  раз­
рез, указано не было. Чешуевидные листья «ан­
гарских  кордаитов»  из  кунгурских  отложений 
Приуралья описаны во второй работе этого ав­
тора [Глухова, 1984б].

Ситуация с номенклатурой разрезов Матвеев­
ской группы осложнилась после публикации рабо­
ты В.П. Владимирович [1985]. Разрез Крутая Ка­
тушка, как указано в этой работе [Владими рович, 
1985, с. 13], располагается выше с. Мат веево, но 
почему­то на правом берегу, где в дейст вительности 
расположен разрез Красная Глинка (см. рис. 3 и 
4). А разрез Красная Глинка, по В.П. Владимиро ­ 
вич, расположен хотя и на правом берегу, но по­
чему­то ниже с. Матвеево. При этом стратиграфи­
чески оба упомянутых Вла димирович разреза от­
несены  к  разным  слоям  (пачкам?)  кошелевской 
свиты: Крутая Катуш ка — к тисовским слоям, а 
Красная Глинка — к чекардинским слоям.

В своей последующей работе В.П. Владимиро­
вич  [1986]  указывает новые привязки для изо­
браженных ею растений из отложений кунгур­
ского яруса бассейна р. Барды, относя их к вы­
деленному ею «иренскому комплексу» и отмечая 
приуроченность этих отложений к кошелевской 
свите: «Пермская область, р. Барда, выше дер. Мат­
веево, лог Крутая Катушка», «Пермская область, 
р. Барда, пос. Красная Глинка», «Пермская об­
ласть, р. Барда, ниже с. Матвеево».
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Рис. 3. Географическое расположение изученных разрезов
Вверху — геологическая карта бассейна реки Сылвы, Пермский край, Среднее Приуралье (по: [Наливкин, 1980], с из­

менениями и дополнениями). Астериском отмечен район расположения Матвеевской группы разрезов песчано­глинистых 
отложений  кунгурского  яруса.  Внизу —  взаимное  расположение  основных  разрезов Матвеевской  группы:  1 — Крутая 
Катушка­1; 2 — Красная Глинка; 3 — Крутая Катушка­2; 4 — Матвеево; 5 — Таежное­1, 6 — Таежное­2, 7 — Барда.

1 — песчаники казанского яруса; 2 — песчаники шешминского горизонта уфимского яруса; 3 — плитчатые мергели 
соликамского горизонта уфимского яруса; 4 — сульфатные отложения иренского горизонта кунгурского яруса; 5 — кар­
бонатные отложения филипповского горизонта кунгурского яруса; 6 — песчано­глинистые отложения филипповского и 
иренского горизонтов кунгурского яруса, нерасчлененные; 7 — песчаники артинского яруса; 8 — доартинские отложения
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Местонахождение Крутая Катушка внесено в 
реестр местонахождений ископаемых растений, 
нуждающихся в охране [Снигиревская, Жилин, 
1994], со следующей привязкой: «Пермская об­
ласть, Березовский р­н, бассейн р. Сылвы, ле­

вый берег р. Барды, выше с. Матвеево, обнаже­
ние Крутая Катушка» [Владимирович, Горский, 
1994].  В  этих  работах  разрез  Крутая  Катушка 
также  отнесен  к  кошелевской  свите.  Позднее 
эти же данные повторены в крупной сводке по 

Рис. 4. Стратиграфические колонки наиболее представительных изученных разрезов
A — Крутая Катушка­2; B — Матвеево; C — Таежное­1; D — Красная Глинка.
1 — песчаники; 2 — алевролиты; 3 — алевролиты с железистыми конкрециями; 4 — аргиллиты; 5 — мергели; 6 — мер­

гели с крупноблочной отдельностью и элементами косой слоистости; 7 — линзовидные прослои алевролитов; 8 — линзо­
видные прослои песчаников; 9 — уровни с наиболее значимыми и таксономически разнообразными фиториктоценозами. 
Длина масштабной линейки — 1 м
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геологическим  памятникам  России  [Карпунин 
и др., 1998].

В статье, посвященной описанию нового ро­
да  нижнепермских  хвойных  Bardospermum, 
С.В. Мейен [1990б] изобразил и описал несколь­
ко  экземп ляров Bardospermum rigidum  S.Meyen, 
собранных  в  кунгурских  отложениях  бассейна 
р. Барды. Непосредственно из местонахождения 
Крутая Катушка (Крутая Катушка­1, по обозна­
чениям  в настоящей  работе)  происходит  голо­
тип Bardo spermum rigidum. Адреса местонахожде­
ний  приведены  следующим  образом:  Красная 
Глинка — правый берег р. Барды в 1,3 км выше 
моста в дер. Матвеево; Крутая Катушка — там 
же, левый берег в 2 км выше моста; Матвеево — 
там же, левый берег в 1,3 км ниже моста. Стра­
тиграфиче ское положение вмещающих отложе­
ний определено как верхняя часть крыловской 
свиты, относимой к «верхам нижнего кунгура», 
со ссылкой на депонированную рукопись [Мей­
ен, 1986].

Эти же привязки С.В. Мейен использовал в 
опубликованной позднее  работе, посвященной 
монографическому  описанию  пермских  хвой­
ных Западной Ангариды  [Meyen, 1997], перво­
начально обнародованной в виде депонирован­
ной рукописи [Мейен, 1986]. Взгляд Мейена на 
номенклатуру  и  стратиграфическое  положение 
разрезов Крутая Катушка и Чекарда­1 (первое из 
них отнесено к филипповскому горизонту, вто­
рое — к иренскому горизонту кунгурского яру­
са) разделяет А.В. Гоманьков [2011]. Правда, на 
приведенной им схеме разрез Крутая Катушка 
почему­то  показан  на  правом  берегу  р.  Барды 
(с. 23, рис. 1, 1 в работе А.В. Гоманькова [2011]), 
что прямо противоречит указанию, помещенно­
му на этой же странице в рубрике «Материал и 
методы» [Гоманьков, 2011, с. 23].

Необходимо признать,  что  сложности в но­
менклатуре разрезов Матвеевской группы усугу­
бились публикацией исследователей из г. Перми 
[Пономарева и др., 1998], в которой полностью 
проигнорированы  все  предыдущие  работы  по 
этим разрезам. В этой работе введено новое на­
звание  для  разреза,  расположенного  в  выемке 
автомобильной  дороги  Лысьва–Матвеево,  про­
ходящей по правому берегу р. Барды. Разрез (на 
самом деле, группа разрезов) находится в обры­
ве  цокольной  террасы  р.  Барды.  В  статье 
Г.Ю.  Пономаревой  с  соавторами  предложено 
название «Матвеево» для одного из этих разре­
зов, хотя это название уже было использовано в 
работах М.Д. Залесского [Zalessky, 1937b, 1939b], 
С.В. Мейена [1986, 1990б] и автора [Наугольных, 

1994, 1998] для разреза, расположенного по ле­
вому берегу р. Барды ниже моста в с. Матвеево.

К сожалению, схематичность зарисовки раз­
реза, отсутствие подробного послойного описа­
ния разреза и какой­либо фотодокументации в 
работе [Пономарева и др., 1998] не позволяет с 
точностью установить, о каком именно обнаже­
нии идет речь, поскольку в указанном месте по 
правому берегу р. Барды в выемке автомобиль­
ной дороге расположены не одно, а три обнаже­
ния. Удручает  отсутствие  послойной  привязки 
органических  остатков,  определения  которых 
приводятся в обсуждаемой статье [Пономарева 
и др., 1998].

Учитывая омонимию названия «Матвеево» и 
однозначный  приоритет  М.Д.  Залесского  и 
С.В. Мейена в использовании этого названия, 
мы, совместно с сотрудниками Кунгурского ис­
торико­архитектурного  и  художественного  му­
зея­заповедника, коллегиально пришли к выво­
ду  о  необходимости  использования  новых  на­
званий для  трех  обнажений,  расположенных  в 
выемке автомобильной дороги по правому бере­
гу р. Барды в пределах северо­восточной окраи­
ны с. Матвеево.

Название «Таежное­1» предлагается для раз­
реза, находящегося в правом борту автомобиль­
ной  дороги  в  2  км  к  северо­востоку  от  моста 
через р. Барду в с. Матвеево и в 0,8 км к юго­за­
паду от моста через р. Лямпу в северной части 
с. Мат веево (см. рис. 3, цифра в кружке 5). Раз­
рез, расположенный в 200 м к северо­востоку от 
обнажения «Таежное­1» по правому берегу р. Лям­
пы, в 40 м к юго­западу от моста, получил на­
звание «Та ежное­2» (см. рис. 3, цифра 6). Третий 
разрез, находящийся на правом берегу р. Барды 
в 250 м к североу от моста через р. Барду, услов­
но назван «Барда» (см. рис. 3, цифра 7).

Во избежание неточностей при описании об­
нажений левого берега р. Барды в районе с. Мат­
веево,  автор  предлагает  назвать  разрез  в  2  км 
выше моста в с. Матвеево «Крутая Катуш ка­1», 
разрез на северной окраине с. Матвеево в 700 м 
ниже моста — «Матвеево» (в соответствии с уже 
установившейся традицией), а разрез в 2 км ни­
же моста в с. Матвеево по левому берегу р. Бар­
ды — «Крутая Катушка­2». Эта терминологиче­
ская  корректировка  позволит  избежать  какой­
либо путаницы в дальнейшем.

Стратиграфические колонки наиболее пред­
ставительных разрезов Матвеевской группы по­
казаны на рис.  4. Уровни  с  самыми богатыми 
комплексами  растительных  остатков  отмечены 
знаком трилистника, заключенным в круг.
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Крутая Катушка-1

Данные о точном расположении этого разреза 
несколько  противоречивы  и  разнятся  у  разных 
исследователей. По С.В. Мейену [1986 и другие 
работы],  разрез  располагается  на  левом  берегу 
р. Барды в 2 км выше автомобильного моста в 
с.  Матвеево.  Таксономический  состав  высших 
растений  (без  послойной привязки;  по  разным 
авторам, см. ниже): Sphenophyllum biarmicum Za­
lessky emend. Naugolnykh, Equisetina magnivaginata 
Zalessky, Phyllotheca campanularis Zalessky emend. 
Naugolnykh,  Paracalamites tubicinus Naugolnykh, 
Paracalamitina sp., Calamites gigas  Brongniart, Pe­
copteris uralica Zalessky, P. anthriscifolia (Goeppert) 
Zalessky,  Pecopteris  spp.,  Sphe nopteris pennaticisa 
Zalessky, Peltaspermum spp., Permocallipteris retenso­
ria (Zalessky) Naugolnykh, P. artipinnata (Zalessky) 
Naugolnykh, Permocallipteris  spp., Gracilopteris lon­
chophylloides Naugolnykh, Psygmophyllum expansum 
(Brongniart)  Schimper,  Ps. cuneifolium  (Kutorga) 
Schimper,  Bardia gracilis  Zalessky,  B. insignis  Za­
lessky, Biarmopteris pulchra Zalessky, Mauerites sp., 
Permotheca disparis (Zales sky) Naugolnykh, Rufloria 
derzavinii  (Neuburg) S.Meyen, R. laevis Gluchova, 
R. meyenii Gluchova, R. papillosa Gluchova, Rufloria 
spp., Crassinervia sp., Lepeophyllum sp., Scirostrobus 
ornatus (Zalessky) Doweld et Naugolnykh, Entsovia 
inornata Gluchova, Kungurodendron sharovii S.Meyen 
(= Walchia appressa Zalessky), Walchia bardaeana 
Zalessky, Bardella splendida Zalessky (= Bardospermum 
rigi dum S.Meyen),  Samaropsis triquetra  Zalessky, 
Cor daicarpus sp., Craspedosperma bardaeanum Zales­
sky, Sylvella alata Zalessky, Cardiocarpus sp., Carpo­
lithes globosus  Suchov,  Carpolithes  sp.  [Zalessky, 
1937b, 1939b; Владимирович, 1986; Глухова, 1989]. 
Види мо, из этого же местонахождения Ю.М. За­
лесским [1939b, с. 63] был описан остаток личин­
ки насекомого Peremella ambigua J.Zalessky.

Красная Глинка

Разрез расположен на правом берегу р. Барды 
в 1,3–1,5 км выше моста в с. Матвеево. Разрез 
состоит из толщи переслаивания аргиллитов и 
алевролитов,  слои  которых  не  выдерживаются 
по простиранию, общей мощностью около 8 м 
и  залегающей  над  толщей  переслаивания  пач­
ки желтовато­серых песчаников с тонкими про­
пластками темно­серых аргиллитов общей мощ­
ностью  около  5  м  (Табл.  II,  фиг.  2).  Верхняя 
часть  разреза  часто  перекрывается  оползнями. 

На  основе  повторного  изучения  южной  части 
разреза, предпринятого в 2011 г., была составле­
на новая стратиграфическая колонка, отражаю­
щая характер изменения слоев по простиранию 
(см.  рис.  4, D). Общая мощность  обнаженной 
в южной части разреза Красная Глинка толщи 
переслаивания песчаников и алевролитов с под­
чиненными  прослоями  аргиллитов  составляет 
9 м. Основное количество растительных остат­
ков приурочено к слою 2 (см. рис. 4, D).

В толще переслаивания собраны растительные 
остатки: Sphenophyllum biarmicum Zalessky emend. 
Naugolnykh, Paracalamites frigidus Neuburg, Paraca­
lamites sp., Phyllotheca sp., Equisetina magnivaginata 
Zalessky, Annulina neuburgiana (Radczen ko) Neuburg, 
Viatscheslaviophyllum  sp., Knorriopsis  sp.,  Pecopteris 
uralica Zalessky, P. anthriscifolia (Go eppert) Zalessky, 
Pecopteris spp., Sphenopteris spp., Peltaspermum spp., 
Permocallipteris retensoria (Zales sky) Naugolnykh, P. 
artipinnata  (Zalessky)  Naugol nykh,  Permocallipteris 
spp., Psygmophyllum expansum (Brongniart) Schimper, 
Ps. cuneifolium (Kutor ga) Schimper, Gracilopteris lon­
chophylloides Naugol nykh, Biarmopteris pulchra Zales­
sky, Mauerites  sp.,  Permotheca fimbriata (Zalessky) 
Naugolnykh, Su choviella triquetraphora Naugolnykh, 
Rufloria derzavinii  (Neuburg)  S.Meyen, R.  (Tungo­
phylla) olenekensis Gluchova, R. unica Gluchova, Ru­
floria spp., Scirostrobus ornatus (Zalessky) Doweld et 
Naugol nykh, Nephropsis sp., Crassinervia sp., Entsovia 
sp., Kungurodendron sharovii S.Meyen (= Walchia ap­
pressa Zalessky), Walchia bardaeana Zalessky, Bar­
della splendida Zalessky  (=  Bardospermum rigidum 
S.Meyen), Tylodendron sp., Ullmannia (?) sp., Sama­
ropsis triquetra Zalessky, S. ex gr. erunakovensis Rad­
czenko vel S. irregularis Neuburg, Bardocarpus aliger 
Zalessky, Cordaicarpus  sp.,  Sylvella alata  Zalessky, 
Cardiocarpus  sp.,  Carpolithes  sp.  [Zalessky,  1937b, 
1939b;  Владимирович,  1986;  Глухова,  1989;  На­
угольных, 1998, 2007].

Общая мощность отложений, вскрытых в на­
стоящее время в разрезе Красная Глинка, 13 м.

Крутая Катушка-2

Разрез располагается на левом берегу р. Барды 
в 2 км ниже по течению от автомобильного мос­
та в с. Матвеево. В разрезе снизу вверх обнаже­
ны четыре отчетливых слоя (см. рис. 4).

Мощность, м
Слой 1. Песчаник темный, серовато­зе­

леный, табачного оттенка, иногда с корич­
неватыми пятнами,  полимиктовый,  сред­
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Матвеево

незернистый,  неяснослоистый,  иногда  с
комковатой текстурой  ....................................  1,8

(видимая)
Слой 2. Песчаник желтовато­серый, по­

лимиктовый, среднезернистый, толстосло­
истый  ...............................................................  0,5

Слой 3. Мергель желтоватый, реже жел­
товато­серый, иногда — с голубыми пятна­
ми  и  кольцами  Лизиганга,  плитчатый,  с 
многочисленными  макромерными  расти­
тельными остатками. Таксономический со­
став растений, остатки которых обнаруже­
ны  в  слое  3:  Sphenophyllum biarmicum  Za­
lessky emend. Naugolnykh, Paracalamites de­
coratus  (Eichwald) Zalessky, P. frigidus Neu­
burg, Paracalamites sp., Equisetina magnivagi­
nata  Zalessky,  Annulina neuburgiana  (Rad­ 
 czenko)  Neuburg,  Phyllotheca campanularis 
Zalessky emend. Naugolnykh, Calamites gigas 
Brongniart, Viatscheslaviophyllum  sp., Knorria 
sp., Convexocarpus distichus (Naugolnykh) Na­
ugolnykh, Pecopteris uralica  Zalessky, P. an­
thriscifolia (Goeppert) Zalessky, Pecopteris spp., 
Sphenopteris pennaticisa Zalessky, Sphe nopteris 
spp., Peltaspermum spp., Permocallip teris reten­
soria  (Zalessky)  Naugolnykh,  P. artipinnata 
(Zalessky) Naugolnykh, Permocallip teris  spp., 
Gracilopteris lonchophylloides Na ugolnykh, Psy­
gmophyllum expansum (Brong niart) Schimper, 
Ps. cuneifolium (Kutorga) Schimper, Ps. inter­
medium Naugolnykh, Bar dia gracilis Zalessky, 
B. insignis  Zalessky, Cheirocladus longicheirus 
Naugolnykh,  Biarmop teris pulchra  Zalessky, 
Mauerites  sp.,  Permo theca disparis  (Zalessky) 
Naugolnykh, Permo xylocarpus trojanus Naugol­
nykh, Rufloria derzavinii (Neuburg) S.Meyen, 
R. recta  (Neuburg)  S.Meyen,  Rufloria  spp., 
Crassinervia sp., Le peophyllum sp., Astrogaussia 
imbricata (Naugol nykh) Naugolnykh, Scirostro­
bus ornatus (Za lessky) Doweld et Naugolnykh, 
Entsovia inornata  Gluchova,  Kungurodendron 
sharovii S.Meyen  (= Walchia appressa Zales­
sky),  Wal chia bardaeana  Zalessky,  Bar della 
splen dida Zalessky (= Bardospermum rigi dum 
S.Meyen), Samaropsis triquetra Zalessky, Cor­
daicarpus uralicus Dombrovskaya, Cordai carpus 
sp., Craspedosperma bardaeanum Zales sky, Syl­
vella alata Zalessky, Cardiocarpus  sp., Carpo­
lithes globosus Suchov, Carpolithes sp. [Науголь­
ных, 1998, 2007]. Из этого же слоя выделе­
ны многочисленные  и  разнообразные  па­
линоморфы  (см.  ниже  часть  «Характери­
стика пермских палинокомплексов в срав­
нительном аспекте»)  .......................................  2,5

Слой 4. Песчаник темно­серый, иногда 
зеленоватый, табачного оттенка, полимик­
товый, среднезернистый, толстослоистый  ....  0,8

Общая мощность отложений, вскрытых в 
разрезе Крутая Катушка­2, 5,6 м.

Матвеево

Разрез располагается на левом берегу р. Бар­
ды  в  0,7–1,3  км  ниже  по  течению  от  моста  в 
с. Матвеево, в обрыве цокольной террасы, в ле­
вом (по направлению к церкви в с. Матвеево) 
борту  старой  (ныне не использующейся)  авто­
мобильной дороги. В нижней части разреза об­
нажен слой песчаника серого, среднезернисто­
го, от среднеслоистого до толстослоистого, пе­
рекрывающийся плохо обнаженной толщей пе­
реслаивания алевролитов и аргиллитов (см. рис. 
4, B). В слое среднезернистого песчаника с про­
слоями  алевролита,  с  редкими  сферическими 
конкрециями, на схеме автора, отмеченного как 
слой 4 [Наугольных, 1998, рис. 5, K], были со­
браны  макромерные  растительные  остатки. 
Общий таксономический состав высших расте­
ний, остатки которых в разное время были со­
браны  различными  исследователями,  с  учетом 
литературных данных, выглядит следующим об­
разом: Sphenophyllum biarmicum  Zalessky  emend. 
Naugolnykh,  Paracalamites decoratus  (Eichwald) 
Zalessky,  P. frigidus  Neuburg,  Paracalamites  sp., 
Equisetinostachys peremensis (Zalessky) Naugolnykh, 
Phyllotheca campanularis  Zalessky  emend.  Na­
ugolnykh, Sachyogyrus multifarius Zalessky (= Cala­
mostachys dumasii  (Zeiller)  Jongmans;  подробнее 
см.  [Наугольных,  2005б], Calamites gigas Brong­
niart, Annularia sp., Viatscheslaviophyllum sp., Knor­
ria sp., Pecopteris uralica Zalessky, P. anthriscifolia 
(Goeppert)  Zalessky,  Pecopteris  spp.,  Sphenopteris 
pennaticisa Zalessky, Sphenopteris spp., Peltaspermum 
spp., Permocallipteris retensoria  (Zalessky) Naugol­
nykh, P. artipinnata (Zalessky) Naugolnykh, Permo­
callipteris spp., Gracilopteris lonchophylloides Naugol­
nykh, Psygmophyllum expansum (Brongniart) Schim­
per, Ps. cuneifolium (Kutorga) Schimper, Biarmopteris 
pulchra Zalessky, Mauerites  sp., Rufloria derzavinii 
(Neuburg) S.Meyen, Rufloria  spp., Scirostrobus or­
natus  (Zalessky) Doweld et Naugolnykh, Kunguro­
dendron sharovii S.Meyen (= Walchia appressa Za­
lessky), Walchia bardaeana Zalessky, Bardospermum 
rigidum  S.Meyen,  Samaropsis triquetra  Zalessky, 
Cordaicarpus uralicus Dombrovskaya, Cordaicarpus 
sp., Sylvella alata Zalessky, Cardiocarpus sp., Carpo­
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lithes globosus  Suchov,  Carpolithes  sp.  [Zalessky, 
1937b, 1939b; Наугольных, 1998, 2007].

Общая мощность отложений, непосредствен­
но вскрытых в разрезе Матвеево, 4,2 м.

Таежное-1

Разрез располагается в 2 км к северо­востоку 
от моста через р. Барду в с. Матвеево и в 0,8 км 
к юго­западу от моста через р. Лямпу в северной 
части  с.  Матвеево,  в  выемке  автомобильного 
шоссе Лысьва–Матвеево, заложенной в правой 
цокольной террасе р. Барды.

Снизу вверх обнажаются (см. рис. 4):

Мощность, см
Слой 1. Мергель светло­бежевый, тонко­

плитчатый, раскалывающийся на большие 
листоватые пластины. В  слое  содержатся 
многочисленные растительные остатки. В 
нижней части слоя плитчатая отдельность 
менее правильная, плитки имеют ракови­
стый  излом.  Присутствует  рассеянный  в
толще осадка растительный детрит  ................  75

(видимая)
Слой 2. Алевролит синевато­серый, тон­

козернистый,  тонкослоистый,  раскалыва­
ющийся на мелкие угловатые обломки, в 
среднем — размером 0,5×1×1,5 см. В слое 
присутствует  рассеянный  тонкодисперс­
ный растительный детрит  ...............................  22

Слой 3. Мергель  желтоватый,  по  вер­
тикали переходящий в светло­серый, ино­
гда  с  подчиненными  прослоями  тонко­
зернистого  алевролита,  тонкослоистый, 
раскалывающийся  на  ровные  плитки  с 
параллельными  друг  другу  поверхностя­
ми напластования. Толщина плиток коле­
блется от 0,3 до 0,5 см. В слое встречены 
растительные  остатки  (отдельный  лист 
Sphenophyllum biarmicum Zalessky emend. Na­
ugolnykh и др.)  ..................................................  17

Слой 4.  Алевролит  темно­серый,  от 
тонкозернистого до среднезернистого, на 
отдельных  участках  слоя  переходящий  в 
песчаник.  Алевролит  неяснослоистый, 
с  неровными  бугристыми  поверхностя­
ми  напластования,  образует  оскольчатую 
отдельность.  Изолированные  выколки 
(осколки)  имеют  раковистый  или  зем­
листый  излом.  Средний  размер  оскол­
ков — 0,7×1,4×2 см. В верхней части слоя 
встречаются округлые отдельности (прото­

стяжения) субэллиптической формы, раз­
мером от 0,9 до 3,4 см по максимальному 
измерению. По трещинам в слое развито 
ожелезнение  и  присутствуют  пленчатые 
выделения гидроокислов марганца, не об­
разующие отчетливых дендритов  ...................  57

Слой 5.  Мергель  желтовато­охристый, 
плитчатый,  с  многочисленными  макро­
мерными  растительными  остатками,  сре­
ди которых доминируют остатки вальхие­
вых хвойных. Толщина плиток варьирует 
от 0,4 до 0,9 см. Общий таксономический 
состав  растительных  остатков  из  слоя  5: 
Sphenophyllum biarmicum  Zalessky  emend. 
Naugolnykh,  Paracalamites decoratus  (Eich­
wald) Zalessky, P. frigidus Neuburg, Paraca­
lamites sp., Annulina neuburgiana (Radczenko) 
Neuburg,  Phyllotheca campanularis  Zalessky 
emend. Naugolnykh, Sachyogyrus multifarius 
Zalessky  (= Calamostachys dumasii  (Zeiller) 
Jongmans), Calamites gigas Brongniart, Viatsche­
slaviophyllum sp., Knorria sp., Convexocarpus 
distichus (Naugolnykh) Naugolnykh, Pecopteris 
uralica Zalessky, P. anthriscifolia  (Goeppert) 
Zalessky,  Pecopteris  spp.,  Sphenopteris  spp., 
Peltaspermum spp., Permocallipteris retensoria 
(Zalessky) Naugolnykh, P. artipinnata (Zales­
sky) Naugolnykh, Permocallipteris  spp., Gra­
cilopteris lonchophylloides Naugolnykh, Psygmo ­ 
phyllum expansum (Brongniart) Schimper, Ps. 
cuneifolium (Kutorga) Schimper, Ps. interme­
dium  Naugolnykh,  Bardia gracilis  Zalessky, 
Cheirocaldus longicheirus Naugolnykh, Maueri­
tes  sp.,  Kerpia macroloba  Naugolnykh,  Pra­
ephylladoderma leptoderma Naugolnykh, Permo­
theca disparis (Zalessky) Naugolnykh, Rufloria 
derzavinii (Neuburg) S.Meyen, Rufloria spp., 
Lepeophyllum  sp.,  Kungurodendron sharovii 
S.Meyen (= Walchia appressa Zalessky), Wal­
chia bardaeana Zalessky, Bardospermum rigi­
dum S.Meyen, Samaropsis triquetra Zalessky, 
Cordaicarpus uralicus Dombrovskaya, Cordai­
carpus sp., Sylvella alata Zalessky, Cardiocarpus
 sp., Carpolithes sp.  ............................................  12

Слой 6. Алевролит темно­серый, сине­
ватый,  от  тонкозернистого  до  среднезер­
нистого,  неяснослоистый,  разбитый  тре­
щинами на угловатые плитки неправиль­
ных очертаний с раковистым изломом. В 
средней  части  слоя  обнаружены  мелкие 
железистые  (лимонитовые)  конкреции 
оранжево­бурого цвета, уплощенной фор­
мы,  округлых  очертаний.  Размер  кон­
креций  в  среднем  составляет  2×8×9  мм. 



21

Таежное­1

Конкреции  ориентированы  своей  упло­
щенной стороной вдоль плоскости напла­
стования включающего их слоя. В толще 
слоя  6  наблюдаются  трещины,  секущие 
его  по  косым  плоскостям,  наклоненным 
к плоскости напластования на 40–50°. По 
этим трещинам развиты оранжевые и бу­
рые  пленки  окислов  и  гидроокислов же­
леза. В интервале от 20 до 25 м от кровли 
слоя  6  располагается  подчиненный  про­
слой  светло­охристого  алевролита,  вы­
клинивающийся по простиранию. В месте 
своей максимальной мощности, достигаю­
щей 5 м, в прослое светло­охристого алев­
ролита  наблюдается  неотчетливая  сфери­
ческая отдельность  ..........................................  76

Слой 7. Мергель светло­желтый, охри­
стый, тонкозернистый, разбивающийся на 
тонкие плитки, обычно не превышающие 
по  своей  толщине  1,5  см.  В  основании 
слоя расположен песчанистый прослой с 
массовыми  скоплениями  углефицирован­
ных  макромерных  растительных  остат­
ков,  среди  которых  доминируют  круп­
ные  листья  Rufloria derzavinii  (Neuburg) 
S.Meyen  длиной  более  19  см  при  мак­
симальной  наблюдаемой  ширине  листа 
2,4 см. Реже в этом же слое встречаются 
листья Psygmophyllum expansum (Brongniart) 
Schimper,  фрагменты  перистых  листьев 
пельтаспермовых  Permocallipteris  retensoria 
(Zalessky) Naugolnykh и побеги паракала­
митов с очень тонкой продольной ребри­
стостью  и  длинными  междоузлиями.  В 
интервалах от 9 до 19 см и от 25 до 36 см 
от кровли слоя 7 последовательно распо­
лагаются два линзовидных прослоя серого 
алевролита  с  тонкими  прослоями  лимо­
нита.  Алевролит  неяснослоистый,  обра­
зующий  оскольчатую  отдельность,  очень 
напоминающий алевролит слоя 6, но без
железистых стяжений  ......................................  49

Слой 8. Аргиллит синевато­серый, с не­
большими примазками охристо­оранжево­
го  лимонита.  Аргиллит  тонкозернистый, 
раскалывается на мелкие тонкие плитки с 
раковистым  или  землистым  изломом.  В 
слое  рассеян  многочисленный  мелкий 
растительный детрит, включая фрагменты 
небольших побегов и мелкие (до 0,4 см по 
максимальному  измерению)  углефициро­
ванные семена  ....................................................  9

Слой 9. Мергель желтовато­серый, мас­
сивный,  неяснослоистый,  с  элементами 

косой слоистости и текстурами оползания. 
Слой 9 залегает на слое 8 с неясным не­
ровным контактом. В верхней части слоя 
9 на протяжении последних 9 см его мощ­
ности в нем появляется большее количе­
ство песчанистого кластического материа­
ла, а в 5 см ниже кровли слоя появляется 
тонкий прослой, обогащенный незаконо­
мерно  ориентированным  углефицирован­
ным растительным детритом  ....................... 9–24

Последовательность слоев 9–12 разреза Таеж­
ное­1 показана на Табл. II, фиг. 3.

Мощность, см
Слой 10.  Алевролит  темно­серый,  от 

тонкозернистого до среднезернистого, не­
яснослоистый, разбит трещинами, идущи­
ми как  вдоль плоскостей напластования, 
так и косо секущими слой. Трещины имеют 
толщину до 0,4 см, заполнены аморфным 
кремнеземом  с  мелкими  щетками  мик­
рокристаллов горного хрусталя до 0,5 мм 
в  длину.  Слой  разбит  на  щебнистую  от­
дельность с раковистыми или землистыми 
изломами и лимонитовыми примазками и
пленками на стенках трещин, разделяющих
отдельные осколки алевролита  .......................  30

Слой 11. Алевролит от светло­бежевого 
до серовато­кремового цвета, среднезерни­
стый,  массивный.  По  всей  толще  слоя 
равномерно  рассеяны  мелкие  углефици­
рованные растительные остатки и расти­
тельный  детрит.  В  нижней  части  слоя 
найдена  проксимальная  часть  листа  Ru­
floria (Alatorufloria) sp. с окаймленным осно­
ванием. Здесь же был обнаружен минера­
лизованный побег Walchia appressa Zales­
sky  .................................................................  17–25

Слой 12. Алевролит, аналогичный алев­
ролиту слоя 10, но с более многочислен­
ными тонкими окварцованными трещина­
ми, идущими вдоль плоскостей напласто­
вания в верхней части слоя  ............................  28

Слой 13. Алевролит серовато­бежевый, 
среднезернистый, неяснослоистый; макро­
скопические растительные остатки не об­
наружены  ..........................................................  20

Слой 14.  Мергель  желтовато­белесый, 
тонкозернистый,  с  маломощными  песча­
нистыми прослоями. Слой разбит много­
численными  тонкими  окварцованными 
трещинами, секущими слой вдоль прости­
рания  .......................................................... 1,4–1,9
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Слой 15.  Мергель  светло­бежевый,  с 
желтоватыми пятнами на выветрелой по­
верхности,  тонкозернистый,  толстослои­
стый, с редкими подчиненными линзовид­
ными  песчанистыми  прослоями,  не  вы­
держивающимися по простиранию  ...............  14

Слой 16.  Ритмичное  переслаивание 
плитчатых  мергелей,  аргиллитов  и  алев­
ролитов. В пределах пачки переслаивания 
намечаются  минициклы,  начинающиеся 
со слоя алевролита, переходящего в аргил­
лит  и  заканчивающиеся  слоем  мергеля. 
Мощность слоев варьирует от 5 до 25 см и
сильно меняется по простиранию  ...............  160

Слой 17.  Песчаник  серовато­бурый,  с 
зеленоватыми и  серо­бирюзовыми пятна­
ми,  полимиктовый,  от  мелкозернистого 
до  среднезернистого,  от  толстослоистого 
до  массивного,  хорошо  выраженный  по
простиранию в пределах всего обнажения  ....  40

Слой 18. Толща переслаивания, анало­
гичная слою 16. В пределах обнажения мощ ­
ность слоя меняется от 90 до 130 см  ...........  100

(средняя) 
Слой 19.  Песчаник  зеленовато­серый, 

полимиктовый,  от  мелкозернистого  до
среднезернистого, массивный, хорошо вы­
держивается по простиранию  .........................  40

Слой 20. Толща переслаивания, анало­
гичная слою 16  ...............................................  180

Слой 21.  Песчаник  светло­желтый,  до 
белесоватого, полимиктовый, массивный,
от мелкозернистого до среднезернистого  ....  130

Выше  обнажение  перекрыто  современной 
почвой. Общая мощность отложений, вскрытых 
в разрезе Таежное­1, 11,26 м.

Чекарда-1

Левый  берег  р.  Сылвы  в  50  м  ниже  устья 
р. Чекарды, Суксунский район Пермского края 
(Табл. II, фиг. 1); нижняя пермь, кунгурский ярус. 
Рарез нижнепермских отложений, обнаженных в 
местонахождении  Чекарда­1  и  относящихся  по 
«Унифицированным и корреляционным страти­
графическим схемам Урала» к кошелевской сви­
те иренского горизонта кунгурского яруса, имеет 
следующее строение (снизу вверх):

Мощность, см
Слой 1. Песчаник от голубовато­серого 

до  зеленоватого  цвета,  среднезернистый, 

массивный,  неяснослоистый,  с  мелкими 
(в среднем от 1 до 2 см в диаметре), слегка 
удлиненными  гальками  темного  аргилли­
та. Слой разбит крупными, секущими сло­
истость  трещинами,  заполненными  кри­
сталлическим кальцитом. В слое встречены 
углефицированные растительные остатки: 
Paracalamites decoratus (Eichwald) Zalessky, 
P. frigidus Neuburg, Psygmophyllum expansum 
(Brongniart)  Schimper, Psygmophyllodendron 
uralensis Naugolnykh, Tylodendron speciosum 
Weiss, Carpolithes sp. Этот слой, как и все 
остальные в разрезе Чекарда­1, кроме от­
дельно  отмеченных  случаев,  переходит  в
последующий постепенно  ...............................  50

(видимая)
Слой 2. Переслаивание песчаников, се­

ровато­зеленых, среднезернистых, массив­
ных, неяснослоистых, с песчаниками, тем­
но­серыми,  средне­  и  мелкозернистыми, 
средне­ и тонкослоистыми, с большим ко­
личеством  углефицированного  раститель­
ного детрита, образующего прослои, кото­
рые часто переполнены лимонитом, даю­
щим характерные яркие оранжевые пятна. 
В этом слое можно наметить три цикла, в 
каждом из которых серовато­зеленые пес­
чаники подстилаются темными углистыми 
песчаниками  и  алевролитами.  Определи­
мых макромерных растительных остатков
не было обнаружено  ........................................  45

Слой 3.  Тонкое  переслаивание  разно­
стей,  аналогичных  разностям  слоя  2,  но 
гораздо  более  тонкоритмичное.  Средняя 
мощность ритма 0,5–1 см. В подошве слоя 
находится ярко­оранжевый прослой, обо­
гащенный  лимонитом.  В  верхней  части 
слоя порода становится более глинистой. 
Определимых  органических  остатков  не
обнаружено  .......................................................  15

Слой 4. Песчаник  голубовато­серого, 
зеленоватого  цвета,  среднезернистый, 
массивный,  неяснослоистый,  по  своим 
особенностям  напоминает  песчаник  из
слоя 1  ........................................................... 35–40

В пределах обнажения в северо­западном на­
правлении мощность слоя уменьшается по про­
стиранию до 20 см.

Мощность, см
Слой 5. Песчаник  желтовато­серый, 

среднезернистый, с мелким, но обильным
растительным детритом  ..............................  17–20
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Чекарда­1

Слой 6. Песчаник, аналогичный песча­
нику слоя 4  .......................................................  40

Слой 7.  Аргиллит  известковистый,  на 
отдельных участках слоя по простиранию 
переходящий в мергель, а на других — в 
очень тонкозернистый алевролит, от свет­
ло­желтого  до  голубоватого  цвета  (серо­
голубой цвет доминирует); светло­желтый 
присутствует  только  на  выветрелых  по­
верхностях  и  во  внешних  кольцах  Лизи­
ганга. Слой содержит остатки насекомых 
(Blattoidea и др.) и многочисленные остат­
ки  растений:  Sphenophyllum biarmicum 
Zalessky emend. Naugolnykh, Equisetina mag­
nivaginata Zalessky,  Paracalamites frigidus 
Neuburg, P. striatus (Schmalhausen) Zalessky, 
Phyllotheca campanularis Zalessky  emend. 
Naugolnykh, Pecopteris tzekardensis Vladimiro­
vich, Neuropteris (?)  sp., Permocallipteris re­
tensoria (Zalessky) Naugolnykh, P. artipinnata 
(Zalessky)  Naugolnykh,  Gracilopteris lon­
chophylloides Naugolnykh, Peltaspermum sp., 
Psygmophyllum cuneifolium (Kutorga) Schim­
per,  Ps. expansum (Brongniart)  Schimper, 
Alternopsis stricta Naugolnykh, Kungurodendron 
sharovii S.Meyen (Walchia appressa Zalessky), 
Walchia bardaeana Zalessky,  Uralostrobus 
voltzioides Naugolnykh, Nephropsis spp., Ruf­
loria derzavinii (Neuburg)  S.Meyen, R. (To­
mentophylla) lanata Gluchova, Nephropsis aff. 
rhomboidea Neub., Crassinervia sp., Entsovia 
kungurica S.Meyen,  Sylvella alata Zalessky, 
Craspedosperma bardaeanum Zalessky, Cordai­
carpus cf. uralicus Dombrovskaya, Samaropsis 
triquetra Zalessky, S. macroptera Naugolnykh, 
S. complanata Naugolnykh, S. subpatula Su­
chov,  Samaropsis sp.,  Cordaicarpus ex  gr. 
chalmerianus Dombrovskaya vel C. parvus
Dombrovskaya, Carpolithes sp. и др.  ..........  40–100

Слой 8. Мергель, сходный с описанным 
из слоя 7, но более светлый, массивный  .... 35–40

Кровля слоя размыта. На ней залегает слой 9.

Мощность, см
Слой 9.  Песчаник  серовато­зеленый, 

голубоватый,  средне­  и  тонкозернистый 
(зернистость пятнисто меняется как верти­
кально, так и по простиранию) от средне­
слоистого  до  массивного;  сильно  трещи­
новатый, относительно рыхлый. В нижней 
части имеется брекчированный прослой с 
жеодами кальцита, мелкой галькой крем­
ней  и  яшм  и  крупными  обугленными  и 

ожелезненными фрагментами древесины, 
ориентированными по плоскостям насло­
ения. Изредка в самой нижней части слоя 
встречаются побеги хвойных и фрагменты
ваий каллиптерид  ...................................  150–200

Слой 10. В основании слоя лежит пес­
чаник зеленоватый, на выветрелой поверх­
ности — характерного яркого желтого или 
оранжевого цвета,  средне­  и  тонкозерни­
стый,  среднеслоистый,  плотный,  в  верх­
ней части слоя переходящий в плитчатый 
мергель с обильной и разнообразной энто­
мофауной:  отряды  Ephemerida  (поденки: 
Misthodotes zalesskyi O.Tschernova, M. sharo­
vi O.Tschernova); Libellulida (стрекозы: Arc­
to typus sylvaensis Martynov,  Ditaxineurella 
stigmatis Martynov, D. pritykinae Novoksho­
nov);  Gryllida  (прямокрылые:  Pinegia lon­
gipes (Martynov), Jubilaeus beybienkoi Sharov, 
Uraloedischia permiensis Sharov, Tettoedischia 
minuta Sharov, Macroedischia elongata Sharov, 
Tcholmanvissia dubia G.Zalessky, Tshekardo­
edischia ancestralis Gorochov, Suksunoedischia 
breviuscula Gorochov,  Sharovoedischia aber­
rans (Sharov), Sylvoedischia uralica Sharov, S. 
aberrans Sharov, S. crassa Gorochov, Steno­
edischia sylvensis Gorochov, Pseudelcana per­
miana Gorochov, различные представители 
отрядов Grylloblattida, Perlida, Protelytrida, 
Blattida, Caloneurida, Blattinopseida, Hypo­
perlida,  Thripida,  Dictyoneurida,  Mischop­
terida,  Permothemistida,  Diaphanopterida, 
Pso cida, Cimicida, Palaeomanteida, Scarabaei ­ 
da, Corydalida, Myrmeleontida, Jurinida, Pa­
norpida,  Phryganeida,  а  также  таксоны 
Incertae  sedis  (обзор  см.  в  [Новокшонов, 
1998]).

В  этом  же  слое  встречены  многочис­
ленные  растительные  остатки,  отличаю­
щиеся хорошей сохранностью: Sadovnikovia 
belemnoides Naugolnykh, Sphenophyllum biar­
micum Zalessky emend. Naugolnykh, Paraca­
lamites decoratus (Eichwald) Zalessky, P. frigi­
dus Neuburg, Paracalamites sp., Annulina neu­
burgiana  (Radczenko)  Neuburg,  Equisetino­
stachys peremensis (Zalessky)  Naugolnykh, 
Phyllotheca campanularis  Zalessky  emend. 
Naugolnykh,  Ph. scyphulifera Zalessky,  Ph. 
stenophylloides Zalessky,  Paracalamitina ig­
natievii Naugolnykh, P. laptevae Naugolnykh, 
Sachyogyrus multifarius Zalessky  (= Calamo­
stachys dumasii (Zeiller) Jongmans), Calamites 
gigas  Brongniat,  Viatscheslaviophyllum  sp., 
Knorria sp., Acrogenotheca ramificata Naugol­
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nykh, Convexocarpus distichus  (Naugolnykh) 
Naugolnykh,  Myriotheca sp.  (cf.  scaberrima 
Lesquereux),  Pecopteris uralica  Zalessky,  P. 
tzekardensis Vladimirovich,  P. anthriscifolia 
(Goeppert)  Zalessky,  Pecopteris  spp.,  Sphe­
nopteris (Eusphenopteris)  aff.  neuropteroides 
(Boulay) Novik, Sphenopteris  spp., Demetro­
carpus limbatus Naugolnykh,  Peltaspermum 
spp., Permocallipteris retensoria (Zalessky) Na­
ugolnykh,  P. artipinnata  (Zalessky)  Naugol­
nykh, Permocallipteris  spp., Gracilopteris lon­
chophylloides Naugolnykh, Psygmophyllum ex­
pansum (Brongniart) Schimper, Ps. cuneifoli­
um  (Kutorga)  Schimper,  Ps. intermedium 
Naugolnykh, Bardia gracilis Zalessky, Cheiro­
cladus longicheirus Naugolnykh, Mauerites sp., 
Karkenia permiana Naugolnykh, Kerpia mac­
roloba Naugolnykh, Sylvocarpus armatus Na­
ugolnykh,  Permoxylocarpus trojanus Naugol­
nykh, Praephylladoderma leptoderma Naugol­
nykh, Permotheca disparis (Zalessky) Naugol­
nykh,  P. bifurcata Naugolnykh,  P. deodara 
Naugolnykh, Astrogaussia imbricata (Naugol­
nykh) Naugolnykh, Scirostrobus ornatus (Za­
lessky) Doweld et Naugolnykh, Sc. pterocerum 
(Naugolnykh)  Doweld  et  Naugolnykh,  Ru­
floria recta (Neuburg) S.Meyen, R. derzavinii 
(Neuburg) S.Meyen, Rufloria spp., Suchoviella 
triquetraphora Naugolnykh, Nephropsis crini­
tus Gluchova, Lepeophyllum sp., Bardocarpus 
spicatus Naugolnykh, B. superus Neuburg, Kun­
gurodendron sharovii S.Meyen (= Walchia ap­
pressa Zalessky), Walchia bardaeana Zalessky, 
Bardella splendida Zalessky (= Bardospermum 
rigidum S.Meyen), Laevigatospermum compres­
sum Naugolnykh, Rugosospermum callosum Na­
ugolnykh,  Craspedosperma filiferum Naugol­
nykh, Samaropsis triquetra Zalessky, S. macro­
ptera Naugolnykh, S. complanata Naugolnykh, 
S. danilovii Suchov,  S. tuberculata Domb­
rovskaya, S. extensa Neuburg, S. ex gr. eruna­
kovensis Radczenko vel S. irregularis Neuburg, 
S. aff. dombrovskae Vladimirivich, Cordaicarpus 
uralicus Dombrovskaya, Cordaicarpus sp., Syl­
vella alata  Zalessky,  Cardiocarpus cordatus 
(Eichwald)  Schmalhausen, Cardiocarpus  sp., 
Carpolithes cf. ruminatus Dombrovskaya, Car­
 polithes sp., Radicites sp. и др.  .........................  100

Слой 11. Песчаник темно­зеленый, гру­
бо­ и крупнозернистый, неяснослоистый, 
сильно  трещиноватый. Макромерные  ор­
ганические остатки не обнаружены  ...............  50

Слой 12. Песчаник  зеленовато­серый, 
среднезернистый, более плотный, чем пес­

чаник  слоя  11,  монолитный, массивный. 
Макромерные  органические  остатки  не
найдены  .......................................................  15–20

Выше, по неровной поверхности со следами 
интенсивного  размыва  залегают  четвертичные 
отложения, сложенные оранжево­бежевыми пе­
сками и супесями.

Александровское

Местонахождение Александровское распола­
гается  в  Свердловской  области,  Красноуфим­
ском  районе,  на  левом  берегу  р.  Зюрзи  непо­
средствен но выше плотины, в бортовой дорож­
ной выемке шоссе Ачит–Александровское–Крас­
ноуфимск (см. рис. 1, G). Стратиграфически раз­
рез относится к кунгурскому ярусу нижней пер­
ми, иренскому горизонту, кошелевской свите.

В 3,5 км к северо­западу от западного оконча­
ния  разреза  Александровское,  в  бортах  оврага, 
расположенного на северной окраине дер. Под­
горной,  встречаются  аммоноидеи  Uraloceras 
alekense Bogoslovskaya и U. tchuvaschovi Bogoslov­
skaya; последний вид также известен из окрест­
ностей с. Матвеево, р. Барды, Пермский край 
[Богословская, 1976, 1986].

Аммоноидеи приурочены к карбонатным конк­
рециям, встречающимся в темно­серых аргилли­
тах, залегающих под серовато­желтыми и серо­
вато­оранжевыми песчаниками и аргиллитами, 
которые  уверенно  коррелируют  с  нижней  ча­
стью песчано­глинистых  отложений,  обнажаю­
щихся в разрезе Александровское.

Еще  одно  местонахождение  кунгурских  ам­
моноидей и других беспозвоночных расположе­
но в 5,2 км к северо­западу от центра дер. Под­
горной в направлении к дер. Чатлык, в бортах 
ручья, часто именуемого геологами и краеведа­
ми «Гониатитовым оврагом». Здесь фауна гони­
атитов, имеющая несколько иной таксономиче­
ский состав  (Uraloceras sofronizkyi Bogoslovskaya 
[Богословская, 1986, 1976; Богословская, Шко­
лин, 1998]), приурочена к прослоям плитчатых 
доломитов, обогащенных фрагментами и целы­
ми раковинами цефалопод.

Помимо аммоноидей, здесь встречаются мно­
гочисленные  прямые  цефалоподы  (ортоцератои­
деи)  вида  Orthoceratites siphonocentralis  Krotov, 
обычного  для  нижнепермских  отложений  При­
уралья [Кротов, 1885]. Кроме этого, здесь же авто­
ром был найден пигидий проэтоидного трилобита 
и чешуя лучеперых рыб из группы палеонисцид 
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(отряд  Palaeonisciformes).  Находки  кунгурских 
(верхнекунгурских)  аммоноидей  в  отложениях, 
заведомо подстилающих песчано­глинистые отло­
жения  разреза  Александровское,  подтверждают 
позднекунгурский возраст флористического ком­
плекса Александровского мес­тонахождения.

Литологически  Александровский  разрез  сло­
жен  ритмическим  чередованием  песчаников, 
алевролитов  и  аргиллитов  (рис.  5).  В  пределах 
разреза наблюдаются 14 слоев песчаника разной 
мощности.  Некоторые  из  них  выклиниваются 
по простиранию, а некоторые — расщепляются 
за счет появления внутри них алевритовых или 
аргиллитовых прослоев. Песчаники полимикто­
вые,  от  серовато­желтых  и  серовато­оранжевых 
до  зеленовато­серых,  среднезернистые.  Иногда 
в  основании  песчаниковых  слоев  встречаются 
крупнозернистые прослои. Песчаники от массив­
ных до среднеслоистых, нередко — с элемента­
ми косой слоистости. По меньшей мере, на двух 
уровнях в разрезе (на рис. 5 отмечены литерами 
G) наблюдаются  элементы  градационной  слои­
стости  с  плавным  переходом  от  крупнозерни­
стых  песчаников  внизу,  через  среднезернистые 
к  тонкозернистым и,  далее  вверх по разрезу, к 
алевролитам и аргиллитам. Интересной особен­
ностью  данного  разреза  является  присутствие 
резких линзообразных раздувов песчаников (см. 
рис. 5, врезку слева вверху), иногда с подверну­
тыми латеральными окончаниями.

Практически во всех слоях разреза встреча­
ются  фрагментарные  растительные  остатки  и 
ожелезненный растительный детрит, но особен­
но  многочисленные  и  хорошо  сохранившиеся 
остатки растений обнаружены в слое 28 (на рис. 
5 он отмечен знаком трилистника, заключенно­
го в круг).

Песчано­глинистые  отложения  разреза  Алек­
сандровское  сформировались  в  условиях цикли­
ческого  поступления  кластического материала  в 
пределы верхней части склона морского бассей­
на,  причем  количество  поступавшего  кластиче­
ского материала увеличивалось в соответствии с 
эпизодами или фазами положительных тектони­
ческих движений (воздымания) Палеоурала. Сам 
по  себе кластический материал  являлся продук­
том разрушения Уральского горного сооружения.

Исключительная фрагментарность, размацери­
рованность и мелкомерность растительных остат­
ков, встречающихся от 1­го до 27­го слоя разре­
за Александровское, указывают на относительно 
большой перенос органического материала от ме­
ста  произрастания  материнской  растительности. 
Можно предположить, что это расстояние могло 

существенно  превышать  несколько  километров. 
И только при формировании слоя 28 раститель­
ные остатки переносились относительно недалеко 
от исходного палеофитоценоза, что, по всей види­
мости, корреспондировалось с одним из эпизодов 
общего  обмеления морского Предуральского  за­
лива или, к тому времени, возможно, уже лагуны, 
в кунгурском веке раннепермской эпохи.

Общий таксономический и композиционный 
(по удельному соотношению основных таксонов) 
облик флористического комплекса местонахож­
дения Александровское довольно хорошо согла­
суется  с  составом кунгурских флор Среднего и 
Южного Приуралья в целом. В мес тонахождении 
часто  встречаются  побеги  членистостебельных, 
иногда  образующие  скопления,  листья  войнов­
скиевых и псигмофиллоидов. Состав доминантов 
может немного меняться по простиранию слоев 
(в одних локусах доминируют членистостебель­
ные,  в  других  —  войновскиевые,  в  третьих  — 
псигмофиллоиды). Скорее  всего,  это было свя­
зано с неравномерным поступлением раститель­
ных остатков, представляющих разные исходные 
растительные сообщества, в танатоценоз.

В настоящее время в местонахождении Алек­
сандровское  найдены  остатки  плауновидных 
Ufadendron ufaensis  Naugolnykh;  побеги  хвоще­
видных  Paracalamites decoratus  (Eichwald)  Za­
lessky, P. frigidus Neuburg, P. aff. striatus (Schmal­
hausen)  Zalessky;  Phyllotheca sp.,  Paracalamitina 
ignatievii Naugolnykh; папоротники Pecoperis ura­
lica Zalessky, P. anthriscifolia (Goeppert) Zalessky, 
P. cf. suksunensis Zalessky; пельтаспермовые Per­
mocallipteris retensoria (Zalessky) Naugolnykh, Per­
mocallipteris artipinnata  (Zalessky)  Naugolnykh, 
Peltaspermum sp. (sp. nov.; описание готовится к 
публикации), Permotheca (?) sp.; прегинкгофиты 
Psygmopyllum expansum (Brongniart) Schimper, Ps. 
intermedium Naugolnykh, Psygmophyllum  sp.; вой­
новскиевые  Rufloria  spp.;  хвойные  Tylodendron 
speciosum Weiss, Walchia sp.; изолированные се­
мена Cordaicarpus uralicus Dombrovskaya, Cordai­
carpus  sp., Laevigatospermum compressum  Naugol­
nykh, Laevigatospermum sp., Sylvella alata Zalessky, 
Samaropsis spp., Cardiocarpus sp., Carpolithes sp.

По мнению автора, растения, входящие в со­
став  Александровского  флористического  ком­
плекса, принадлежали разным исходным палео­
фитоценозам.  Членистостебельные,  очевидно, 
бы ли околоводными растениями и образовывали 
гигро­  и  гидрофильные  сообщества,  возможно, 
моно­ или олигодоминантные. Пельтаспер мовые 
и псигмофиллоиды были мезофильными расте­
ниями и произрастали на дренируемых промыв­
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ных склонах. Вальхиевые хвойные принадлежали 
к ксерофильному сообществу и росли на удале­
нии от бассейна, формируя наиболее удаленное 
от водоема звено палеокатены. Войновскиевые, 
скорее всего, были экологически более толерант­
ными и могли произрастать в широком спектре 

Рис. 5. Литологическая колонка разреза Александровское
1 — песчаник; 2 — алевролит; 3 — маломощный углистый прослой; 4 — аргиллит; 5 — уровень сбора растительных 

остатков; 6 — делювиальный шлейф; перекрывающий нижнюю часть разреза; G — градационная слоистость. Цена деления 
на масштабных линейках — 10 см

условий, судя по приуроченности их остатков к 
самым разным фациям, от угленосных до крас­
ноцветных. В местонахождении Александровское 
все эти растения встречаются вместе, что указы­
вает на их совместный перенос к месту захороне­
ния из разных исход ных палеофитоценозов.
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На  первый  взгляд,  что  может  быть  менее 
значимым для экономики и сугубо прагматиче­
ских  задач  энергично  развивавшейся  державы 
с  весьма  амбициозными  планами,  какой  была 
Россия  в  начале  XIX  в.,  чем  изучение  окаме­
нелых остатков давным­давно вымерших расте­
ний?  Но,  тем  не  менее,  начало  исследований 
ископаемых растений палеозойского возраста в 
России было тесно связано именно с изучением 
и оценкой запасов месторождений полезных ис­
копаемых и подготовкой к составлению первой 
геологической карты нашей страны. На первом 
месте в этом изучении стояли Донбасс и Урал. 
Неудивительно поэтому, что первые шаги рос­
сийской палеоботаники палеозоя были сделаны 
именно в ходе исследования каменноугольных 
отложений  Донбасса  и  каменноугольных  и 
пермских отложений Урала, к которым в начале 
ХХ в. добавились и девонские отложения обоих 
регионов.

На Урале первые находки ископаемых рас­
тений  пермского  возраста  были  сделаны  при 
открытых  и  шахтных  разработках  медистых 
песчаников,  выходы  которых  образуют широ­
кую полосу от г. Перми на севере до г. Оренбурга 
на юге. Управляющие рудников частных горно­
обогатительных компаний и «царевых заводов» 
отправляли такие находки в столицы: в Санкт­
Петербург  и  Москву.  Особенно  большие  и 
представительные  коллекции  были  собраны 
Ф.Ф. Вангенгеймом фон Кваленом (1791–1864), 
который в 20­х годах XIX в. был окружным ата­
маном в Оренбургской губернии, а в 30­х годах 
руководил Бернадокским (иначе, Осокинским) 
медеплавильным  заводом.  Вангенгейм  фон 
Квален  был  хорошим  геологом  и  вниматель­
ным наблюдателем. Он опубликовал  более  60 
работ,  включая  исключительно  ценные  под­
робные  описания  строения  пермских  отложе­

ний, обнажающихся в районе городов Белебей 
и Оренбург.

О личной встрече с Ван генгеймом фон Ква­
леном при посещении уральских медных рудни­
ков  тепло  отзывался  Родерик Мурчисон  [Mur­
chison et al., 1845; Мур чисон и др., 1849]: «...снаб­
див  Музеум  Мос ковского  Общества  Испыта­
телей  Природы  драгоценною  коллекциею  ис­
копаемых раковин, растений, рыб и ящеровид­
ных  животных,  с  не  меньшею  щедростью  и 
радушием удовлетворил он всем подобным по­
требностям нашим. Счи таем долгом объявить, 
что без трудов его и содействия высокоуважае­
мого  ученого  друга  нашего  Фишера  фон 
Вальдгейма,  которому  лучшие  образцы  этих 
окаменелостей были переданы (и который уже 
описал многия из них), мы бы не могли достиг­
нуть  столь  ясного  и  удовлетворительного  за­
ключения,  относительно  возраста  пермских 
осадков» [Мурчисон и др., 1849, с. 581].

Коллекция  ископаемых  остатков  пермского 
возраста,  собранная  Вангенгеймом  фон  Ква­
леном, в настоящее время хранится в Государст­
венном  геологическом музее  им. В.И. Вернад­
ского РАН. Ее первое описание было обнародо­
вано  Г.И.  Фишером  фон  Вальдгеймом  (1771–
1853), выдающимся российским натуралистом и 
основателем  Московского  общества  испытате­
лей природы [Fischer von Waldheim, 1840, 1847]. 
К  сожалению,  в  работе  1840  г.  Фишер  фон 
Вальдгейм не привел изображений ископаемых 
остатков растений, ограничившись лишь ссыл­
ками на номера образцов в коллекции, которые 
к настоящему времени сохранились лишь час­
тично.

Но в работе 1847 г., на которую палеоботани­
ки  почему­то  практически  не  ссылались,  дана 
таблица с весьма точными изображениями рас­
тительных остатков, один из которых, первона­
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чально описанный Фишером фон Вальдгеймом 
как  «Flabellaria petiolata»  Fischer,  представляет 
собой фрагмент облиственного побега членисто­
стебельного, условно определяемого как Phyllo­
theca sp. [Наугольных, 2002, с. 7–10, рис. 3, Табл. 
I, 3]. Главной проблемой, сопровождавшей пер­
вые шаги российской палеозойской палеобота­
ники, была очень слабо разработанная система­
тика (включая таксоны родового ранга), постро­
енная  в  то  время  в  основном на  европейском 
материале.

На два года опередил выход первой палеобо­
танической работы Фишера знаменитый санкт­
петербургский геолог и палеонтолог профессор 
С.С. Куторга (1805–1861) [Kutorga, 1838, 1844]. 
Его работы с подробными палеонтологически­
ми описаниями, причем, не только ископаемых 
растений, но и животных, сопровождались эсте­
тичными  и  качественными,  хотя  и  несколько 
стилизованными, изображениями.

Куторга описал и изобразил следующие виды 
ископаемых растений из палеозойских отложе­
ний европейской части России: Calamites articu­
latus Kutorga, C. columella Kutorga, C. trigonus Ku­
torga, C. irregularis Kutorga, C. cellulosus Kutorga, 
Knorria imbricata Sternberg, Sphenopteris interrupte­
pinnata  Kutorga  (сейчас  —  Psygmophyllum inter­
ruptepinnatum (Kutorga) Naugolnykh), S. cuneifolia 
Kutorga (сейчас — Psygmophyllum cuneifolium (Ku­
torga)  Schimper),  Pachypteris latinervia  Kutorga 
[Kutorga,  1838]; Neuropteris wangenheimii  Fischer 
(сейчас — Permocallipteris wangenheimii (Fischer) 
Naugolnykh), N. salicifolia Fischer (сейчас — Comp­
sopteris salicifolia (Fischer) Naugolnykh), N. rotun­
difolia  Brongniart,  Calamites suckowi  Brongniart, 
Lepidodendron  sp.,  «Zamia» rossica  Kutorga  (воз­
можно,  остаток  рецептакулита), Peuce biarmica 
Kutorga, P. tanaitica Kutorga, Pinites biarmicus Ku­
torga [Kutorga, 1842]; Voltzia brevifolia Brongniart, 
Tubicaulis rhomboidalis Kutorga, Lepidodendron has­
tatum Kutorga, L. tesselatum Kutorga, Pecopteris re­
galis Kutorga, P. principalis Kutorga, P. neuropteroi­
des  Kutorga,  P. concinna  Sternberg,  Odonto pteris 
serrata Kutorga, O. crenulata Brongniart, Neuropteris 
dufresnoyi Brongniart, N. wangenheimii Fischer, Adi­
antites strogonowii  Fischer,  Sphenopteris disticha 
Kutorga, S. dissoluta Kutorga, Cyclopteris gigantea 
Kutorga [Kutorga, 1844].

Куторга  в  основном  занимался  изучением 
ископаемых  остатков  из  пермских  отложений 
Приуралья,  причем не меньше  внимания,  чем 
палеонтологическим остаткам, он уделял и са­
мим отложениям, в которых эти остатки были 
найдены.

Взгляды  Куторги  были  суммированы  в  его 
крупной работе «Естественная история Земной 
коры»  [1858]:  «Нигде  в  европейских  пермских 
формациях медные  руды  так не  распростране­
ны, как по западной стороне Урала, и чем далее 
от него на запад, тем содержание их беднее, так 
что на расстоянии 400 или 500 верст их уже бо­
лее нет. Преобладают малахит и медная лазурь, 
но местами встречаются также красная медная 
руда,  медный  колчедан,  медный  блеск,  само­
родная медь и фольбортит — водный, ванадино­
кислый окисел меди, в виде желтовато­зеленого 
пигмента  песчаников,  чаще же  налетом  в ще­
лях  окаменелых  древесных  кусков.  Эти  руды 
вкраплены  дробными  частицами  в  песчаниках 
и конгломератах, медная зелень и лазурь прони­
кают их насквозь, редко попадаются руды малы­
ми гнездами; особенно богато скопляются руды 
к окаменелым стволам и ветвям пинитов, около 
стволов лепидодендров (Sic! — С.Н.) и в спаях 
пластов, где есть отпечатки часто исполинских 
листьев папоротников из родов пекоптера, сфе­
ноптера, невроптера. <...> Все эти руды неоспо­
римо выщелочены из богатейших коренных мес­
торождений Урала» [Куторга, 1858, с. 294].

Практически  все  оригиналы  к  работам  Ку­
торги  сохранились  до  настоящего  времени  и 
сейчас находятся в Центральном научно­иссле­
довательском  геологоразведочном  музее  им. 
Ф.Н. Чернышева в Санкт­Петербурге.

Помимо  российских  палеоботаников,  иско­
паемые  остатки  растений  из  палеозойских  от­
ложений России изучали и западноевропейские 
ученые,  из  которых  в  первую  очередь  следует 
назвать А.Броньяра (1801–1876).

Броньяр описал коллекцию ископаемых рас­
тений из медистых песчаников Приуралья, при­
везенную  Мурчисоном  после  второй  экспеди­
ции в Россию. Подробные описания, опублико­
ванные во втором томе «Геологии Европейской 
России и Уральских гор» [Murchison et al., 1845], 
сопровождались качественными и точными ил­
люстрациями.  Часть  материалов,  описанных 
Броньяром, вернулась в Россию и сейчас хранит­
ся в Государственном геологическом музее им. 
В.И. Вернадского РАН. В них входят оригиналы 
к  изображениям,  опубликованным  Броньяром 
[Brongniart,  1845],  а  также  оригиналы  и  типы 
флоры медистых песчаников Приуралья других 
исследователей, занимавшихся их изучением.

Среди  этих  образцов  находятся:  базальная 
часть  крупной,  хорошо  развитой  вайи  пельта­
спермового Permocallipteris wangenheimii (Fischer) 
Naugolnykh,  неотип  вида  (в  работе  Броньяра 
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этот  образец  описан  как  «Odontopteris  fischeri» 
Brongniart),  ГГМ  469­29  ФЛ­02617;  фрагмент 
лис та прегинкгофита с линейными сегментами 
по следнего порядка Psygmophyllum cuneifolium (Ku­
torga) Schimper (в работе Броньяра описан как 
«Sphenopteris  incerta»  Fischer),  ГГМ  469­7  ФЛ­
02595;  два  листа  гинкгофита  Kerpia belebeica 
Naugolnykh,  включая  голотип  вида  (в  работе 
Броньяра определены как «Noeggerathia expansa» 
Brongniart), ГГМ 469­68 ФЛ­02656; почти целый 
лист  прегинкгофита  Psygmophyllum  expansum 
(Brongniart)  Schimper  (в  работе  Броньяра  был 
описан  как  «Noeggerathia  expansa»  Brongniart), 
лектотип вида, ГГМ 469­69 ФЛ­02657; два час­
тично  сохранившихся  простоперистых  листа 
пельтаспермового Compsopteris salicifolius (Fischer) 
Naugolnykh  (в  работе  Броньяра  описан  как 
«Neuropteris  salicifolia»  Fischer),  неотип  вида, 
ГГМ 469­56 ФЛ­02644.

В работе Броньяра, возможно, под влиянием 
ранее  публиковавшихся  стратиграфо­палеонто­
логических работ Мурчисона с соавторами, учи­
тывалась  естественная  изменчивость  ископае­
мых  организмов,  в  частности,  —  присутствие 
различных  модификаций  очертаний  листовых 
пластинок, свойственных одному и тому же ви­
ду  растений  (например,  у  псигмофиллоидов  и 
каллиптерид).

Большим  событием  в  российской  палеобо­
танике и палеонтологии в целом был выход фун­
даментальной работы Э.И. Эйхвальда «Палеон­
тология России» [1854]. В части, посвященной 
ископаемым растениям палеозоя, были описа­
ны и изображены многие виды споровых и го­
лосеменных растений из каменноугольных от­
ложений  Донбасса:  Cyclopteris  alula  Eichwald, 
Alethopteris lonchitidis (= lonchitica) Sternberg, Ulo­
dendron timidum Eichwald, U. ellipticum Sternberg, 
U. pumilum Eichwald, Megaphytum (= Megaphyton) 
foveolatum  Eichwald;  нижнего  карбона  Урала 
(разрез «Каменецкая дача» близ Екатеринбурга): 
Gleichenites rutaefolius Eichwald; пермских отло­
жений Урала: Calamites gigas Brong niart, C. tran­
sitionis Goeppert, Equisetites decoratus  (Eichwald) 
Eichwald,  E. gradates  Eichwald,  E.  socolowskii 
Eichwald, Neuropteris salicifolius Fischer, N. petio­
lata  Fischer,  Odontopteris strogonowii Fischer,  O. 
permiensis Brongniart, O. wangenheimii Fischer, O. 
inaequalis  Eichwald,  Sphenopteris erosa  Morris, 
Alethopteris martinsii Germar, Sphallopteris schlech­
tendalii Eichwald, Noeggerathia expansa Brongniart, 
N. cuneifolia (Kutorga) Brongniart, Zamites densifo­
lius Eichwald, Z. strigatus Eichwald, Z. microlepis 
Eichwald  (=  Viatcheslavia vorcutensis  Zalessky), 

Diplodendron hastatum  Eichwald,  Tessellaria anti­
qua Eichwald, Stigmatodendron cribrosum Eichwald, 
S. ledebourii  Eichwald,  Steirophyllum lanceolatum 
Eichwald, Schizodendron tuberculatum Eichwald и 
др.

На  мой  взгляд,  именно  с  работ  Эйхвальда 
[1854,  1861]  отчетливо  обозначился  самостоя­
тельный  русский  путь  в  российской  палеон­
тологии,  объединивший  более  традиционную 
и  консервативную  немецкую  («континенталь­
ную»)  и  английскую  («островную»)  геологиче­
ские традиции.

Значение  пермских  отложений  России  для 
выяснения строения пермской системы и ее ис­
копаемой флоры (и биоты в целом) во всем ми­
ре хорошо понимали не только английские, но 
и  континентальные  геологи.  Так,  например, 
французский геолог Луи Фигье в своей книге, 
выдержавшей к 1866 г. уже четыре (!) издания, 
пишет: «Пермская почва очень слаба во Фран­
ции, Англии, Германии, в сравнении с огром­
ным пространством, какое она занимает в вос­
точной части Европейской России. Эта поч ва и 
период получили свое название от имени Перм­
ской  губернии,  где  упомянутая  почва  впервые 
исследована Мурчисоном. Пермская формация, 
состоящая в России из могучих слоев известня­
ка,  кейпера  и  песчаника,  заключает  продукты 
(имеются  в  виду  ископаемые  остатки  раковин 
брахиопод отряда продуктид,  большинство ко­
торых  в  то  время  относилось  к  роду  “продук­
тус”,  Productus.  — С.Н.),  папоротники  и  даже 
пресмыкающихся и рыб, похожих на  заключа­
ющих ся в цехштейне Западной Европы. В этой 
же  почве  находят  гипс  и  каменную  соль  близ 
поверхности» [Фигье, 1866, с. 99–100].

Фигье  не  обходит  вниманием  и  пермскую 
флору: «Характеристическими растениями перм­
ской флоры следует назвать: папоротники Sphe­
nopteris dichotoma, Pecopteris martinsii, Neuropteris 
tenuifolia; хвощи Calamites gigas; плауны Lepido­
dendron elegantum; астерофиллиты Annularia flori­
bunda; кониферы Walchia Schlotheimii и hypnoides, 
похожие на араукарии современной нам эпохи 
по своим стволам, листьям и плодам; неггера­
тии,  большие  деревья  из  семейства,  занимаю­
щего  средину между цикадами и кониферами. 
Psaronius были большие деревья» [Фигье, 1866, 
с. 97].

Дальнейшее  развитие  палеозойской  палео­
ботаники России было обеспечено появлением 
работ И.Ф. Шмальгаузена [1887; Schmalhausen, 
1879],  в  которые вошли описания материалов, 
поступавших от ряда геологов, в особенности — 
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от геологов и палеонтологов казанской школы, 
в  первую  очередь,  от  А.А.  Штукенберга,  «от­
ца»  кунгурского  яруса,  а  также  многочислен­
ных и очень интересных статей и монографий 
М.Д.  Залесского  [Залесский,  1912,  1914,  1918, 
1927, 1930, 1931 а,б, 1932; Залесский, Чиркова, 
1938,  1940;  Zalessky,  1933,  1934  a,b,  1937  a–c, 
1939 a,b], где, помимо других материалов, было 
описание коллекций, собранных пермским па­
леонтологом Г.Т. Мауэром.

Основными итогами первого этапа изучения 
палеозойских флор России стали:

—  установление  общей  последовательности 
палеозойских флор,  соответствующей последо­
вательности  геологических  систем  и  периодов 
(Фишер, Броньяр, Куторга, Эйхвальд), их отде­
лам (Шмальгаузен) и ярусам (Залесский);

— первичная таксономическая инвентариза­
ция ископаемых флор палеозоя России.

История  изучения  пермских  растений,  свя­
занная с именами таких выдающихся палеобо­
таников,  как  М.Д.  Залесский,  М.Ф.  Нейбург, 
С.В. Мейен  (Табл.  IV)  и  их  последователей  и 

коллег, подробно изложена в одной из предыду­
щих работ автора [Наугольных, 2007].

Большое  значение  для  изучения  пермских 
растений Приуралья имели обширные палеобо­
танические  коллекции,  собранные  в  30­е  и 
40­е  годы XX в. на кафедре региональной гео­
логии  (в  те  годы кафедре исторической геоло­
гии и палеонтологии) геологического факульте­
та Пермского государственного университета во 
времена руководства кафедрой Николаем Пав­
ловичем  Герасимовым  (1898–1952).  Подробнее 
о жизни и деятельности Н.П. Герасимова мож­
но прочитать в мемориальном сборнике, издан­
ном  пермским  университетом  [Черных,  2002]. 
Традиции, заложенные в изучении пермских от­
ложений Приуралья, были продолжены коллек­
тивом  кафедры,  позднее  переименованной  в 
кафедру  региональной  геологии  (сейчас  кафе­
дра нефтегазовой  геологии), под руководством 
П.А.  Софроницкого  (1910–1997)  (см.  [Черных, 
2001]),  с  которым  автору  посчастливилось  об­
щаться лично и участвовать в совместных поле­
вых поездках в 1983–1985 гг.
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В  силу  появления  многочисленных  новых 
данных  по  морфологии  и  таксономии  высших 
растений, как ископаемых, так и современных, 
традиционная  систематика  высших  растений  в 
настоящее  время  претерпела  некоторые  изме­
нения.  Несмотря  на  общность  принципов,  по­
ложенных в основу ботанической  систематики, 
новые  данные  заставили пересмотреть  объем и 
таксономический  статус  многих  групп,  особен­
но — среди голосеменных.

В настоящей работе в качестве базовой сис­
тематики автор использовал систему высших рас­
тений, разработанную и предложенную А.Л. Тах­
таджяном [1956, 1986], с изменениями и допол­
нениями.

Высшие растения

Споровые (Sporatae)

Отдел Lycopodiophyta  
D.H. Scott, 1900

Класс Isoetopsida Bartl., 1830

Порядок Isoetales Prantl, 1874

Семейство  
tomiodendraceae Naugolnykh,  

family nov.

Типовой род. Tomiodendron Radczenko emend. 
S.Meyen.

Diagnosis. Lycopodiopsids with leaf cushions for­
med clear parastichi. Each leaf cushion has central 
infrafoliar air bladder.

Описание. Плауновидные с листовыми подуш­
ками, формирующими парастихи. В центральной 
части  каждой  листовой  подушки  располагался 
подлистовой пузырь, образованный аэренхимой.

Состав. Tomiodendron Radczenko emend. S.Mey­
en, Ufadendron Naugolnykh, Angarodendron Zalessky 
emend.  S.Meyen, Angarophloios  S.Meyen, Lophio­
dendron Zalessky emend. S.Meyen, Meyenodendron 
Thomas et Spicer.

Сравнение. От всех остальных семейств поряд­
ка Isoetales отличается присутствием цент рального 
подлистового пузыря, состоящего из аэренхимы.

Распространение. Карбон и пермь антитропи­
ческих областей, т.е. Ангариды и Гондваны.

Род Ufadendron Naugolnykh, 2014

Синонимика: Ufadendron  Naugolnykh:  Naugolnykh, 
2014, p. 213.

Типовой вид. Ufadendron ufaensis Naugolnykh.
Diagnosis.  Lycopodiopsids  with  long  fusiform 

leaf  cushions.  Small  round  scar  of  detached  leaf 
(phylloid) with  central  point­like  scar  of  conduct­
ing tissues is disposed at upper part of leaf cushion. 
Short  longitudinal  keel  is  just  below  the  leaf  scar. 
An infrafoliar air bladder (place of development of 
aerenchima) of fusiform shape is disposed in middle 
part of the leaf cushion.

Видовой состав. Типовой вид.
Сравнение. От наиболее близкого рода Tomio­

dendron Radczenko emend. S.Meyen род Ufadendron 
Naugolnykh отличается отсутствием отчетливой 
лигульной ямки и округлой, а не поперечно вы­
тянутой формой листового рубца.

Глава 4
ОПИСАНИе РАСТИТельНыХ ОСТАТКОВ
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Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Ufadendron ufaensis Naugolnykh, 2014
Табл. V, фиг. 1; рис. 6, A, B

Синонимика: Ufadendron ufaensis Naugolnykh: Naugol­
nykh, 2014, p. 213–216, figs. 3, 4; Plate 17, figs. 2, 3.

Голотип. ГДМ № ОФ 15450 (рис. 6, B; Табл. V, 
фиг. 1); Свердловская область, Красноуфимский 
район, местонахождение Александровское; ниж­
няя  пермь,  кунгурский  ярус,  иренский  гори­
зонт, кошелевская свита

Описание.  В  коллекции  имеется  единствен­
ный,  но  хорошо  сохранившийся  экземпляр 
коры с восемью практически полностью сохра­
нившимися  листовыми  подушками.  Еще  одна 
подушка  сохранилась  наполовину.  Листовые 
подушки  веретеновидных  очертаний,  продоль­
но вытянутые, с длинными, слегка изогнутыми 
шлейфами. На отпечатке наблюдается негатив­
ный рельеф, обратный прижизненному рельефу 
коры. Далее морфологические особенности ко­
ры описываются так, как они были свойствен­
ны растению при жизни, т.е. в соответствии с 
позитивным рельефом коры.

Общая  длина  описываемого  остатка  состав­
ляет 3 см, ширина — 1,6 см.

Листовые  подушки  веретеновидные,  продоль­
но  вытянутых  очертаний.  Длина  листовых  поду­
шек  составляет  10–12 мм при ширине  3,5–4 мм. 
Максимальная ширина листовой подушки располо­
жена в ее верхней трети. В верхней части листовой 
подушки находится листовой рубец, образованный 
кольцевидным  валиком,  окружающим  точечный 
рубчик  выхода  проводящих  тканей.  Диаметр  ли­
стового рубца в среднем равен 1 мм, диаметр руб­
чика проводящих тканей — 0,2 мм. Кольцевидный 
валик, окружающий листовой рубец, развит слегка 
асимметрично. Его нижняя часть, примыкающая 
к листовой подушке, немного редуцирована,  что 
придает валику полулунные очертания, с концами 
полумесяца, загнутыми книзу.

Ниже  листового  рубца  вдоль  средней  части 
листовой  подушки  на  протяжении  1–1,5  мм 
протягивается тонкий срединный киль. В цент­
ральной  части  листовой  подушки  находится 
удлиненно­овальное,  веретеновидное  образова­
ние,  при  жизни  растения  образованное  круп­
ноячеистой рыхлой тканью, углефицированные 
остатки которой сохранились на части листовых 
подушек. По мнению  автора,  это  образование 

соответствует  области  развития  подлистовой 
аэренхимы («подлистовому пузырю», или infra­
foliar bladder), присутствие которого характерно 
для  большинства  раннекаменноугольных  цен­
тральноангарских  лепидофитов  [Meyen,  1976]. 
Длина  зоны  развития  подлистовой  аэренхимы 
у  описываемого  растения  варьировала  от  2  до 
4 мм; ее ширина не превышала 1 мм.

На двух листовых подушках слева и справа от 
подлистового пузыря наблюдаются две узкие, сим­
метрично расположенные дополнительные зоны, 
выделяющиеся в рельефе листовой подушки в ви­
де слабого понижения в форме продольных скла­
док. Возможно, эти зоны могли быть секреторно­
выделительными  органами,  гомологичными  па­
рихнам экваториальных лепидодендроновых (ле­
пидокарповых)  плауновидных,  функционально 
связанными с подлистовой аэренхимой.

Замечания. Среди палеозойских ангарских пла­
уновидных, которым морфологически близок уфа­
дендрон, есть роды, у которых лигула неизвестна, 
однако были ли  эти формы в  действительности 
безлигульными,  как  это  справедливо  отмечал 
С.В. Мейен [1974, 1990а], неизвестно. Среди со­
вре менных гетероспоровых лигульных плауновид­
ных (Isoetes, Selaginella) есть виды, у которых лигу­
ла располагалась на довольно заметном расстоя­
нии от основания филлоида, в дистальном направ­
лении [Lotsy, 1909, Fig. 332, 1]. Совершенно очевид­
но, что после опадения филлоида у такого расте­
ния  на  побеге  не  останется  никаких  признаков 
присутствия лигулы. По этой причине автор воз­
держивается  от  категорических  высказываний  в 
пользу или против наличия лигулы у Ufadendron.

К сожалению, мы пока не располагаем дан­
ными  о  строении  репродуктивной  сферы  уфа­
дендрона, однако о его предполагаемых листьях 
(филлоидах)  можно  вынести  общие  суждения, 
основываясь  на  строении  листовых  рубцов. 
Представляется,  что  филлоиды  этого  растения 
обладали  единственной  средней  жилкой,  были 
длинными и узкими и отпадали от несущего их 
побега по отделительному слою. Судя по толщи­
не ограничительного валика, окружающего лис­
товой рубец, по меньшей мере основания фил­
лоидов  были  мясистыми,  что  косвенно  может 
указывать на природу самого растения, возмож­
но,  обладавшего  ксерофильными  адаптациями. 
Cемиаридный  климат  Среднего  Приуралья,  в 
котором произрастали уфадендроны, вполне мог 
быть причиной  возникновения подобных  адап­
таций, известных и у других растений из перм­
ских  отложений  этого  региона  (подробнее,  см. 
[Наугольных, 2004б, с. 205]).



33

Семейство Tomiodendraceae Naugolnykh, family nov.

Рис. 6. Ufadendron ufaensis Naugolnykh
A — реконструкция облиственного побега; B — фрагмент коры с листовыми подушками, голотип ГДМ № ОФ 15450, ме­

стонахождение Александровское; нижняя пермь, кунгурский ярус, кошелевская свита. Длина масштабной линейки — 1 см
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По  наличию  подлистовой  аэренхимы  уфа­
дендрон очень сходен с большой группой ран­
некаменноугольных центральноангарских плау­
новидных,  относящихся  к  родам  Tomiodendron 
Radczenko emend. S.Meyen, Angarodendron Zales­
sky emend. S.Meyen, Angarophloios S.Meyen, Lophio­
dendron Zalessky emend. S.Meyen.

Если  сравнивать  морфологию  листовых  по­
душек уфадендрона с наиболее близкими фор­
мами, то в первую очередь нужно упомянуть ви­
ды рода Tomiodendron. Для плауновидных этого 
рода, как и для уфадендрона, характерны:

— продольно вытянутые веретеновидные лис­
товые подушки с листовым рубцом, находящим­
ся в самой верхней части листовой подушки;

— расположенный под листовым рубцом ко­
роткий осевой киль и

— хорошо  развитый  удлиненный  подлисто­
вой пузырь, сложенный аэренхимой (ср., напри­
мер, рис. 6, В настоящей работы и рис. 31 в рабо­
те С.В. Мейена [1990а]).

Род Tomiodendron  Radczenko  с  типовым  ви­
дом T. ostrogianum (Zalessky) Radczenko был уста­
новлен  Г.П.  Радченко  [1956]  на  материале  из 
нижнекаменноугольных отложений Кузнецкого 
бассейна.  В  рамках  морфологической  концеп­
ции  Радченко,  род  рассматривался  как  безли­
гульный,  однако  позднее  С.В.  Мейен  [1974, 
1990а] убедительно показал, что лигула присут­
ствовала и у томиодендрона, и у многих других 
близких родов плауновидных из нижнего карбо­
на Ангариды.

По расположению листового рубца в самой 
верхней части листовой подушки (именно такое 
расположение листового рубца характерно и для 
уфадендрона)  Радченко  сближал  роды  Tomio­
dendron, Angarodendron, Demetria, Siberiodendron и 
Lepidodendropsis, считая, что это «может указы­
вать на общность происхождения и сходные ус­
ло вия развития данных родов» [Радченко, 1957, 
с. 51].

Эту  группу плауновидных Радченко предла­
гал обособить в отдельное подсемейство Tomio­
dendroideae семейства Lepidodendropsidaceae [Рад­
ченко, 1957]. К сожалению, Радченко не привел 
диагноза  нового  подсемейства  (что  не  требова­
лось в те годы по нормам таксономических ново­
введений), но его решение по установлению но­
вого подсемейства автору представляется вполне 
оправданным. В настоящей работе это подсемей­
ство включено в состав нового семейства Tomio­
dendraceae Naugolnykh, family nov. (см. выше).

По  мнению  Радченко,  «все  плауновидные, 
входившие в состав наиболее древних каменно­

угольных  растительных  сообществ  Тунгусской 
фитогеографической  области,  характеризова­
лись  шиловидными  филлоидами,  отсутствием 
транспирационных  отверстий  в  подушках  и 
примитивной  организацией  спороносных  ор­
ганов;  ...они имеют характер чередующихся на 
стволах зон стерильных филлоидов и спорофил­
лоидов  типа  Lepidodendropsis  и  Pinakodendron» 
[Радченко,  1958,  c.  246–247].  В  самом  общем 
плане, эта точка зрения не противоречит суще­
ствующим в настоящее время взглядам на мор­
фологию этих растений.

Близкие формы известны из еще более древ­
них  отложений  Ангариды  и  прилегающих  к 
ней областей. Таковы Tomiodendron tschingizicum 
Senkevitsch и T. akshokense Senkevitsch из девона 
Казахстана [Сенкевич, 1984].

Род Meyenodendron Thomas et Spicer, который 
также может быть отнесен к семейству Tomio­
dendraceae,  был  описан  Б.Томасом  и  Р.Спай­
сером [Thomas, Spicer, 1986] из нижнекаменноу­
гольных  отложений  Аляски.  Томас  и  Спайсер 
отнесли мейенодендрон к семейству Protolepido­
dendraceae,  очевидно,  в  соответствии  с  систе­
мой,  предложенной  ранее  Томасом  и  Брэйк­
Хэйнс [Thomas, Brack­Hanes, 1984], в которой, 
правда, роды Tomiodendron, Angarodendron, Anga­
rophloios, Lophiodendron были помещены в состав 
сателлитных таксонов порядка Protolepidodend­
rales.

Особый интерес вызывают находки плауно­
видных с подлистовой аэренхимой в Гондване.

Из нижнекаменноугольных отложений Перу 
описан  вид  Tomiodendron  peruvianum  (Gothan) 
Pfefferkorn et Alleman, правомерность отнесения 
которого  к  роду Tomiodendron  не  вызывает  со­
мнений.  Для  этого  растения  характерно  соче­
тание лигульных ямок и подлистовых пузырей, 
расположенных в средней части веретеновидных 
листовых подушек, разделенных зонами роста с 
морщинистой перидермой [Iannuzzi, Pfefferkorn, 
2002, Fig. 3].

Из других гондванских плауновидных, обла­
дающих  сходством  как  с  Ufadendron,  так  и  с 
цент ральноангарскими лепидофитами, следует 
упомянуть  пермский  Brasilodendron  africanum 
Le moigne  et  Brown  и  близкие  ему  виды.  Для 
этого растения характерны продольно вытяну­
тые веретеновидные листовые подушки с рас­
положенным  в  верхней  части  листовым  руб­
цом,  а  также  короткий  осевой  киль.  В  ряде 
случаев,  присутствует  расположенное  под  ки­
лем  образование,  возможно,  связанное  с  раз­
витием  подлис товой  аэренхимы  [Lemoigne, 
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Brown, 1980, Pl. 3, figs. 12, 13]. Очень сходное с 
подлистовым пузырем образование имеется на 
листовых  подушках  лепидофита Azaniadendron 
Rayner из нижнепермских отложений Южной 
Африки  [Rayner,  1986].  Совершенно  отчетли­
вые подлистовые пузыри, интерпретация кото­
рых не вызывает сомнений, описаны у плауно­
видного  Bumbudendron  Archan gelsky  et  al.  из 
верхнекаменноугольных отложений Аргентины 
[Gutierrez et al., 1986]. Пред ставляется, что все 
эти формы,  как  и  центральноангарские  плау­
новидные с подлистовым пузырем, могли иметь 
общее происхождение.

Обращает  на  себя  внимание  тот  факт,  что 
большинство  плауновидных,  близких  уфаден­
дрону,  происходят  из  нижнекаменноугольных 
отложений  центральных  районов  Ангариды. 
В этой  связи возникает  вопрос:  как именно и 
по  каким  климато­ландшафтным  или  эволю­
ционным  причинам  плауновидные  централь­
ноангарского  типа выжили во внешних преде­
лах Субангарской области вплоть до середины 
пермского периода?

По мнению автора, этот феномен может иметь 
следующие причины.

Резкое изменение таксономического состава 
каменноугольных  флор  на  рубеже  раннего  и 
среднего карбона в пределах Ангариды связыва­
лось с эпизодом похолодания («острогский эпи­
зод» [Мейен, 1987]), вследствие которого в этом 
регионе  безморозный  климат  раннего  карбона 
сменился  отчетливо  сезонным  климатом  сред­
него и позднего карбона, что изменило адаптив­
ные  преференции  и  дало  эволюционные  пре­
имущества  развитию  различных  групп  голосе­
менных,  прежде  всего,  войновскиевых  (класс 
Vojnovskyopsida).  На  юго­западных  окраинах 
Ан гариды,  к  которым  примыкали  и  районы 
Сред него  и Южного  Приуралья,  климат,  оче­
видно, сохранил свою мягкость, что позволило 
именно здесь выжить плауновидным централь­
ноангарского типа. Практически на всю вторую 
половину каменноугольного периода и в начале 
пермского периода плауновидные этого типа в 
Анга риде выпадают из геологической летописи.

Реккурентное возвращение в летопись таксо­
нов, казалось бы, уже вымерших, иногда с мор­
фологическими модификациями, в палеонтоло­
гии  широко  известно.  В  последние  годы  это 
явление часто цитируется как феномен «La zar­
taxa». «Лазарь­эффекты» регистировались и для 
ископаемых растений позднего палеозоя Анга­
риды [Красилов, 1999]. Уфадендрон, по мнению 
автора, также можно рассматривать как прояв­

ление  этого феномена,  в  эволюционном отно­
шении  близкого  к  существованию  «живых  ис­
копаемых» или «персистирующих типов».

Ангарские  и  гондванские  плауновидные  с 
подлистовым пузырем, скорее всего, произош­
ли  от  общего  предка,  произраставшего  в  де­
вонском  периоде  в  областях  развития  низко­
широтной  растительности.  В  начале  карбона, 
с появлением и развитием экваториальной рас­
тительности еврамерийского типа, плауновид­
ные с подлистовым пузырем мигрировали как 
на юг, в область развития нотальной раститель­
ности, так и на север, в пределы Центральной 
Ангариды,  где  они  доминировали  до  начала 
среднего карбона.

Материал. Голотип (местонахождение Алек­
сандровское);  дополнительный  экзмепляр  из 
местонахождения Красноуфимские Ключики.

Семейство Pleuromeiaceae Potonie,  
1901

Род Viatcheslavia Zalessky, 1936

Viatcheslavia vorcutensis Zalessky, 1936
Табл. V, фиг. 2–6, Табл. VI, фиг. 4–8; рис. 7, A–F, 

рис. 8, A–E

Синонимика: см. [Наугольных, 2005а, с. 19].

лектотип.  Изображен  М.Ф.  Нейбург  [1960, 
рис. 3]; правый берег р. Воркуты у пос. Рудник; 
средняя пермь, уфимский ярус, воркутская се­
рия, интинская свита.

Описание. Древовидные гетероспоровые пла­
уновидные с шириной стволов до 30 см или, в 
исключительных случаях, до 40 см. Стволы пря­
мые, неветвящиеся. Предполагаемая высота ство­
лов составляла около 3–3,5 м. Филлоиды линей­
ные, длинные, узкие, с единственной централь­
ной жилкой. Спорофиллы короткие, субтреуголь­
ных или субромбических очертаний. Спорангий 
прикреплялся  к  адаксиальной  стороне  споро­
филла в  его проксимальной части. Ме гаспоры 
простые,  с  ровной  спородермой  и  трилетным 
тетрадным рубцом. Микроспоры каватные, с от­
четливым трилетным тетрадным рубцом, описа­
ны в качестве самостоятельного вида Densoisporites 
polaznaensis  Naugolnykh  et  Zavial.  [Naugolnykh, 
Zavialova, 2004].
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Рис. 7. Viatcheslavia vorcutensis Zalessky, морфология древовидного плауновидного, семейство Pleuromeiaceae, 
порядок Pleuromeiales, класс Isoetopsida, отдел Lepidophyta

A — интерпретация листовых подушек: 1 — парихны, 2 — подфиллоидные площадки; B — филлоид: SB — устьичная 
полоса; C — спорофилл: SB — устьичная полоса; D — продольное сечение через филлоид и листовую подушку: L — лигула; 
E — микроспора Densoisporites polaznaensis Naugolnykh et Zavialova; F — фрагмент коры. Местонахождение Полазна, Пермский 
край; средняя пермь, уфимский ярус, соликамский горизонт. Длина масштабной линейки — 1 см (A–D, F), 10 мкм (E)
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Рис. 8. Viatcheslavia vorcutensis Zalessky (A–E), Sadovnikovia belemnoides Naugolnykh (F), семейство Pleuromeia­
ceae, порядок Pleuromeiales, класс Isoetopsida, отдел Lepidophyta

A — филлоид; B — реконструкция общего облика растения (обратите внимание на циклически расположенные на стволе 
фертильные зоны, образованные относительно короткими спорофиллами); C — строение спорофилла; D — строение микро­
споры Densoisporites polaznaensis Naugolnykh et Zavialova; E — строение микроспоры в сечении: 1 — каватная полость; 2 — внеш­
ний ламеллярный слой; 3 — тетрадный рубец, 4 — внутренний плотный слой; F — спорофилл садовниковии, голотип ГИН 
№ 3773(11)/313(92). Местонахождения: Полазна, Пермский край; уфимский ярус, соликамский горизонт (A–E); Чекарда­1, 
слой 10, кунгурский ярус, иренский горизонт (F). Длина масштабной линейки — 1 см (A, C, F), 10 см (B), 20 мкм (D, E)
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Замечания.  В  нижнепермских  отложениях 
Приуралья  встречаются  побеги  плауновидных, 
внешне  сходных  с  побегами  вячеславий,  но 
меньшего размера и с укороченными филлоида­
ми (рис. 9; также см. Табл. X, фиг. 2). Пока ма­
териала  по  этим  плауновидным  недостаточно 
для описания, однако в перспективе можно рас­
считывать на появление новых данных, которые 
позволят в деталях изучить эти растения, пока 
во многом остающиеся таинственными.

Распространение.  Уфимский  ярус,  средняя 
пермь; Приуралье.

Род Sadovnikovia Naugolnykh, 1994

Sadovnikovia belemnoides Naugolnykh, 1994
Рис. 8, F

Синонимика: см. [Наугольных, 1998, с. 28].

Рис. 9. Побег гетероспорового плауновидного, воз­
можно, относящегося к новым виду и роду

Экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 94556/1. Местонахождение 
Мазуевка, нижняя пермь, кунгурский ярус. Длина масштаб­
ной линейки — 1 см

Голотип.  ГИН №  3773(11)/313(92);  Среднее 
Приуралье, Пермский край, левый берег р. Сыл­
вы, местонахождение Чекарда­1, слой 10; ниж­
няя пермь, кунгурский ярус, иренский горизонт, 
кошелевская свита.

Описание. Гетероспоровые лигульные пла уно­
видные с длинными стреловидными или шило­
видными спорофиллами. На адаксиальной сто­
роне  спорофиллов  расположены  две  продоль­
ные устьичные полосы, находящиеся по обеим 
сторонам от средней жилки. Спо рангии округ­
лые  или  продольно  вытянутые  овальные,  рас­
полагаются на адаксиальной стороне спорофил­
ла  в  его  базальной части. Со  спорофил лами  в 
ассоциативной связи встречаются длинные ли­
нейные  филлоиды  и  фрагменты  коры  с  попе­
речно вытянутыми листовыми подушками, рас­
положенными отчетливыми парастихами.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Отдел  
Equisetophyta D.H. Scott,  

1900

Класс  
Equisetopsida C.Agardh, 1825

Порядок Calamitales  
(= Calamostachyales) Eichwald, 1852

Семейство  
Calamitaceae unger, 1840

Род Calamites Suckow, 1784

Calamites gigas Brongniart, 1828
Табл. VII, фиг. 1–9; рис. 10, A–E

Избранная  синонимика: Calamites  gigas Brongniart, 
1828: см. синомику в [Наугольных, 2007, с. 103–107].

Sachyogyrus multifarius Zalessky, 1939: Zalessky, 1939b, 
p. 336–337, figs. 7–8.

Metacalamostachys  dumasii  (Zeiller,  1892)  Barthel, 
1989: Rossler, 2001, Bild 381–385.

Annularia carinata Gutbier, 1849: Kerp, Fichter, 1985, 
taf. 6, Figs. 3–6.
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Рис. 10. Calamites gigas Brongniat, морфология древовидного членистостебельного,  семейство Calamosta­
chyaceae (= Calamitaceae), порядок Calamostachyales (= Calamitales), класс Equisetopsida

A  —  боковой  облиственный  побег  Annularia carinata Gutbier,  КИАХМЗ  экз.  ККМ №  9699/8;  B  —  собрание  спо­
роношений Sachyogyrus multifarius Zalessky (= Metacalamostachys dumasii Zeiller), экз. ТИН № 3773(11)/278(91); C — спора 
Calamospora cf. pedata Kozanke; D — схематическое продольное сечение стробила; E — осевой побег

Местонахождения: Чекарда­1, слой 10, нижняя пермь, кунгурский ярус (A–D); Сылва­1, средняя пермь, уфим­
ский ярус (E). Длина масштабной линейки — 1 см (A, B, D), 10 мкм (C), 10 см (E)
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Голотип. Изображен А.Броньяром [Brongniart, 
1928, Pl. 27]; предположительно происходит из 
медистых песчаников Приуралья.

Описание.  Крупные  древовидные  членисто­
стебельные  с  мощным  колоннобразным  ство­
лом, несущим в верхней части боковые облист­
венные  ветви  с  мутовчато  расположенными 
листь ями, известными под собственным назва­
нием  Annularia  carinata  Gutbier.  Поверхность 
ствола покрыта хорошо выраженными продоль­
ными ребрами, как правило, чередующимися в 
узлах, но иногда проходящими через узел пря­
мо.  Спороношения  представляют  собой  фер­
тильные побеги, несущие в узлах стробилы, со­
стоящие из многочисленных мутовок спорофил­
лов, разделенных стерильными брактеями.

Распространение. Нижняя пермь Западной и 
Центральной Европы; Приуралья, Ближнего и 
Среднего Востока, Северной Африки и, возмож­
но, северной части Китая; средняя пермь (уфим­
ский и казанский ярусы) Поволжья, Прикамья 
и Приуралья.

Порядок  
Equisetales Dumort., 1829

Семейство  
tchernoviaceae S.Meyen, 1983

Род Equisetinostachys rasskasova, 1961

Equisetinostachys peremensis  
(Zalessky, 1934) Naugolnykh, 2007

Табл. VIII, фиг. 2; рис. 11, A, рис. 12

Синонимика: см. [Наугольных, 2007, с. 98].

Голотип. Репродуктивный побег с тремя фер­
тильными  зонами.  Изображен  М.Д.  Залесским 
[Zalessky, 1934a, fig. 2]; Среднее Приуралье, Перм­
ский край, левый берег р. Сылвы, местонахож­
дение  Чекарда­1,  предположительно,  слой  10; 
нижняя пермь,  кунгурский ярус, иренский  го­
ризонт, кошелевская свита.

Описание.  Хвощевидные  с  многоярусными 
фертильными зонами, расположенными на меж­
доузлиях репродуктивных побегов. Междоузлия 
разделены узлами, которые несут мутовки сте­
рильных листьев, сросшихся своими основания­
ми и образующими короткие, но хорошо выра­

женные листовые влагалища. Свободные концы 
листьев  длинные,  заостренные,  с  единствен­
ной  тонкой  продольной  центральной  жилкой. 
Вегетативные  побеги,  возможно,  относятся  к 
«морфотаксону» (формальному виду) Phyllotheca 
stenophylloides Zalessky.

Замечания. Род Equisetinostachys Rasskasova за­
нимает промежуточное положение между арха­
ичными эквизетофитами раннего карбона (Atero­
calamites, = Archaeocalamites) и более высоко ор­
ганизованными хвощевидными с редукцией фер­
тильных зон до единственной фертильной зоны 
(см. ниже рис. 17, A, В; подробнее см. [Науголь­
ных, 2004а]).

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Род Phyllotheca Brongniart, 1828

Phyllotheca campanularis Zalessky, 1937,  
emend. Naugolnykh, 1998

Табл. IX, фиг. 2, 3, Табл. X, фиг. 1, 4,  
Табл. XI, фиг. 4; рис. 11, B–E, рис. 13, A,  

рис. 14, рис. 15, B

Синонимика: см. [Наугольных, 1998, с. 44].

Голотип. Изображен М.Д. Залесским  [Zales­
sky, 1937b, p. 42, fig. 4]; Среднее Приуралье, Перм­
ский край, правый берег р. Барды, местонахож­
дение Красная Глинка; нижняя пермь, кунгур­
ский  ярус,  филипповский  горизонт,  лекская 
свита.

Описание.  Облиственные  членистые  побеги 
хвощевидных от простых  до имеющих два по­
рядка ветвления, толщиной от 0,5 до 1,5 см и 
длиной до 40–50 см. Побеги несут листовые му­
товки, располагающиеся в узлах побега. Листья 
срастаются своими основаниями не менее чем 
на  половину  своей  длины,  образуя  хорошо 
оформленные листовые влагалища. Длина сво­
бодных частей листьев обычно небольшая и не 
превышает 1 см. Верхушки листьев приострены. 
Известна  единственная  на  сегодняшний  день 
находка фертильного побега этого вида (см. рис. 
11, В; табл. Х, фиг. 1). Спороношение представ­
ляет собой фертильные зоны, последовательно 
располагающиеся друг над другом на побеге и 
состоящие из пельтатных  спорофиллов  с щит­
ками субквадратных очертаний с тесно смыкаю­
щимися краями.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.
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Рис. 11. Морфология хвощевидных; семейство Tchernoviaceae (= Tschernoviaceae), порядок Equisetales, класс 
Equisetopsida

A — Equisetinostachys peremensis (Zalessky) Naugolnykh, фертильный побег, экз. ГИН № 2009/53; B — репродуктивный 
орган,  принадлежавший  хвощевидному  с  облиственными  побегами Phyllotheca campanularis Zalessky  emend. Naugolnykh, 
экз. ГИН № 3773(11)/387a(93); C–E — молодые экземпляры Phyllotheca campanularis, проросшие в осадке: C — экз. ГИН 
№ 4856/104, D — экз. ГИН № 4856/379, E — экз. ГИН № 3773(11)/282(91). Местонахождение Чекарда­1, слой 10, нижняя 
пермь, кунгурский ярус. Длина масштабной линейки — 1 см
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Рис. 12. Реконструкция моновидового околоводного растительного сообщества, состоящего из хвощевидно­
го с фертильными побегами Equisetinostachys peremensis (Zalessky) Naugolnykh

Ранняя пермь, Приуралье. Длина масштабной линейки — 1 см
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Рис. 13. Морфология хвощевидных; семейство Tchernoviaceae (= Tschernoviaceae), порядок Equisetales, класс 
Equisetopsida

A — два побега хвощевидного Phyllotheca campanularis Zalessky emend. Naugolnykh. Местонахождение Чекарда­1, слой 10, 
нижняя пермь, кунгурский ярус, экз. ГИН № 4856/240; B — Paracalamites laticostatus Zalessky (по: [Zalessky, 1934b, fig. 3]), 
Печорский  угольный  бассейн,  правый  берег  р.  Печоры,  обн.  18  ниже  руч.  Данько­Шора;  C  —  Paracalamites striatus 
(Schmalhausen) Zalessky, Печорский угольный бассейн, р. Аранец (по М.Д. Залесскому [1927, Табл. XL, фиг. 5]; репродуци­
рован М.Ф. Нейбург [1964, Табл. IX, фиг. 2]. Длина масштабной линейки — 1 см
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Рис. 14. Реконструкция хвощевидного Phyllotheca campanularis Zalessky emend. Naugolnykh
Ранняя пермь, Приуралье. Длина масштабной линейки — 1 см
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Рис. 15. Морфология хвощевидных; семейство Tchernoviaceae (= Tschernoviaceae), порядок Equisetales, класс 
Equisetopsida

A — Phyllotheca stenophylloides Zalessky, апикальная часть побега, свободные части листьев длинные и узкие, листовые 
влагалища  относительно  короткие,  но  хорошо  развитые,  междоузлия  апикальной  части  побега  относительно  короткие, 
междоузлия  средней  и  нижней  частей  побега  более  длинные;  B — Phyllotheca campanularis Zalessky  emend. Naugolnykh, 
ювенильный побег, свободные части листьев короткие, листовые влагалища относительно длинные и узкие, очень хорошо 
развитые; C — Phyllotheca scyphulifera Zalessky, часть развитого ветвящегося побега, свободные части листьев редуцированы, 
листовые  влагалища  средних  размеров,  относительно широкие, ширина междоузлий и  размеры  листовых  влагалищ по­
степенно уменьшаются к верхушке побега; D — Paracalamites decoratus (Eichwald) Zalessky, нижняя часть побега крупного 
хвощевидного,  продольные  ребра  противопоставлены  друг  другу  в  узлах  побега,  в  зонах  роста  встречаются  вставочные 
(интеркалирующие) ребра, каждое ребро несет отчетливый продольный желобок. Местонахождения: Чекарда­1, слой 10, 
нижняя пермь, кунгурский ярус (A–C); Черная Гора (Шалинский район Свердловской области), артинский ярус (D). Длина 
масштабной линейки — 1 см
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Phyllotheca stenophylloides Zalessky, 1939
Табл. IX, фиг. 1; рис. 15, А

Синонимика: Phyllotheca stenophylloides Zales sky: Za­
lessky, 1939b, p. 332–335, fig. 4, 5.

Голотип. В протологе обозначен не был.
лектотип. Изображен М.Д. Залесским [Zales­

sky,  1939b,  p.  332,  fig.  4];  Среднее  Приуралье, 
Перм ский край, левый берег р. Сылвы, местона­
хождение Чекарда  (Чекарда­2?);  слой  10;  ниж­
няя пермь, кунгурский ярус, иренский горизонт, 
кошелевская свита.

Описание. Хвощевидные с длинными сегмен­
тированными побегами, шириной от 0,5 до 2 см, 
несущими  отчетливые  продольные  ребра,  про­
тивопоставленные  в  узлах.  Листья  срастаются 
краями в цилиндрические влагалища. Свободные 
части листьев длинные, достигающие 3–4 см в 
длину или даже более.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Phyllotheca scyphulifera Zalessky, 1937
Табл. IX, фиг. 4; рис. 15, С

Голотип. Изображен М.Д. Залесским [Zalessky, 
1937b, p. 41, fig. 2]; Среднее Приуралье, Пермский 
край, левый берег р. Сылвы, местонахождение 
Чекарда­1, предположительно, слой 10; нижняя 
пермь, кунгурский ярус, иренский горизонт, ко­
шелевская свита.

Описание.  Членистостебельные  с  тонкими 
и длинными облиственными побегами с хоро­
шо развитыми листовыми мутовками. Листья 
срастаются  своими  краями  практически  на 
всю  длину,  образуя  хорошо  выраженные  ли­
стовые  влагалища.  Верхушки  листьев  закру­
гленные. Основание листовой мутовки обыч­
но образует утолщенное кольцо прикрепления 
к побегу.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Род Paracalamites Zalessky, 1927

Paracalamites decoratus (Eichwald, 1854)  
Zalessky, 1927

Табл. IX, фиг. 5, Табл. XI, фиг. 5, 6, Табл. XII, фиг. 
4; рис. 15, D

Синонимика: см. [Нейбург, 1964, с. 26].

Голотип. Изображен Э.И. Эйхвальдом [Eich­
wald, 1860, Табл. XIII, фиг. 5]; фотография это­
го же экземпляра опубликована М.Д. Залесским 
[1927, Табл. I, фиг. 3].

Описание. Побеги членистостебельных с хо­
рошо выраженными и относительно широкими 
продольными ребрами. Ребра противопоставле­
ны  в  узлах,  за  исключением  зон  роста,  обыч­
но находящихся в основании побега, где ребра 
могут интеркалировать. Побеги взрослых, хоро­
шо  развитых  представителей  этого  вида  обыч­
но достигают больших размеров, до 10–15 см в 
диамет ре. Каждое  ребро  несет  хорошо  оформ­
ленный продольный желобок. Длина междоуз­
лий может быть короче ширины побега  (в его 
основании), равняться ей (в средней части по­
бега) или незначительно ее превышать (в верх­
ней части побега).

Распространение.  Артинский  и  кунгурский 
ярусы,  нижняя  пермь,  уфимский  и  казанский 
ярусы, средняя пермь; Среднее и Южное При­
уралье, Печорский угольный бассейн.

Paracalamites frigidus Neuburg,  
1964

Табл. XII, фиг. 1, 5

Синонимика: см. [Наугольных, 1998, с. 50].

Голотип. ГИН № 3090/108, Печорский уголь­
ный бассейн, Интинское месторождение, сред­
няя пермь, уфимский ярус, интинская свита, па­
кет J, голотип изображен в [Нейбург, 1964, Табл. 
XIII, фиг. 2].

Описание. Членистостебельные с относитель­
но  неширокими  побегами,  обычно  не  превы­
шающими в  диаметре  3–4  см,  с  хорошо  выра­
женными тонкими (до 2 мм в ширину) продоль­
ными ребрами, противопоставленными в узлах. 
Узлы отчетливые. Междоузлия длинные, обыч­
но превышающие длину узлов (ширину побега 
в узлах) не менее чем в 8–10 раз.

Распространение. Артинский и кунгурский яру­
сы, нижняя пермь, уфимский и казанский яру­
сы, средняя пермь; Среднее и Южное Приуралье, 
Печорский угольный бассейн.

Paracalamites striatus  
(Schmalhausen, 1879) Zalessky, 1927

Рис. 13, С

Синонимика: см. [Нейбург, 1964, с. 34].
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Голотип. Изображен М.Ф. Нейбург [1964, Табл. 
IX, фиг. 2]; Печорский угольный бассейн, р. Ара­
нец.

Описание. Членистостебельные с нешироки­
ми побегами и длинными междоузлиями, несу­
щими  относительно  широкие  и  уплощенные 
продольные  ребра,  противопоставленные  в  уз­
лах.  Поверхность  ребер  покрыта  тонкой  про­
дольной бороздчатостью.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь;  Среднее  и Южное  Приуралье;  кунгур­
ский ярус, нижняя пермь, уфимский ярус, сред­
няя пермь, Печорский угольный бассейн.

Paracalamites similis Zalessky, 1938
Табл. XII, фиг. 3

Синонимика: см. [Нейбург, 1964, с. 34].

Голотип. В протологе указан не был.
лектотип. Избран М.Ф. Нейбург [1964, Табл. 

X,  фиг.  1];  Печорский  бассейн,  правый  берег 
р. Воркуты у пос. Рудничный.

Описание. Членистостебельные с крупными 
побегами,  несущими  толстые  уплощенные 
про дольные ребра, противопоставленные в уз­
лах. Ребра имеют неглубокий, но отчетливый 
уплощенный  продольный  желобок.  Длина 
междоузлий  значительно  превышает  ширину 
побега.

Замечания. Не  исключено,  что  побеги  вида 
Paracalamites  similis  Zalessky  могут  соответство­
вать  дистальным  частям  побегов  Paracalamites 
decoratus (Eichwald) Zalessky.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Paracalamites laticostatus Zalessky, 1934
Рис. 13, B

Синонимика: см. [Нейбург, 1964, с. 30].

Голотип. Изображен М.Д. Залесским [Zalessky, 
1934b, p. 244, fig. 3]; р. Печора.

Описание. Крупные членистостебельные с хо­
рошо развитыми плоскими продольными ребра­
ми, противопоставленными в узлах. Узлы обыч­
но  несут  нодальные  каналы,  соответствующие 
входу проводящих пучков в листовые мутовки и 
в боковые ветви.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь;  уфимский  и  казанский  ярусы,  средняя 

пермь;  Приуралье,  Печорский  угольный  бас­
сейн и сопредельные регионы.

Paracalamites tubicinus Naugolnykh, 2007
Табл. XI, фиг. 1–3

Синонимика:  Paracalamites  tubicinus  Naugolnykh: 
Наугольных, 2007, с. 100, 102–103, рис. 34, A–C.

Голотип. ГИН № 3773/797, Среднее Приура­
лье, Пермский край, левый берег р. Барды вы­
ше  с.  Матвеево,  местонахождение  Крутая  Ка­
тушка­1;  нижняя  пермь,  кунгурский  ярус,  фи­
липповский горизонт, лекская свита.

Описание.  Членистостебельные  средних  раз­
меров,  с  хорошо  развитыми  продольными  реб­
рами,  противопоставленными  в  узлах.  Отличи­
тельной особенностью вида является присутствие 
в узлах крупных веточных рубцов округлой или 
овальной формы. На одном узле может находить­
ся от одного до четырех веточных рубцов.

Распространение.  Артинский  ярус,  кунгур­
ский ярус, нижняя пермь; Приуралье.

Род Paracalamitina Zalessky, 1934,  
emend. Naugolnykh, 2002

Paracalamitina striata Zalessky, 1934,  
emend. Naugolnykh, 2002

Рис. 16, A–L

Синонимика: см. [Naugolnykh, 2002b, p. 379].

Голотип. В протологе указан не был.
Неотип. Изображен М.Д. Залесским [Zalessky, 

1934b, Fig. 1]; репродуцирован М.Ф. Нейбург [1960, 
с. 36, фиг. 3]; р. Печора, обн. 17 выше руч. Данько­
Шора; средняя пермь, уфимский ярус.

Описание.  Членистостебельные  с  побегами, 
имеющими  не  менее  трех  или  четырех  поряд­
ков ветвления. Осевой ствол мощный, толстый, 
вертикально  ориентированный,  до  10–15  см  в 
диаметре,  с  пологими  слабовыраженными  про­
дольными  ребрами.  В  своей  верхней  половине 
ствол несет  боковые  ветви первого порядка,  от 
узлов  которых  отходят  ветви  второго  порядка. 
Ветви первого и  второго порядков несут  отчет­
ливые продольные ребра, противопоставленные 
в  узлах.  Узлы  ветвей  несут  листовые  мутовки. 
Листовые  мутовки  ветвей  первого  порядка  от­
носительно  короткие  и  широкие.  Листья  вет­
вей  второго  и  третьего  порядков  относительно 
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длинные и узкие, срастающиеся основаниями в 
среднем не менее чем на половину своей длины, 
в  цилиндрические  листовые  влагалища.  В  каж­
дом листе располагается одна тонкая продольная 
жилка. Репродуктивные органы представляют со­
бой фертильные зоны, состоящие из одного или, 
реже,  двух  последовательных  междоузлий,  по­
крытых пельтатными спорофиллами, с щитками 
округлой  или  субквадратной  формы,  разделен­
ными радиальными желобками на четыре–девять 
радиальных  секторов. Под каждым из  секторов 
располагался один спорангий. Фертильный побег 
заканчивался терминальной листовой мутовкой.

Замечания. Автором [Наугольных, 1998, с. 54] 
было высказано предложение использовать род 
Paracalamitina  Zalessky  для  отпечатков  и  фи­
толейм  внешних  покровов  побегов  ангарских 
хвощевидных  семейства  черновиевых  (рис.  17) 
с  противопоставленными  в  узлах  ребрами  и  с 
отчетливыми веточными и листовыми рубцами, 
располагающимися в узлах. Таким образом, род 
Paracalamitina  Zalessky  таксономически  допол­
нял  род  Paracalamites  Zalessky,  который  пред­
лагалось использовать [Мейен, 1987, с. 98] для 
слепков  внутренних  полостей  побегов  хвоще­
видных этой же группы.

Однако  в  реальной  практике  к  роду Paraca­
lamites Zalessky нередко относят, помимо слепков 
внутренних полостей побегов, и отпечатки самих 
побегов  (см.,  например:  [Нейбург,  1948,  Табл. 
VII, фиг. 3; Горелова, Радченко, 1962, Табл. X, 
фиг. 1–3; Нейбург, 1964, Табл. VIII, фиг. 2, 2а, 
Табл. X, фиг. 2, Табл. XV, фиг. 3, Табл. XVI, фиг. 
1; Хахлов, 1964, Табл. 5, фиг. 17–20, Табл. 6, фиг. 
21–24, Табл. 7, фиг. 25–28; и др.]).

Поэтому в настоящее время род Paracalamitina 
Zalessky эмендирован до ботанического статуса 
[Naugolnykh, 2002] как объединяющий стволы, 
облиственные  побеги  и  репродуктивные  орга­
ны, принадлежавшие одним и тем же материн­
ским видам черновиевых.

Из кунгурских отложений Среднего и Южно го 
Приуралья  был  описан  ряд  видов  хвощевидных 
(Corynophyllites setiformis Zalessky, 1937, Paracalami­
tina ignatievii Naugolnykh, 1998; Paracala mitina lapte­
vae Naugolnykh, 2011), морфологическая специфи­

ка каждого из которых вполне очевидна. Однако, 
принимая во внимание сложную архитектуру хво­
щевидных  в  частности  и  членистостебельных  в 
целом,  нельзя  исключать  принципиальной  воз­
можности того, что каждый из этих видов может 
представлять  разные  «орган»­виды,  установлен­
ные на различных час тях одного или нескольких 
близких,  филогенетически  слабо  обособленных 
естественных (т.е. «ботанических») видов.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; уфимский ярус, казанский ярус, средняя 
пермь; Печорский угольный бассейн, Приуралье, 
Поволжье. Близкие формы известны из пермских 
отложений Приморья (Дальний Восток).

Род Annulina Neuburg, 1954

Annulina neuburgiana (Radczenko, 1934)  
Neuburg, 1954

Табл. X, фиг. 6, Табл. XIII, фиг. 1–3; рис. 18, A, B

Синонимика: см. [Нейбург, 1964, с. 59].

Голотип. В протологе голотип не был обозна­
чен.

лектотип. ГИН № 2492/327 (избран М.Ф. Ней­
бург [1948, с. 53]); Кузнецкий бассейн, г. Про­
копьевск, отвалы пород по пласту Мощному у 
шахты № 5.

Описание. Членистостебельные с относитель­
но  тонкими  побегами,  несущими  отчетливые, 
слегка уплощенные продольные ребра, противо­
поставленные в узлах. Листья длинные, ланцето­
видные, собранные в распростертые мутовки и 
срастающиеся своими основаниями в короткое, 
но хорошо выраженное листовое влагалище. В 
каждом листе находится одна продольная жил­
ка. Поверхность листа часто несет поперечную 
морщинистость. Репродуктивные органы пред­
ставляют собой фертильные зоны, расположен­
ные на междоузлиях. Фертильные зоны занима­
ют  только  верхнюю  часть  межоузлия,  обычно 
располагаясь не более чем на одной четвертой 
длины междоузлия. Каждая фертильная зона со­
стоит из 20–28 пельтатных спорофиллов.

⇒
Рис. 16. Paracalamitina striata Zalessky emend. Naugolnykh, морфология хвощевидных, семейство Tchernoviaceae 

(= Tschernoviaceae), порядок Equisetales, класс Equisetopsida
A, E — строение терминальных фертильных зон; B, C, F, G, K — строение отдельных листовых мутовок и фрагментов 

облиственных  побегов; D — фертильная  ось  с  опавшими  спорофиллами; H,  I — изолированные  спорангиофоры;  J — 
осевой побег с листовой мутовкой; L — осевой побег с боковой ветвью, сохранившейся в прикреплении к узлу побега. 
Местонахождения: Кожим­4, нижняя пермь, кунгурский ярус (L); Кожим­5, верхняя пермь, уфимский ярус (A–J). Длина 
масштабной линейки — 2 мм
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Семейство Tchernoviaceae S.Meyen, 1983



50

Глава 4. Описание растительных остатков

Рис. 17. Строение позднепалеозойских хвощевидных Ангариды
A — Sendersonia matura S.Meyen et Menshikova (по С.В. Мейену [1987, рис. 23, д, с изменениями]); B — 

Apocalamites (по Г.П. Радченко  [1957,  схема на  с.  43, фиг.  7,  с изменениями]); C, D — Tchernovia synensis 
Zalessky, строение спорофиллов (по М.Д. Залесскому [Zalessky, 1929a, C — Plate XVI, fig. 5; F — Plate XVI, fig. 
4]). Длина масштабной линейки — 1 см
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Семейство Tchernoviaceae S.Meyen, 1983

Рис. 18. Annulina neuburgiana (Radczenko) Neuburg, облиственные побеги; семейство Tchernoviaceae
 (= Tschernoviaceae), порядок Equisetales, класс Equisetopsida
Свободные части листьев очень длинные, хорошо развитые и относительно широкие, листовые влагалища очень ко­

роткие, но отчетливые. Местонахождения: Чекарда­1, слой 10 (A); Мазуевка, нижняя пермь, кунгурский ярус (B). Длина 
масштабной линейки — 1 см
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Распространение. Нижняя  и  средняя  пермь; 
Приуралье, Печорский угольный бассейн, Тунг­
усский бассейн, Кузнецкий бассейн, Приморье.

Порядок Sphenophyllales  
(= Bowmanitales) D.H. Campbell,  

1905

Семейство Sphenophyllaceae  
(= Bowmanitaceae) Warm., 1891

Род Bowmanites Binney, 1871

Bowmanites biarmensis Naugolnykh, 1998
Рис. 19, D

Синонимика: см. [Наугольных, 1998, с. 31–33, рис. 
12, D; 2003, Табл. IX, фиг. 5, Табл. X, фиг. 1, 6; 2007, 
Табл. XI, фиг. 1, 5, рис. 42].

Голотип.  ГИН  №  3773(11)/217(91);  целый 
стро бил на облиственном побеге; Среднее При­
уралье, Пермский край, левый берег р. Барды, 
местонахождение  Крутая  Катушка­2;  нижняя 
пермь,  кунгурский  ярус,  филипповский  гори­
зонт, лекская свита. Голотип изображен в ра­
ботах:  [На угольных,  1998,  рис.  12,  D  (прори­
совка); 2003, Табл. IX, фиг. 5, Табл. X, фиг. 1, 
6; 2007, Табл. XI, фиг. 1, 5, рис. 42 (реконструк­
ция)].

Описание. Терминальный стробил клинолист­
ника, состоящий из десяти метамеров, образо­
ванных узлами и междоузлиями. К узлам при­
крепляются чешуевидные брактеи, в пазухах ко­
торых находятся спорангиофоры. Каждый спо­
рангиофор несет два спорангия, обращенных к 
оси стробила. На верхушках брактей расположе­
ны заостренные лопастевидные выросты.

Замечания.  Стробилы  Bowmanites  biarmensis 
Naugolnykh, скорее всего, принадлежали клино­
листникам вида Sphenophyllum biarmicum Zalessky 
(см. ниже), судя по прикреплению стробила го­

лотипа к удлиненному членистому побегу, несу­
щему в базальной части мутовки листьев, мор­
фологически близких S. biarmicum.

В отложениях казанского яруса Печорского 
Приуралья  встречаются  стробилы рода Bowma­
nites, существенно отличающиеся от стробилов 
Bowmanites biarmensis и ассоциативно связанные 
с другими листьями сфенофиллов. Этот матери­
ал автор планирует описать в отдельной работе, 
посвященной клинолистникам Печорского уголь­
ного бассейна.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Род Sphenophyllum Koenig, 1825

Sphenophyllum biarmicum Zalessky, 1937
Табл. XIV, фиг. 1–5, Табл. XVI, фиг. 2–4;  

рис. 19, A–C, E

Избранная синонимика: Sphenophyllum biarmicum Za­
lessky: Zalessky 1937b, p. 44–46, figs. 7, 8; Владимирович, 
1985, Табл. V, фиг. 8б, 9б, 11б, 13б, 14; 1986, Табл. 139, 
фиг.  2; Наугольных, 1998,  с.  35–37, Табл.  I, фиг.  4, 
Табл. III, фиг. 4, 5, Табл. VI, фиг. 3, Табл. VII, фиг. 6, 
рис. 12, A–C, E, F, рис. 13, B, D; 2003, с. 100–105 (раз­
вернутую синонимику см. в этой работе).

Голотип. В протологе указан не был.
лектотип.  Автором  [Наугольных,  1998]  из­

бран лектотип: [Zalessky, 1937b, fig. 7]; Среднее 
Приуралье, Пермский край, левый берег р. Бар­
ды,  местонахождение Крутая Катушка­1;  ниж­
няя пермь, кунгурский ярус, филипповский го­
ризонт, лекская свита.

Описание.  Клинолистники  с  относительно 
тонкими  и  длинными  членистыми  побегами, 
разделенными на  узлы и междоузлия  и  имею­
щими до трех порядков ветвления. В узлах по­
бег заметно расширяется. Побеги (стебли, оси) 
несут шесть продольных ребер, противопостав­
ленных в узлах. Листья собраны в мутовки по 
шесть. Листья обоватные (обратнояйцевидные), 
с  узким  оттянутым  клиновидным  основанием. 
Верхушка листа округлая или, реже, лопатчатая 
или слегка притупленная.

⇒
Рис. 19. Sphenophyllum biarmicum Zalessky, emend. Naugolnykh, семейство Sphenophyllaceae, порядок Spheno­

phyllales (= Bowmanitales), класс Equisetopsida
A — реконструкция листовой мутовки; B — реконструкция части растения с осевым побегом и плагиотропными вет­

вями с билатрально симметричными (псевдотризигоидными) листовыми мутовками; C — фрагмент побега, ЦНИГРмузей 
№ 32/12230; D — Bowmanites biarmensis Naugolnykh, реконструкция стробила; E — часть побега с крючками­зацепками, рас­
положенными в узлах. Местонахождение Чекарда­1, слой 10 (C). Длина масштабной линейки — 1 см
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Семейство Sphenophyllaceae (= Bowmanitaceae) Warm., 1891
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Семейство Marattiaceae Bercht. et J.Presl., 1820

Край листа ровный, но верхушка может не­
сти мелкие зубчики или так называемую терми­
нальную бахромчатость, образованную длинны­
ми  лопастевидными  выростами. Листовые му­
товки осевых вертикальных побегов радиаль но­
симметричные.  Листовые  мутовки  боковых 
плагиотропных  побегов  билатерально­симмет­
рич ные, псевдотризигоидные. Средний размер 
листьев  2×0,7  см.  Реже  встречаются  гипертро­
фированные листья до 4–5 см в длину и даже 
более.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Sphenophyllum comiense Tchirkova, 1938
Табл. XV, фиг. 1, 3, 5–7; рис. 20, A, E

Синонимика: Sphenophyllum comiense Tchirkova: За­
лесский, Чиркова, 1938, с. 15–16, фиг. 7–10.

Голотип. В протологе указан не был.
лектотип:  Изображен  М.Д.  Залесским  и 

Е.Ф. Чир ковой [1938, фиг. 9]; избран М.Ф. Ней­
бург [1964, с. 11]; Печорский угольный бассейн, 
левый берег р. Воркуты выше устья р. Аячи­Яги, 
обн.  49,  угленосная  толща,  воркутская  серия, 
уфимский ярус.

Описание. Клинолистники с длинными побе­
гами, ветвящимися до трех раз. Вид очень бли­
зок виду Sphenophyllum biarmicum Zalessky и даже 
рассматривался автором в качестве одного из си­
нонимов S. biarmicum [Наугольных, 2003, с. 100]. 
В  настоящей  работе  вид Sphenophyllum  comiense 
Tchirkova рассматривается отдельно, поскольку, 
исходя из анализа массового материала, находя­
щегося  сейчас  в  моем  распоряжении,  можно 
твердо утверждать, что для вида S. comiense в це­
лом характерны листья, существенно более мел­
кие и более узкие, чем листья S. biarmicum.

Замечания. Вместе с листьями вида Sphenophyl­
lum comiense в отложениях уфимского и отчасти 
казанского ярусов Печорского угольного бассей­
на, встречаются листья клинолистников еще од­
ного вида — S. dianthoides Naugol nykh (см. рис. 

20, C). Кроме этого, вместе с печорскими клино­
листниками  найдены  остатки  стробила  (Табл. 
XV, фиг. 2), довольно существенно отличающего­
ся от Bowmanites biarmensis (см. выше) из кунгур­
ских отложений Среднего Приуралья.

В  качестве  филогенетического  потомка  при­
уральских  клинолистников  из  кунгурского  и 
уфим ского ярусов можно рассматривать вид Sphe­
no phyllum  stouckenbergii  Schmalhausen  ([Шмальга­
узен, 1887; Залесский, 1927; Фефилова, 1981]; см. 
здесь рис. 20, B, D).

Распространение. Уфимский ярус, казанский 
ярус, средняя пермь; Печорское Приуралье, Пе­
чорский угольный бассейн и сопредельные ре­
гионы.

Отдел 
Pteridophyta Schimper, 1879

Класс 
Marattiopsida takhtadjan, 1986

Порядок Marattiales Prantl, 1874

Семейство Marattiaceae 
Bercht. et J.Presl, 1820

Род Acrogenotheca Naugolnykh, 2013

Синонимика: Acrogenotheca Naugolnykh: Naugolnykh, 
2013b, p. 1388.

Типовой вид. Acrogenotheca  ramificata Naugol­
nykh.

Diagnosis. Fertile pinnules without  leaf  lamina, 
possess  radially  symmetrical  synangia consisting of 
four  sporangia,  almost  completely  fused  by  their 
margins. Each synangium has a basal blister. Spores 
monolete, sporoderm smooth.

⇐
Рис. 20. Род Sphenophyllum, семейство Sphenophyllaceae, порядок Sphenophyllales (= Bowmanitales), класс 

Equisetopsida
A —  Sphenophyllum comiense Tchirkova,  экз.  ГИН №  4851/287;  B —  Sphenophyllum stouckenbergii Schmalhausen  (по: 

[Наугольных и др., 2014, рис. 1, B]); C — Sphenophyllum dianthoides Naugol nykh, экз. ГИН № 4851/291; D — Sphenophyllum 
stouckenbergii Schmalhausen, реконструкция листовой мутовки; E — Sphenophyllum comiense Tchirkova, экз. ГИН № 4851/281. 
Местонахождения: Печорский угольный бассейн, скв. ХК­157, глубина 460 м (A); с. Исаклы, Самарская область (B); 
Печорский угольный бассейн, скв. СДК 72, глубина 268 м (C); скв. 49, глубина 141 м (E). Длина масштабной линей­
ки — 1 см
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Сравнение.  Род  Acrogenotheca  отличется  от 
морфологически наиболее близкого рода Sydneia 
Psenicka et al. радиально­симметричными, а не 
билатерально­симметричными синангиями, мень­
шим  количеством  спорангиев  в  синангии  (у 
Acrogenotheca —  четыре,  у  Sydneia —  до  25),  а 
также наличием у Acrogenotheca базального взду­
тия (basal blister). Кроме этого, рахис и синангио­
форы  у Sydneia  покрыты мелкими  трихомами, 
отсутствующими у Acrogenotheca.

Видовой состав. Типовой вид.

Acrogenotheca ramificata Naugolnykh,  
2013

Табл. XXI, фиг. 5; рис. 21, A–H, рис. 22, A–F

Синонимика: Calymmotheca (?) sp.: Naugolnykh, 1995, 
Fig. 6, G; Биота..., 1998, табл. XXXIII, 5.

Acrogenotheca  ramificata  Naugolnykh:  Naugolnykh, 
2013b, p. 1388–1390, 1392–1397, Text­figs. 5–7, Plate 2, 
figs. 1–6, Plate 3, figs. 1–6, Plate 4, figs. 1–6, Plate 5, figs. 
1–5, Plate 6, figs. 1–5.

Голотип.  ГИН №  3773(11)/318(92),  Среднее 
Приуралье, Пермский край, левый берег р. Сыл­
вы, местонахождение Чекарда­1, слой 10; ниж­
няя пермь, кунгурский ярус, иренский горизонт, 
кошелевская свита.

Diagnosis. Homosporous eusporangiate fern with 
compound pinnate  leaves with  reduced  leaf  lamina 
or even without leaf lamina. Lateral veins bear hyda­
todes. Some of the lateral veins of last order segments 
(in average, two­three per nine­ten veins) have termi­
nally disposed synangia, consisting of four sporangia, 
marginally fused. Spores of round or ovoid outlines, 
monolete, with smooth sporoderma, 25 μm in diam­
eter.

Описание.  Гомоспоровый  эуспорангиатный 
па поротник со сложноперистыми фертильными 
листьями с редуцированной листовой пластин­
кой. Боковые жилки несут гидатоды. На некото­
рых  из  боковых  жилок  сегментов  последнего 
порядка  (в  среднем,  на  двух­трех  из  девяти­
десяти жилок)  терминально располагаются  си­
нангии, состоящие из четырех спорангиев, срос­
шихся краями. Споры округлых или овальных 
очертаний,  монолетные,  с  гладкой  спородер­
мой, в среднем 25 мкм в диаметре.

В коллекции имеется единственный, но пред­
ставительный и хорошо сохранившийся экзем­
пляр (голотип) фертильной вайи, который был 
отнесен к новым виду и роду. Голотип представ­
ляет собой фрагмент дваждыперистого листа с 

многочисленными синангиями, располагающи­
мися на концах синангиофоров, по мнению ав­
тора, гомологичным латеральным жилкам фер­
тильных  перышек  филогенетически  исходной 
предковой формы. Никаких следов присутствия 
листовой пластинки не обнаруживается. Общая 
наблюдаемая длина фрагмента вайи составляет 
10 мм, ширина — 8 мм.

Рахис  вайи  слабоизогнутый,  почти  прямой. 
Ширина рахиса равна 0,8 мм. В осевой части ра­
хиса расположен желобок шириной 0,3–0,4 мм, 
осложненный  неясно  выраженными  пологими 
складками.

От  рахиса  под  углом  55°  отходят  сегменты 
предпоследнего порядка, очевидно, гомологич­
ные средним жилкам перышек с редуцирован­
ной листовой пластинкой. Пять сегментов пред­
последнего  порядка  сохранились  полностью. 
Кроме  них,  наблюдаются  основания  еще  двух 
сегментов предпоследнего порядка. Длина сег­
ментов  предпоследнего  порядка  составляет 
4,5–5  мм  при  максимальной  ширине  рахисов 
0,3 мм.

Каждый сегмент предпоследнего порядка не­
сет  сегменты  последнего  порядка,  гомологич­
ные латеральным жилкам фертильных перышек. 
Большая  часть  сегментов  последнего  порядка 
стерильна, но присутствуют и фертильные сег­
менты  с  терминально  располагающимися  си­
нангиями, причем сегменты, несущие синангии 
(синангиофоры),  обычно  анатропно  изогнуты. 
Каждый  сегмент  предпоследнего  порядка  не­
сет  от  двух  до  трех  синангиев.  Некоторые  из 
сегментов  последнего  порядка  апикально  рас­
ширяются,  образуя  веретеновидное  утолщение, 
скорее всего, сформированное гидатодами. Два 
верхушечных (апикальных) сегмента последнего 
порядка  образуют  правильную  вилку.  Иными 
словами, апекс каждого сегмента предпоследне­
го порядка правильно дихотомирует. Длина сег­
ментов последнего порядка колеблется от 2 мм 
(сегменты последнего порядка, располагающие­
ся в базальной части сегментов предпоследнего 
порядка) до 0,5 мм (сегменты последнего поряд­
ка, расположенные в апикальной части сегмен­
тов предпоследнего порядка). Сегменты послед­
него порядка прикрепляются к сегментам пред­
последнего порядка под углом 40–45°.

Проводящая система состоит из тонких эле­
ментов  протоксилемы,  окруженных  более  тол­
стой метаксилемой, образованной элементами с 
кольцевыми и спиральными утолщениями сте­
нок. Внешние зоны проводящего пучка сложе­
ны механическими тканями.
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Семейство Marattiaceae Bercht. et J.Presl., 1820

Рис. 21. Строение спороношений мараттиевого папоротника Acrogenotheca ramificata Naugolnykh, голотип 
ГИН № 3773(11)/318(92), семейство Marattiaceae, порядок Marattiales, класс Marattiopsida

A — общее строение фертильного пера; B — споры, сохранившиеся in situ; C — строение проводящих тканей (стрелками 
отмечен проводящий элемент протоксилемы); D–H — строение синангиев. Местонахождение Чекарда­1, слой 10. Длина 
масштабной линейки — 5 мм (A), 100 мкм (B), 200 мкм (С), 1 мм (D–H)
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Рис. 22. Строение спороношений мараттиевого папоротника Acrogenotheca ramificata Naugolnykh, голотип 
ГИН № 3773(11)/318(92), семейство Marattiaceae, порядок Marattiales, класс Marattiopsida

A, C, F — строение сигнангиев; B — реконструкция части пера с двумя синангиями; D — споры in situ; E — строение 
синангия в продольном сечении. Местонахождение Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки: 1 мм (A–C, E, F), 
0,5 мм (D)
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Фертильные  сегменты  последнего  порядка 
(синангиофоры), несущие синангии, сильно из­
гибаются в своей апикальной части. При этом 
создается впечатление, что синангии к моменту 
своего созревания свисали под собственной тя­
жестью, не имея иной поддержки, кроме тонко­
го синангиофора, поскольку листовая пластин­
ка была полностью редуцирована.

Длина  синангиев  составляет  1  мм  при ши­
рине 0,5–0,8 мм. Каждый синангий состоял из 
четырех  спорангиев,  практически  полностью 
сросшихся  своими  краями.  Лишь  самые  дис­
тальные края спорангиев оставались свободны­
ми.  Стенка  спорангиев  была  многослойной  и 
состояла, по меньшей мере, из двух­трех слоев 
клеток.

Почти у всех синангиев в основании наблю­
дается вздутие сферических или эллипсоидаль­
ных очертаний, или непосредственно примыка­
ющее к сросшимся спорангиям, или же отстоя­
щее  от  них  на  0,5–0,6  мм.  Размер  вздутия  в 
среднем равняется 0,3×0,4 мм. Внешне по своей 
форме  это  вздутие  напоминает  яркоокрашен­
ный  ариллюс  плодов  некоторых  современных 
покрытосеменных  семейства  бересклетовых — 
Celastraceae  (например,  бересклета  Euony mus 
verrucosus Scop.), предназначенный для привле­
чения животных­диссеминаторов.

Внутри  спорангиев  сохранились  многочис­
ленные споры. При подсчете в одном из наибо­
лее хорошо сохранившихся спорангиев удалось 
установить присутствие 95 спор, но при жизни 
растения их количество, очевидно, было более 
значительным,  поскольку  данный  спорангий 
был уже вскрыт продольной трещиной, и часть 
спор могла из него выпасть еще до захоронения 
остатка.

Споры округлых очертаний, сферические или 
эллипсоидальные.  Диаметр  спор  составляет 
22–25 мкм. Изредка  встречаются более крупные 
споры до 30 мкм в диаметре. Многие споры де­
формированы: сложены «лодочками» или имеют 
вдавленную,  как  бы  вмятую  середину.  Споры 
монолетные,  однако  встречаются  экземпляры  с 
дополнительным  коротким  лучом,  придающим 
рубцу  асимметричные  трехлучевые  очертания. 
По верхность спородермы гладкая, но иногда мо­
жет быть осложнена мелкими, слабо развитыми 
гранулами.  Споры  подобного  типа  известны  у 
многих видов ископаемых и современных марат­
тиевых папоротников. Например, очень сходные 
монолетные споры были извлечены из спорангиев 
мараттиевого папоротника Qasimia lanceolata Wang 
et Yang, 1996 [Wang, Yang, 1996; Plate 1, 7–9].

Сравнение.  Синангии  Acrogenotheca  ramifica­
ta  обнаруживают  много  общего  с  синангиями 
Burnitheca  pusilla  Meyer­Berthaud  et  Galtier  из 
нижнекаменноугольных отложений Шотландии 
[Meyer­Berthaud, Galtier, 1986]. Основное отли­
чие  заключается  в  значительно  большем  (во­
семь  вместо  четырех)  количестве  спорангиев 
в  каждом  синангии.  Кроме  этого,  синангии 
B. pusilla отчетливо асимметричны за счет того, 
что  спорангии одной из  сторон  синангия  зна­
чительно  длиннее  спорангиев  другой  стороны 
синангия,  хотя  длина  спорангиев  изменяется 
плавно от одной стороны синангия к другой. У 
Acrogenotheca ramificata все спорангии, входящие 
в один синангий, имеют примерно одинаковую 
длину.

Споры,  обнаруженные  in  situ  в  спорангиях 
Burnitheca pusilla, также похожи на споры Acro­
genotheca  ramificata,  но  отличаются  отчетливой 
трилетностью  и  развитой  скульптурой  в  виде 
мелких и  относительно редких шипиков и  бу­
горков.

Точное  таксономическое  положение  Burni­
theca  pusilla  остается  неопределеннным.  Авто­
ры  этого  таксона  склонны  либо  его  поме­
щать  в  семейство  мараттиевых  папоротников 
(Marattiaceae), либо рассматривать его как муж­
ские фруктификации птеридоспермов,  склоня­
ясь, однако, скорее к папоротниковому родству 
этого  растения  [Meyer­Berthaud,  Galtier,  1986, 
p. 1268].

Замечания. Исключительная  редкость  остат­
ков Acrogenotheca ramificata в ориктоценозах, по 
мнению  автора,  объяснеяется  произрастанием 
этих  папоротников  на  значительно  большем 
удалении от водоема  (лагуны), в котором про­
исходило образование танатоценоза, по сравне­
нию  с  растениями  околоводного  сообщества, 
которые пребладают в некоторых прослоях ме­
стонахождения Чекарда­1.

Материал. Голотип.

Род Convexocarpus Naugolnykh, 2013

Синонимика: Convexocarpus Naugolnykh: Naugolnykh, 
2013b, p. 1397.

Типовой вид. Convexocarpus distichus  (Naugol­
nykh) Naugolnykh, comb. nov.

Diagnosis. Fertile pinnules pecopteroid, sporan­
gia aggregated into relatively short radially symmet­
rical synangia with elements of bilateral symmet ry, 
formed by fusion of the proximal side of the synan­
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gia  to  leaf  lamina of  fertile pinnule. Synangia dis­
posed in two rows along the midvein of the fertile 
pinnule, on its abaxial surface.

Описание. Фертильные перышки пекоптеро­
идные, спорангии собраны в относительно ко­
роткие  радиально­симметричные  синангии  с 
элементами  билатеральной  симметрии,  возни­
кающей  за  счет  прирастания  проксимальной 
стороны  синангия  к  листовой  пластинке  фер­
тильного перышка. Синангии располагаются в 
два ряда вдоль средней жилки фертильного пе­
рышка, на его абаксиальной поверхности.

Сравнение. От наиболее близких родов Eoan­
gio pteris  Mamay,  Grandeuryella  Stur  и  Millaya 
Mapes  род  Convexocarpus  отличается  ориенти­
ровкой  спорангев  в  синангии:  у Convexocarpus 
они  ориентированы  не  перпендиулярно,  а  на­
клонно или даже параллельно абаксиальной по­
верхности листовой пластинки. От рода Danaeites 
Stur  новый  род  отличается  радиально­симмет­
ричны ми синангиями. От рода Ptychocapus Weiss 
(в  его  первоначальном,  узком  смысле)  новый 
род  отличается  двурядным  расположением  си­
нангиев на абаксиальной поверхности фертиль­
ных  перышек.  От  родов  Acitheca  Schimper  и 
Scolecopteris Zenker новый род отличается при­
растанием дистальной стороны синангия к абак­
сиальной поверхности листовой пластинки фер­
тильного перышка.

Замечания. Первоначально типовой вид рода 
Convexocarpus  был  отнесен  к  роду  Ptychocarpus 
Weiss  [Naugolnykh,  1995].  Формы,  определяв­
шиеся как Ptychocarpus sp., также ранее указыва­
лись из тех же отложений [Владимирович, 1986], 
но не были описаны. Объем и морфологическая 
диагностика рода Ptychocarpus в настоящее вре­
мя  понимаются  различными  исследователями 
существенно по­разному.

Так, например, в известном руководстве «Ос­
новы  палеонтологии»  [Вахрамеев  и  др.,  1963] 
приведена следующая характеристика рода Pty­
chocarpus:  «В  ископаемом  состоянии  известны 
спороносные и стерильные листья. Листья мно­
гократно перистые, стержень мелкобугорчатый. 
Перья  чередующиеся,  линейные или  линей но­
ланцетные, соприкасающиеся или слегка пере­
крывающие друг друга. Перышки чередующие­
ся,  с  параллельными  краями  и  закругленной 
верхушкой  с  цельным  (или)  зубчатым  краем, 
более или менее сросшиеся между собой. Жил­
кование  перистое,  средняя  жилка  доходит  до 
верхушки  перышка,  где  делится  на  две  части; 
боковые  жилки  всегда  простые.  Синангии  в 
форме усеченного конуса, состоят из пяти­шести 

спорангиев  вокруг  столбика,  внутри  которого 
проходит сосудистый пучок» [Вахрамеев и др., 
1963, с. 567].

Исходя  из  этого  описания,  становится  по­
нятным,  что  оно  составлено  на  основе  мор­
фологии  вида  Scolecopteris  unitus,  поскольку  в 
работе В.А. Вахрамеева  с  соавторами  [1963]  в 
качестве  типового вида рода Ptychocarpus  обо­
значен  Ptychocarpus  unitus  (Brongniart)  Zeiller, 
но  это  неправильно,  поскольку  при  установ­
лении  рода  в  его  составе  были  описан  един­
ственный  вид P.  hexastichus Weiss,  который  и 
должен  рассматриваться  в  качестве  типового. 
Более  мелкие  несоответствия  характеристики 
и приведенных в этой же работе иллюстраций 
(на  рис.  66  в  каждом  синангии  показано  7–8 
спорангиев, в отличие от 5–6 спорангиев, ука­
занных в описании) на этом фоне становятся 
несущественными.

Формы,  сходные  с P.  hexastichus,  изобража­
лись и из других регионов, например Ptychocarpus 
sp. из верхнекаменноугольных отложений Кана­
ды [Zodrov, McCandlish, 1980]. Однако, в отли­
чие от классических P. hexastichus, приуральские 
птихокарпусподобные формы несли на абакси­
альной  поверхности  ферильных  перышек  не 
шесть, а только два продольных ряда синангиев, 
что и было отражено автором в видовом эпите­
те. По целому ряду морфологических особенно­
стей  (см.  описание вида Convexocarpus distichus 
ниже),  вид  Ptychocarpus  был  обособлен  в  но­
вый род Convexo carpus Naugolnykh [Naugolnykh, 
2013b].

Строение полных фертильных ваий папорот­
ников рода Convexocarpus неизвестно, но, судя по 
имеющимся фрагментам, они были по меньшей 
мере триждыперистыми (возможно, четырежды­
перистыми) и имели субтреугольные очер тания.

Видовой состав. Типовой вид.
Распространение. Нижняя пермь Приуралья.

Convexocarpus distichus  
(Naugolnykh, 1995) Naugolnykh, 2013

Табл. XVII, фиг. 2; рис. 23, A, B

Синонимика:  Ptychocarpus  distichus  Naugolnykh: 
Naugolnykh,  1995,  p.  57–60, Pl.  I, Pl.  II,  fig.  5, A–C; 
Наугольных, 1998, с. 58–60, рис. 20, А–С, табл. VIII, 
1–4; Грунт и др., 1998, табл. XXXIII, 3, табл. XXXIV, 
1–3, 5; Наугольных, 2007, рис. 50, А, рис. 51, F, табл. 
VIII, 7, табл. IX, 4, табл. XIII, 4, табл. XIV, 3, 7, табл. 
XVI, 4.

Ptychocarpus (?) sp.: Наугольных, 1998, табл. VIII, 1.
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Convexocarpus  distichus  Naugolnykh:  Naugolnykh, 
2013b, p. 1397–1400, Plate 7, figs. 1–7, Plate 8, figs. 1, 3, 
Text­fig. 8.

Голотип.  ГИН  №  3773(11)/27(89),  Среднее 
Приуралье, Пермский край, левый берег р. Сыл­
вы, местонахождение Чекарда­1, слой 10; ниж­
няя пермь, кунгурский ярус, иренский горизонт, 
кошелевская свита.

Описание.  В  изученной  коллекции  имеется 
восемь  в  различной  степени  сохранившихся 
фертильных  листьев,  а  также  десять  стериль­
ных листьев, возможно принадлежавших этому 
же  виду.  Наиболее  представительные  остатки 
фертильных листьев принадлежат или  средней 
части  дваждыперистых  ваий  (голотип  вида), 
или апикальным частям таких же ваий. Апексы 

ваий  имеют  характерные  широкотреугольные 
очертания и могут быть интерпретированы как 
терминальное перо, перышки которого по мере 
развития вайи преобразуются в латеральные пе­
рья последнего порядка. В отличие от широко­
треугольных очертаний апикального пера вайи, 
латеральные  перья  последнего  порядка  имеют 
субпараллельные края. Латеральные перья при­
апикальной  части  вайи  располагаются  относи­
тельно  разреженно,  но  в  любом  случае  с  про­
межутками, не превышающими ширину перьев. 
В средней части вайи (пера предпоследнего по­
рядка) латеральные перья (перья последнего по­
рядка) располагаются более тесно относительно 
друг друга, почти смыкаясь базальными краями, 
но никогда не перекрывая собой соседнее перо. 
Судя по субпараллельным краям перьев предпо­

Рис. 23. Строение части фертильного пера мараттиевого папоротника Convexocarpus distichus (Naugolnykh) 
Naugolnykh, экз. ГИН № 4856/141, семейство Marattiaceae, порядок Marattiales, класс Marattiopsida

A — общий вид; B — схематичное продольное сечение через синангий. Условные обозначения для врезки справа (B): 
1 — проводящие ткани в перышке; 2 — проводящий пучок, выходящий в рецептакулюм синангия; 3 — полость спорангия; 
4 — ткани мезофилла в перышке и в многослойной стенке спорангия. Местонахождение Чекарда­1, слой 10. Длина мас­
штабной линейки — 1 см (A), B — вне масштаба
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следнего порядка развитых ваий, они могли об­
разовывать перистую конструкцию следующего 
(третьего) порядка, и такая вайя могла иметь до­
вольно большие размеры, достигая не менее 1 м 
в длину, если апроксимировать скорость умень­
шения длины перьев  в направлении верхушки 
вайи.

Верхушка вайи (пера предпоследнего поряд­
ка) может быть преобразована в слабо выражен­
ное  терминальное  перышко,  сформированное 
за счет когерентного слияния мелких неразви­
тых верхушечных перышек.

Рахис вайи прямой, иногда может быть сла­
боизогнутым.  Вдоль  осевой  части  рахиса  рас­
положен продольный желобок. Ширина рахиса 
составляет  3–4  мм,  максимальная ширина  же­
лобка — 2 мм. Рахис апикальной части перьев 
предпоследнего  порядка  обычно  несет  тонкий 
лимб  (окрыление),  образованный  низбегаю­
щими  основаниями  апикальных  перышек  (пе­
рышек  апикального  пера  вайи)  и  латеральных 
перьев. Рахис средней и базальной частей вайи 
голый; здесь лимб отсутствует.

От рахиса вайи (пера предпоследнего поряд­
ка) под углом 70–75° отходят перья последнего 
порядка (латеральные перья). Длина перьев по­
следнего  порядка  постепенно  увеличивается  в 
направлении к основанию вайи и может дости­
гать  70  мм. Ширина  развитых  перьев  послед­
него  порядка  остается  относительно  постоян­
ной,  за  исключением  верхушки пера,  и  равна 
10–12  мм.  Ширина  рахиса  перьев  последнего 
порядка не превышает 1 мм. Верхушки перьев 
последнего  порядка  закруглены.  Обычно  апи­
кальные  перышки  пера  последнего  порядка 
когерентно срастаются, образуя единое терми­
нальное перышко субтреугольных очертаний со 
скругленными верхушками лопастей, каждая из 
которых  соответствует  исходному  сросшемуся 
перышку.

Замечания. Формальный вид Pecoperis uralica 
Zalessky,  установленный  на  стерильном  пере 
последнего порядка, по всей вероятности, при­
надлежащем  мараттиевому  Convexocarpus  dis­
tichus,  обладает,  как  это  было  отмечено  уже 
при первоописании этого вида М.Д. Залесским 
[Zalessky,  1939b],  большим  сходством  с  видом 
Pecopteris unita Brongniart из верхнего карбона и 
нижней  перми  Еврамерики.  Существует  сход­
ство этого вида и с другими пекоптеридами из 
верхнего палеозоя Еврамерики. Так, например, 
P. uralica очень напоминает ювенильные перья 
вида P.  hispanica Wagner  из  стефана Испании, 
но отличается простыми латеральными жилка­

ми, которые у P. hispanica в средней и базальной 
частях  перьев  последнего  порядка  однократно 
бифуркируют ([Wagner et al., 1983], см., напри­
мер [Wagner et al., 1983; Plate I, fig. 3]); жилко­
вание хорошо заметно на правом нижнем пере 
последнего порядка).

Материал.  Восемь  фрагментов  фертильных 
листьев средней и хорошей сохранности.

Род Corsinopteris Doweld, 2001

Corsinopteris dicranophorus  
(Naugolnykh, 1998) Doweld, 2001

Табл. XVII, фиг. 3

Синонимика: Orthotheca sp. (sp. nov.): Naugolnykh, 
1995, Fig. 6, E.

Orthotheca  dicranophora  Naugolnykh:  Наугольных, 
1998, с. 57, 58, рис. 19, табл. VII, 8.

Corsinopteris  dicranophorus  (Naugolnykh)  Doweld: 
Doweld, 2001, p. 1098; Naugolnykh, 2013b, p. 1402–1404, 
Plate 9, figs. 1, 2, 4.

Голотип.  ГИН №  3773(11)/291(91);  Среднее 
Приуралье, Пермский край, левый берег р. Сыл­
вы, местонахождение Чекарда­1, слой 10; ниж­
няя пермь, кунгурский ярус, иренский горизонт, 
кошелевская свита.

Diagnosis.  Frond  at  least  bipinnate,  of  middle 
size.  Rachis  bears  fine  prolonged  ribs.  Prolonged 
decurrent pinnules are alternated, with pecopteroid 
bases. Pinnules have entire margins and round apex. 
Rachis  of  last  order  pinnae  bears  narrow  limb. 
Fertile pinnules have 10–20 synangia, which are dis­
posed on once dichotomizing lateral veins. Midvein 
is decurrent and runs from the middle part of pin­
nule base or sometimes may be disposed closer to 
anadromous margin of pinnule. Lateral veins are al­
ternated, once dichotomizing near their bases.

Описание.  Подробное  описание  этого  вида 
было  приведено  автором  ранее  [Наугольных, 
1998, с. 57–58]. Ниже оно дается в измененном 
и сокращенном варианте.

Общая  длина фертильных  ваий  неизвестна. 
Судя  по  размерам  листьев  других  видов  рода 
Corsinopteris, она должна была составлять не ме­
нее нескольких десятков сантиметров.

Максимальная  наблюдаемая  ширина  фер­
тильного пера последнего порядка — 25 мм при 
неполной  длине  пера  (с  оборванной  апикаль­
ной частью), составляющей 56 мм. Рахис пера 
слабоизогнутый, несет на адаксиальной поверх­
ности продольный желобок, которому на абак­
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сиальной  поверхности  соответствует  пологое 
ребро.

Максимальная ширина  рахиса  пера  послед­
него порядка — 1,4 мм. Перышки пекоптероид­
ные, цельнокрайние, удлиненные, низбегающие; 
прикрепляются  к  рахису  пера  под  углом  65°. 
Верхушка  закругленная.  Максимальная  дли на 
перышка — 14 мм при ширине 6 мм. Рахис пера 
последнего порядка окрылен за счет низбегаю­
щей базископической части перышка. Ши рина 
окрыления — 1,5 мм. Средняя жилка перышка 
хорошо развита, доходит до края верхушки пе­
рышка. Боковые жилки отходят от средней жил­
ки под углом 50°. Они однократно дихотомиру­
ют в своей нижней части (Табл. XVIII, 3). Выше 
точки  дихотомии  образовавшиеся  ветви  боко­
вых жилок несут двурядные синангии. Синангии 
образованы  спорангиями,  сросшимися  своими 
краями в среднем на 2/3 длины. Максимальная 
длина синангиев — 2 мм при ширине 0,9 мм. 
Длина спорангиев — 0,4 мм при ширине 0,15–
0,20 мм.

Материал. Голотип.
Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 

пермь; Приуралье.

Класс  
Osmundopsida takhtadjan, 1986

Порядок Osmundales Bromhead,  
1838

Семейство  
Osmundaceae Bercht. et Presl, 1820

Род Todites Seward, 1900

Типовой  вид.  Todites  williamsonii  (Brongniart) 
Seward, юрские  отложения Северного  полуша­
рия.

Diagnosis.  Tripinnate  fertile  fronds  bear  pin­
nules  abaxially  covered  by  free  stalked  sporangia. 
Sporangia bear thick cells above the split­like stomi­
um. Spores of Osmundacitites and Todisporites type.

Сравнение. От наиболее близкого рода Osmun­
dopsis  отличается  морфологическим  сходством 
фертильных и стерильных листьев, а также со­
четанием фертильных и  стерильных перьев на 
одной вайе.

Замечания.  Протолептоспорангиатные  папо­
ротники  в  местонахождениях  восточной  части 
Русской платформы и Приуралья представлены 
фертильными  листьями,  относящимися  к  ро­
ду  Todites,  стерильными  листьями  Cladophlebis 
Brongniart, а также петрифицированными ство­
лами, принадлежавшими папоротникам семей­
ства Osmundaceae.

Само наличие остатков протолептоспоранги­
атных  папоротников  в  пермских  отложениях 
Приуралья и восточной части Русской платфор­
мы первоначально было доказано именно по на­
ходкам минерализованных стволов, отесенных к 
нескольким  видам:  (один  остаток  из  медистых 
песчаников окрестностей г. Перми был ошибоч­
но определен как «Lepidodendron» [Kutorga, 1842, 
Taf. II, 2]), Tubicaulis rhomboidalis Kutorga [Kutorga, 
1844], Sphallopteris  schlechtendalii Eichwald, Chele­
pteris gracilis Eichwald, Bathypteris rhomboidalis Eich­
wald, Anomorhoea fischerii Eichwald [Эйхвальд, 1854]. 
Дополнительный, хорошо проиллюстрированный 
материал по минерализованным побегам осмун­
довых  из  тех  же  отложений  был  опубликован 
М.Д. Залесским [1927]. Позднее из уфимских и 
казанских  отложений Печорского Приуралья  в 
открытой номенклатуре были описаны фрагмен­
ты фертильных перьев, отнесенных к роду Todites 
[Фе филова, 1973].

На материале из нижнеуфимских отложений 
(интинская свита) разреза по р. Кожим автором 
был описан новый вид Todites  lobulatus Naugol­
nykh  [Naugolnykh, 2002a], обладавший, в отли­
чие от большинства остальных видов рода To­
dites, не пекоптероидными, а сфеноптероидны­
ми фертильными перышками. Дальнейшие ис­
следования  показали,  что  в  средне­  и  верхне­
пермских  отложениях  Печорского  Приуралья 
присутствуют осмундовые папоротники еще, по 
меньшей мере, трех типов:

— с мелкими цельнокрайними пекоптероид­
ными фертильными перышками;

— с комбинированным сочетанием на одном 
пере фертильных и стерильных пекоптероидных 
перышек  с  лопастными  краями  и  поджатыми 
основаниями;

— с крупными субтреугольными стерильны­
ми  перышками,  коалесцентно  сливающимися 
своими основаниями.

Первый тип в предварительном порядке по­
ка определен как Todites sp. [Naugolnykh, 2013b; 
Plate 14, fig. 4, Plate 15, fig. 4]; второй был опи­
сан как новый вид Todites emarginatus Naugolnykh, 
третий  тип —  как  новый  вид T.  coronatus Na­
ugolnykh [Naugolnykh, 2013b].
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Х.М. Андерсон и Дж.М. Андерсоном [Ander­
son H.M., Anderson J.M., 2008] была предложена 
система  реклассификации  фертильных  папо­
ротников рода Todites с отнесением части видов 
к  родам Rooitodites Anderson  et Anderson,  2008, 
Birtodites Anderson et Anderson, 2008 и Elantodites 
Anderson  et  Anderson,  2008.  Однако  признаки, 
использованные в качестве родовых при выде­
лении  Rooitodites,  Birtodites  и  Elantodites,  очень 
вариативны и меняются в широких пределах да­
же у одного вида.

Естественный  вопрос,  который  возникает 
при работе с листьями папоротников пекопте­
ридной морфологии, широко распространенны­
ми в пермских отложениях Западной Ангариды 
и отличающихся значительным разнообразием, 
связан с возможностью разграничения листьев 
осмундовых  и  мараттиевых  папоротников  по 
стерильным остаткам. По мнению автора,  сте­
рильные листья пермских осмундовых обладают 
более  сложным  жилкованием  и,  как  правило, 
волнистым или лопастным краем, однако  точ­
ные выводы о систематическом положении тех 
или  иных  листьев  пекоптеридной морфологии 
могут быть сделаны только после изучения спо­
роношений, с ними связанных.

Видовой состав. 50 видов.
Распространение. Пермь — мел, повсеместно.

Todites coronatus Naugolnykh, 2013
Табл. XVIII, фиг. 1–10, Табл. XIX, фиг. 1–5

Синонимика: Naugolnykh, 2013b, p. 1412–1423, Plate 
16, figs. 1–10, Plate 17, figs. 1–6, Text­fig. 13–15.

Голотип. ГИН № 4851/203a, фертильная вайя; 
Печорский  угольный  бассейн,  скважина  ИК 
657, глубина 532,0 м, средняя пермь, казанский 
ярус. Средняя часть дваждыперистой вайи (сред­
няя часть пера предпоследнего порядка) с тремя 
в различной степени сохранившимися фертиль­
ными  и  частично  фертильными  перьями  по­
следнего порядка.

Diagnosis.  Osmundalean  fern  with  fertile  to 
partly  fertile  last  order  pinnae  with  pecopteroid 
pinnules.  Frond  rachis  robust,  thick,  bears  cen­
tral  adaxial  furrow.  Sterile  pinnules  pecopteroid, 
connected by their bases and forming limb (wing), 
which surround rachis of last order pinna. Pinnule 
midrib distinct,  run through  3/4 of pinnule  length 
and then dichotomizing one or two times (twice — 
in basal part of pinnule), or only once dichotomiz­
ing (in middle part of pinnule), or simple (in api­

cal part of pinnule). Pinnule apex round to blunt. 
Fertile pinnules pecopteroid, but can be constricted 
in their bases. Each fertile pinnule bears up to fif­
ty sporangia, disposed on pinnule abaxial surface. 
Sporangia clavate to fusiform, consisted of cells of 
two  types. Basal  and middle parts  of  sporangium 
consist of relatively small elongated cells with thin 
walls. Apical part of sporangium consists of larger 
cells with thick walls. Apical cells with thick walls 
form crown­like structure surrounding stomium of 
sporangium  and  responsible  for  opening  the  sto­
mium. Spores in situ of Osmundacidites­type round 
to  subtriangular,  up  to  50  μm  in  diameter,  with 
punctate exine.

Описание.  В  изученной  коллекции  имеют­
ся  два  экземпляра  папоротников,  отнесенных 
к данному виду. Оба экземпляра сохранились 
на  одном  куске  керна,  но  на  разных  плоско­
стях  напластования,  разделенных  9  мм  поро­
ды.  Более  представительный  фрагмент  сред­
ней  части  по  меньшей  мере  дваждыперистой 
вайи,  избранный  голотипом,  был  пронумеро­
ван как 4851/203a; второй экземпляр, представ­
ляющий собой базальную часть очень крупной 
триждыперистой вайи, был пронумерован как 
4851/203b.

Вайи папоротников этого вида были трижды­
перистыми и очень крупными. Толщина главно­
го  рахиса  триждыперистой  вайи,  наблюдаемая 
на экз. 4851/203b, равна 2 см. При этом данная 
толщина  соответствует  не  самой  проксималь­
ной части главного рахиса, которая должна бы­
ла быть еще больше. На имеющемся фрагменте 
рахиса уменьшение толщины рахиса в направ­
лении к верхушке вайи почти не заметно и со­
ставляет  менее  1  мм  на  50  мм  длины  рахиса. 
Исходя из такой скорости уменьшения ширины 
рахиса, можно предположить, что общая длина 
вайи должна была составлять около 1 м.

В прикреплении к рахису вайи экз. 4851/203b 
сохранилось  основание  пера  предпоследне­
го  порядка. Ширина  рахиса  пера  предпослед­
него  порядка  равна  5  мм. Этот  рахис  прикре­
пляется к главному рахису вайи под углом 68°. 
Поверхность  главного  рахиса  вайи  и  рахиса 
пера  предпоследнего  порядка  покрыта  тонкой 
продольной  морщинистостью.  К  рахису  пера 
предпоследнего  порядка  под  углом  63°  при­
крепляется  рахис  пера  последнего  порядка. 
Максимальная толщина рахиса пера последнего 
порядка этого экземпляра равна 1 мм. К рахису 
пера  последнего  порядка  под  углами  от  60  до 
65° прикрепляются перышки. Наклон перышек 
к  рахису  пера  увеличивается  в  направлении  к 
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верхушке  пера  последнего  порядка.  Угол  при­
крепления  перышек  левой  (по  положению  на 
Табл.  XVIII,  фиг.  1)  стороны  пера  последнего 
порядка значительно меньше (в среднем около 
40°), но это различие скорее всего спровоциро­
вано  диагенетической  деформацией  листовой 
пластинки в ходе уплотнения осадка, в котором 
находился растительный остаток.

Перышки  пекоптероидные,  коалесцентно 
сливающиеся своими основаниями с образова­
нием  лимба  (каймы  окрыления),  идентичного 
лимбу окрыления стерильных перышек голоти­
па  (см.  ниже).  По  краям  перышек  как  с  ана­
дромного  (акроскопического),  так и катадром­
ного  (базископического)  края  перышек  рас­
положены небольшие, но отчетливые лопасти, 
что  также  соответствует  строению  стерильных 
перышек  голотипа.  Средняя  жилка  перышек 
хорошо развита, имеет толщину около 0,4 мм, 
проходит вдоль 2/3 общей длины перышка и за­
тем дихотомирует. Акрокопическая ветвь дихо­
томии  средней  жилки  может  дихотомировать 
еще один раз. Средняя жилка несет от двух до 
трех пар боковых жилок, также хорошо разви­
тых и в своем основании не уступающих по тол­
щине средней жилке. Боковые жилки однократ­
но дихотомируют. В одном случае наблюдается 
повторная  дихотомия  акроскопической  ветви 
боковой жилки.

Голотип представляет собой фрагмент сред­
ней части пера предпоследнего порядка,  кото­
рый можно интерпретировать либо как среднюю 
часть дваждыперистой вайи, либо как среднюю 
часть латерального пера второго порядка триж­
дыперистой  вайи.  Учитывая  то,  что  существо­
вание  у  данного  вида  триждыперистых  ваий 
можно считать доказанным (см. выше), второй 
вариант  интерпретации  морфологии  данного 
остатка представляется автору более предпочти­
тельным.

Рахис пера предпоследнего порядка голотипа 
хорошо развит, имеет ширину 2,5–2,6 мм и несет 
отчетливый  продольный  желобок.  В  прикреп­
лении к рахису пера последнего порядка сохра­
нилось три пера последнего порядка, нижнее из 
которых полностью фертильное, а два верхних 
фертильны частично. Место прикрепления ниж­
него  полностью  фертильного  пера  последнего 
поряда  к  рахису  пера  предпоследнего  порядка 
не сохранилось, но взаимное расположение пе­
рьев последнего порядка не оставляет сомнений 
в  том,  что  все  они принадлежали  одной  вайе. 
Кроме  трех  перьев  последнего  порядка,  рас­
положенных по левую (по положению на Табл. 

XVIII, фиг. 1)  сторону от рахиса пера предпо­
следнего порядка, на этом фрагменте вайи со­
хранилось  основание  рахиса  еще  одного  пера 
последнего порядка, расположенного по правую 
сторону от рахиса пера предпоследнего порядка. 
В  прикреплении  к  этому  рахису  наблюдается 
основание перышка с частично сохранившейся 
средней  жилкой  и  двумя  боковыми  жилками. 
Взаимное расположение рахисов перьев послед­
него  порядка  на  рахисе  пера  предпоследнего 
порядка показывает,  что перья последнего по­
рядка располагались очередно.

Рахисы  перьев  последнего  порядка  относи­
тельно тонкие, толщиной до 1 мм, гладкие, слег­
ка изогнутые в направлении верхушки вайи. Они 
прикрепляются к рахису пера предпоследнего по­
рядка под углом 65°. Наблюдаемая длина перьев 
последнего порядка варьирует от 36 до 40 мм.

На перьях последнего порядка располагают­
ся до восьми пар перышек. На верхушке пера 
последнего  порядка  имеется  апикальное  пе­
рышко с двумя или  тремя базальными лопас­
тями,  расположенными  по  краям  перышка  и 
в  морфогенетическом  плане  соответствующи­
ми зачаточным перышкам, слившимся своими 
краями.

Стерильные перышки субтреугольных очер­
таний, пекоптероидные, с коалесцентно слив­
шимися  основаниями,  образующими  хорошо 
развитую кайму (лимб) окрыления рахиса. Пе­
рышки  прикрепляются  к  рахису  пера  послед­
него порядка под углом 60°. Максимальная на­
блюдаемая  длина  стерильных  перышек  равна 
7,5 мм при ширине  4,5 мм. Жилкование  сте­
рильных  перышек  заметно  очень  хорошо.  В 
каждом стерильном перышке имеется хорошо 
развитая средняя жилка, проходящая вдоль пе­
рышка  на  протяжении  3/4  его  длины  и  затем 
дихотомирующая. Результирующие ветви могут 
оставаться простыми или же одна или обе ре­
зультирующие жилки дихотомируют еще один 
раз.

В каждом  хорошо развитом  стерильном пе­
рышке  располагаются  от  трех  до  четырех  пар 
боковых  жилок,  в  своем  основании  такой  же 
толщины,  как  и  средняя жилка,  но  затем  бы­
стро утончающихся. Базальные боковые жилки 
могут дихотомировать один или два раза. При 
повторном  дихотомировании  обычно  ветвится 
только акроскопическая ветвь боковой жилки; 
реже  дихотомируют обе  ветви боковой жилки. 
Боковые жилки, находящиеся в средней час ти 
перышка, однократно дихотомирующие. Изред­
ка у них может дополнительно ветвиться акро­
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скопическая ветвь. Одна или две боковые жил­
ки,  расположенные  в  апексе  перышка  ниже 
(проксимальнее)  жилок,  образованных  ветвя­
щейся верхушкой средней жилки, остаются про­
стыми.

Края стерильных перышек от волнистых до 
слабогородчатых, но в базальных частях перы­
шек  могут  присутствовать  небольшие  краевые 
лопасти,  идентичные  краевым  лопастям  сте­
рильных перышек  синтипа,  описанного  выше. 
Средняя жилка перышек аркообразно изгибает­
ся в направлении к основанию пера последнего 
порядка. Угол наклона перышек к рахису пера 
последнего  порядка  постепенно  увеличивается 
к верхушке пера последнего порядка.

Фертильные перышки преимущественно пе­
коптероидные,  однако перышки,  расположен­
ные  в  средней  и  проксимальной  частях  фер­
тильного пера последнего порядка, могут иметь 
слегка  поджатые  края.  На  частично  фертиль­
ных  перьях  последнего  порядка  два­три  фер­
тильных перышка располагаются в основании 
базископического ряда перышек. Общие очер­
тания фертильных перышек напоминают очер­
тания  стерильных  перышек,  но  фертильные 
перышки несколько более вытянутые и узкие. 
Макси мальный  размер  фертильного  перышка 
равен 8×3 мм. В направлении к верхушке фер­
тильного пера последнего порядка длина перы­
шек постепенно уменьшается, однако ширина 
остается  почти  прежней,  очень  медленно 
уменьшаясь до 2,7 мм. Верхушки фертильных 
перышек  округлые;  боковые  края  перышек 
субпараллельные.

Жилкование  фертильных  перышек  заметно 
очень слабо. Средняя жилка располагается в се­
редине перышка и проходит вдоль перышка на 
3/4 его длины.

На  абаксиальной  поверхности  фертильных 
перышек  располагаются  многочисленные  спо­
рангии. Спорангии изолированные, не собран­
ные  в  сорусы  или  иные  собрания.  На  одном 
фертильном  перышке  могут  располагаться  не 
менее 50 спорангиев.

Спорангии от округло­эллиптической до бу­
лавовидной  формы.  Размер  спорангиев  варь­
ирует  от  200×100  до  400×200  мкм.  Основание 
спорангиев  клиновидно  оттянуто,  апикальная 
часть спорангиев расширена. Стенка споранги­
ев однослойная, состоит из удлиненных клеток 
полигональных очертаний, обычно — четырех­ 
или пятиугольных. Клетки вытянуты вдоль спо­
рангия, от его основания к верхушке. Клетки, 

расположенные  в  основании  спорангия,  более 
вытянутые, а расположенные ближе к верхушке 
спорангия — более изометричные, за исключе­
нием  специализированных  клеток,  окружаю­
щих стомиум (см. ниже). Средний размер кле­
ток стенок спорангия составляет 50×20 мкм. В 
апикальной части спорангия расположен щеле­
видный стомиум, достигающий в длину 80 мкм. 
Стомиум  окружен  одним  полным  рядом  или 
двумя  неполными  рядами  специализирован­
ных клеток, более крупных, чем клетки стенок 
спорангия, и с утолщенными клеточными стен­
ками.  Специализированные  клетки,  очевидно, 
формировали механизм открытия стомиума. Раз­
мер специализированных клеток верхушки спо­
рангия варьирует от 50×20 до 100×30 мкм.

Из спорангиев голотипа были выделены спо­
ры,  сохранившиеся  in  situ  (Табл.  XVIII,  фиг. 
2–10, Табл. XIX, фиг. 2, 3). Споры от округлых 
до  субтреугольных  очертаний,  с  мелкобугори­
стым  («шагреневым»)  рельефом  поверхности 
и отчетливым трехлучевым тетрадным рубцом. 
Лучи рубца (= трилетного знака) почти дости­
гают экватора споры. Края рубца у хорошо раз­
витых спор могут нести губовидное утолщение 
(Табл. XVIII, фиг. 4, 6, 10). Диаметр спор варьи­
рует от 15 до 25 мкм.

Сравнение. От наиболее близкого вида Todites 
emarginatus Naugolnykh описанный выше вид от­
личается отсутствием поджатости базальных кра­
ев стерильных перышек, субтреугольной фор мой 
перышек, более простым жилкованием стериль­
ных перышек и гораздо сильнее развитым окры­
лением  рахиса  перьев  последнего  порядка.  От 
вида T. lobulatus новый вид отличается пекопте­
роидными, а не сфеноптероидными фертильны­
ми перышками и значительно меньшим количе­
ством спорангиев одного фертильного перышка 
(50 вместо 100–120).

Замечания. Как выяснилось в последнее вре­
мя,  осмундовые  папоротники  были  довольно 
широко распространены в среднепермское вре­
мя в пределах Печорского бассейна и в сосед­
них рай онах Приуралья и востока Восточно­Ев­
ропейской платформы. Помимо нескольких ви­
дов Todites, к осмундовым папоротникам отно­
сился вид Dvi nopteridium edemskii Zalessky, emend. 
Naugol nykh  из  местонахождений  Никули но  и 
Устье  Стрель ны  [Zalessky,  1937a;  Naugolnykh, 
2013b].

Материал. Голотип и синтип.
Распространение. Средняя пермь, казанский 

ярус Печорского угольного бассейна.



67

Семейство Gleicheniaceae Presl, 1825

Класс 
Gleicheniopsida Doweld, 2001

Порядок Gleicheniales Frank, 1877

Семейство Gleicheniaceae Presl, 1825

Род Tumidopteris Naugolnykh, 2013

Синонимика: Tumidopteris Naugolnykh: Naugolnykh, 
2013b, p. 1426.

Типовой вид. Tumidopteris clavata Naugolnykh.
Diagnosis.  Fronds  at  least  bipinnate.  Pinnules 

sphenopteroid, pinna rachis has well developed limb. 
Pinnule apices acute. Elliptical sporangia aggregated 
into  rosette­like  soruses, 8–11  sporangia per  sorus. 
Sporangia bases fused and attached to round recep­
taculum. Apical part of sporangium bears small but 
distinct sinus.

Сравнение. От  наиболее  близкого  рода Pryna­
daeopteris Radczenko emend. nov. новый род отлича­
ется срастанием оснований спорангиев, меньшим 
количеством  спорангиев  в  сорусе  (8–11  вместо 
14–20), наличием апикального синуса на споранги­
ях, а также отчетливо сфеноптероидными фертиль­
ными и стерильными перышками. Новый род так­
же сходен с родом Hapalopteris Stur, но отличается 
хорошо развитым окрылением рахиса фертильных 
перышек,  приостренными,  а  не  закругленными 
верхушками перышек и  лопастей,  а  также боль­
шим количеством спорангиев в сорусе — не менее 
восьми, в отличие от четырех­пяти спорангиев в 
сорусах Hapalopteris. Детали строения спорангиев 
Hapalopteris, так же, как и точное систематическое 
положение  этого  рода,  остаются  неизвестными. 
Стерильные перышки Tumidopteris отличаются от 
морфологически  близких  стерильных  перышек 
рода Geperapteris S. Meyen (и Prynadaeopteris) своей 
отчетливо сфеноптероидной формой.

Видовой состав. Типовой вид.
Распространение.  Средняя  и  верхняя  пермь 

Печорского угольного бассейна, Печорского При­
уралья и, возможно, Сибири и Монголии.

Tumidopteris clavata Naugolnykh, 2013
Табл. XX, фиг. 1–6; рис. 24, A–C

Синонимика: Tumidopteris  clavata Naugolnykh: Na­
ugolnykh, 2013b, p. 1428–1435, Plate 20, figs. 1–6, Plate 
21, figs. 1–6, Plate 22, figs. 1–4.

Голотип.  ГИН  №  4851/167,  фрагмент  фер­
тильной  вайи;  Печорский  угольный  бассейн, 
Халмерьюсское  месторождение,  скв.  ХК­1137, 
глубина 244,2 м; табл. XX, фиг. 1–4, 6.

Diagnosis. Same as that for the genus.
Описание. Фертильные листья сфеноптеро­

идные, с хорошо развитой листовой пластин­
кой.  Рахис  фертильных  перьев  последнего 
порядка  слегка  изогнут  в  направлении  вер­
хушки  вайи.  Рахис  несет  пологий,  но  отчет­
ливый продольный желобок,  расположенный 
на  адаксиальной  поверхности  рахиса.  Всегда 
присутствует  хорошо развитое окрыление ра­
хиса (лимб).

К рахису пера последнего порядка под углом 
45–55° прикрепляются перышки. Перышки сфе­
ноптероидные, с оттянутым основанием и при­
остренной верхушкой. Перышко рассечено на 
четыре или пять лопастей, которые, в свою оче­
редь, несут лопасти второго порядка. Глубина 
рассечения  листовой  пластинки  перышка  на 
лопасти первого порядка обычно не превышает 
половины расстояния от верхушки лопасти до 
средней  жилки  перышка.  Средняя  жилка  пе­
рыш ка  прямая,  отчетливая,  но  относительно 
тонкая.

В апикальной части перышка средняя жилка 
может слабо ундулировать.

От средней жилки перышка в лопасти пер­
вого  порядка  под  углом  45–50°  отходят  боко­
вые жилки, последовательно дихотомирующие 
до трех раз. На окончаниях боковых жилок фер­
тильных  перышек  расположены  розетковид­
ные сорусы, состоящие из восьми–одиннадцати 
свободных  эллиптических  спорангиев,  слабо 
срастающихся основаниями,  которые прикре­
плены к хорошо развитому округлому рецепта­
кулюму.

В  апикальной  части  спорангиев  располага­
ется небольшой синус, возможно, соответству­
ющий месту раскрытия спорангия после созре­
вания спор. Диаметр сорусов варьирует от 0,7 
до 1 мм. Длина спорангия меняется от 400 до 
450  мкм  при  максимальной ширине  300  мкм. 
Стенка спорангиев тонкая, состоящая из одного 
слоя клеток. Клетки стенки спо рангия удлинен­
ные. Их средний размер составляет 25×100 мкм. 
Иногда встречаются гипертрофированные клет­
ки длиной до 210 мкм. Клетки вытянуты вдоль 
оси спорангия, и только около его верхушки в 
районе  апикального  синуса  они  могут  слегка 
изгибаться в направлении синуса. Стенки кле­
ток спорангия тонкие, прямые или слегка изо­
гнутые.
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Глава 4. Описание растительных остатков

У  голотипа  было  изучено  эпидемально­ку­
тикулярное  строение  абаксиальной  стороны 
листовой  пластинки  фертильного  перышка. 
Костальные (наджилковые) клетки очень длин­
ные  (до  300 мкм в  длину) и  узкие  (в  среднем 
около 10–15 мкм в ширину). Интеркостальные 
клетки изометричные, округлые или слегка вы­
тянутые вдоль жилок, шести­ или семиугольные. 
Стенки клеток тонкие, прямые или слабоизогну­
тые. Устьица относительно равномерно распре­
делены по поверхности интеркостальных полей. 
Устьичные  аппретуры ориентированы в одном 
направлении,  вдоль  соседних жилок перышка, 
между  которыми  располагается  интеркосталь­
ное  поле.  Замыкающие  клетки  имеют  длину 
40–50  мкм  при ширине  15–20  мкм. Побочные 
клетки неспециализированные. Какие­либо три­
хомные образования отсутствуют.

Помимо  фертильных  имеются  стерильные 
перья предпоследнего порядка (Табл. XX, фиг. 
5;  рис.  24,  B).  Характерная  отчетливо  сфено­
птероидная форма перышек с хорошо развитым 
окрылением рахисов перьев последнего поряд­
ка позволяют предположить, что эти перья при­
надлежали  тому  же  материнскому  растению. 
Небольшие вариации в строении листовой пла­
стинки (изменение ширины перышек и глуби­
ны рассечения края перышек) могут объяснять­
ся внуривидовой изменчивостью.

Замечания.  Общей  конструкцией  сфеноптеро­
идных фертильных перышек (особенно — распо­
ложением сорусов на окончаниях латеральных жи­
лок) этот вид сходен с Oligocarpia brongniartii Stur 
[Stur,  1883,  S.  688, Fig.  16], но отличается отсут­
ствием аннулюса, удлиненной формой спорангиев 
и расположением спорангиев в одной плоскости.

Рис. 24. Сравнительная морфология родов Tumidopteris Naugolnykh (A–C), Prynadaeopteris Radczenko (D–F), 
Geperapteris S.Meyen (G–I), по [Naugolnykh, 2013b]

Слева — строение сорусов в плане; посредине — строение листьев; справа — строение сорусов в поперечном сечении. 
FL — уплощенные сорусы; HS — полусферические сорусы. Длина масштабных линеек: 1 см (B, H), 5 мм (E), 1 мм (A, D), 
0,5 мм (G)
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Формальные роды и виды папоротников

Материал. Средняя часть ферильной дважды­
перистой вайи, три фертильных пера и четыре 
стерильных пера предпоследнего порядка.

Распространение. Средняя пермь, казанский 
ярус Печорского Приуралья.

Формальные роды 
и виды папоротников
Род Pecopteris Brongniart, 1822

Pecopteris uralica Zalessky, 1939
Табл. XVII, фиг. 5, Табл. XXII, фиг. 4; 

рис. 25, F, рис. 26, E

Синонимика: Zalessky, 1939b, p. 337, fig. 9; Науголь­
ных, 2007, Табл. IX, фиг. 5; Naugolnykh, 2013b, Plate 
7, fig. 8, Plate 10, fig. 6, Text­fig. 29, f.

Голотип. Изображен М.Д. Залесским [Zalessky, 
1939b, fig. 9]; Среднее Приуралье, Пермский край, 
левый берег р. Барды выше с. Матвеево, место­
нахождение Крутая Катушка­1; нижняя пермь, 
кунгурский ярус, филипповский горизонт, лек­
ская свита.

Описание. Стерильные вайи мараттиевых па­
поротников (предположительно, со спороноше­
ниями Convexocarpus distichus). Вайи триждыпе­
ристые. Перышки прикрепляются к рахису пе­
ра  последнего  порядка  под  тупым  (открытым) 
углом,  иногда  приближающимся  к  прямому. 
Перышки пекоптероидные,  срастающиеся  сво­
ими основаниями обычно на половину длины. 
Верхушка перышек закругленная. Средняя жил­
ка  прямая,  хорошо  развитая.  Боковые  жилки 
простые.  Средний  размер  перышек  составляет 
2×5 мм.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Pecopteris anthriscifolia (Goeppert, 1845)  
Zalessky, 1918

Табл. XVI, фиг. 1, Табл. XVII, фиг. 1,  
Табл. XXI, фиг. 1, 3, 7, Табл. XXII, фиг. 3; рис. 25, D

Синонимика: см. [Фефилова, 1973, с. 66].

Голотип. Изображен Х.Р. Геппертом [Goep pert, 
1845, Tabl. 28, fig. 9], репродуцирован М.Ф. Ней ­ 

бург [1948, табл. XIX, фиг. 4] и Г.П. Рад ченко 
[1955, IX, фиг. 1]. Пермские отложения Кузнецко­
го бассейна.

Diagnosis. Fronds tripinnate. Last order pinnae 
alternating,  attached  to  penultimate  pinna  rachis 
at  an  angle  65–70°.  Pinnules  attached  to  last  or­
der  pinna  rachis  at  an  angle  65–75°. Pinnules  pe­
copteroid, lobate, fused by their bases, with acuted 
apexes. Venation pinnate, midvein comes up to pin­
nule apex. Lateral veins dichotomizing, acroscopical 
branches dichotomize once more.

Описание. Этот вид папоротников, пожалуй, 
является самым широко цитируемым в палео­
ботанической  литературе,  посвященной  перм­
ским флорам Ангариды и окружающим ее рай­
онам Субангарского экотонного пояса. Навер­
ное, ни один из ангарских позднепалеозойских 
папоротников не  вызывал  столько  таксономи­
ческих и номенклатурных споров среди палео­
ботаников.

В качестве фактологической основы для опи­
сания  этого  вида  автор  настоящей  работы  ис­
пользовал  объединенную  коллекцию  стериль­
ных листьев папоротников, отнесенных к Pecop­
teris anthriscifolia,  которая была собрана в Юж­
ном, Среднем и Печорском Приуралье, а также 
в  Печорском  угольном  бассейне  (см.  раздел 
«Материал»). В коллекции, помимо отдельных 
перьев последнего порядка и в различной степе­
ни  сохранившихся  дваждыперистых  ваий  (пе­
рьев предпоследнего порядка), имеются и части 
триждыперистых  ваий,  позволяющие  утверж­
дать,  что  листья  этого  вида  были по меньшей 
мере  триждыперистыми.  Об  этом  же  говорят 
описанные ранее М.Д. Залесским и Е.Ф. Чир­
ковой листья Pecopteris anthriscifolia из пермских 
отложений Печорского угольного бассейна [За­
лесский, Чиркова, 1938]. Триждыперистая кон­
струкция листьев Pecopteris anthriscifolia из перм­
ских  отложений  Кузбасса  была  отмечена 
М.Ф. Нейбург [1948]. Среди изображенных позд­
нее Л.А. Фефиловой листьев этого вида из перм­
ских отложений Печорского бассейна нет триж­
дыперистых ваий, однако триждыперистая кон­
струкция листьев Pecopteris anthriscifolia указана 
в описании и введена в диагноз в качестве одно­
го  из  диагностических  признаков  [Фефило ва, 
1973, с. 66].

Рахисы перьев предпоследнего порядка хоро­
шо развиты, с пологим слабовыраженным про­
дольным адаксиальным желобком. Иногда рахи­
сы перьев предпоследнего порядка могут нести 
лимб — узкую полоску окаймления, но обычно 
рахис перьев предпоследнего порядка голый.
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Рис. 25. Папоротники; морфологическая группа пекоптерид; обобщенная морфология стерильных листьев 
(см. Табл. XVII, XXI, XXII)

A — Pecopteris tchekardensis Vlad.; B — Ovopteris sp.; C — Pecopteris helenaeana Zalessky; D — Pecopteris anthriscifolia (Goeppert) 
Zalessky; E — Pecopteris synica Zalessky; F — Pecopteris uralica Zalessky. Местонахождение Чекарда­1, слой 10; нижняя пермь, 
кунгурский ярус. Длина масштабной линейки — 1 см
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Рис. 26. Папоротники группы «Pecopteris unita» Brongniart
A — Pecopteris unita Brongniart (по [Brongniart, 1828, Plate 116 (CXVI), Fig. 1, A]), нижняя пермь, ротлигенд, Саарбрюкен, 

Германия; B — P. longifolia Brongniart (по [Brongniart, 1828, Plate 83, Fig. 2, A]), нижняя пермь, ротлигенд, Саарбрюкен, 
Германия; C — Pecopteris (Ptychocarpus) unita Brongniart (по [Сикстель и др., 1975, Табл. XXVIII, фиг. 8]), верхний карбон, 
гжельский ярус, Южная Фергана, урочище Акчагак; D — Diplazites longifolius (Brongniart) Goeppert (по [Castro, 2005, Lam. 25, 
fig. 6]), верхний карбон, стефаний, Испания; E — Pecopteris uralica Zalessky (по [Zalessky, 1939b, fig. 9]), Среднее Приуралье, 
Пермский край, левый берег р. Барды выше с. Матвеево, местонахождение Крутая Катушка­1; нижняя пермь, кунгурский 
ярус, филипповский горизонт, лекская свита; F — Diplazites emarginatus Goeppert (по [Stur, 1883, fig. 28]), нижняя пермь, 
Веттин, Саксония­Анхальт, Германия; G — Pecopteris (Scolecopteris ?) unitus Brongniart (по [Wagner et al., 1983, Plate 43, fig. 
2]), верхний карбон, Испания. Длина масштабной линейки — 1 см (A–F), 2 мм (F)
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Наиболее  полно  сохранившееся  перо  пред­
последнего порядка (в коллекции автора) имеет 
длину 19 см при ширине 6 см, однако, судя по 
имеющимся фрагментам, перья предпоследнего 
порядка этого вида папоротников могли дости­
гать  и  существенно  более  крупных  размеров. 
Размер самой вайи, имевшей триждыперистую 
конструкцию, мог превышать 50–60 см в длину. 
Пропорции перьев предпоследнего порядка мог­
ли несколько варьировать, по всей видимости, 
в зависимости от положения, которое перо за­
нимало на рахисе вайи. У многих современных 
папоротников  (например,  у Pteridium  aquilinum 
(L.) Kuhn ex Decken) базальные перья предпо­
следнего  порядка  имеют  более  широкие  про­
порции по сравнению с приапикальными.

К рахису перьев предпоследнего порядка под 
углом 65–70° в очередном порядке прикрепляют­
ся рахисы перьев последнего порядка, которые 
обычно заметно изгибаются в направлении вер­
хушки  пера  предпоследнего  порядка. Ширина 
рахиса перьев последнего порядка обычно мень­
ше ширины рахиса пера предпоследнего поряд­
ка  в  четыре  раза. Максимальная  наблюдаемая 
ширина рахиса пера последнего порядка состав­
ляет 1,5 мм. Рахисы перьев последнего порядка 
всегда несут  хорошо развитое окрыление, осо­
бенно отчетливо наблюдаемое на экземплярах с 
относительно широко расставленными перыш­
ками. Ширина каймы окрыления обычно равна 
ширине рахиса пера последнего порядка; таким 
образом,  при  ширине  рахиса  в  1  мм  ширина 
рахиса  вместе  с  каймой окрыления  составляет 
3  мм  (лимб  по  1  мм  с  каждой  стороны  рахи­
са). Длина развитых перьев последнего порядка 
обычно составляет около 8–10 см при ширине 
2–2,5 см.

К  рахисам  перьев  последнего  порядка  под 
углом  65–75°  в  очередном порядке  прикрепля­
ются  перышки.  Перышки  пекоптероидные  с 
лопастным краем. Основание базальных перы­
шек может  быть  слегка  пережато  так,  что  эти 
перышки приближаются по своей морфологии 
к  сфеноптероидным.  Размер  наиболее  разви­
тых и крупных перышек в  среднем составляет 
8×16  мм.  Размер  перышек  постепенно  умень­
шается к верхушке пера последнего порядка. В 
этом же направлении уменьшается и угол при­
крепления  перышек  к  рахису.  В  среднем,  на 
одном развитом пере последнего порядка могут 
располагаться до 12–14 пар перышек.

Жилкование перистое. От хорошо выражен­
ной  средней  жилки,  идущей  до  верхушки  пе­
рышка, обычно слегка ундулирующей, в очеред­

ном порядке отходят боковые жилки. В каждом 
перышке  обычно  располагаются  четыре­пять 
пар боковых жилок. Все боковые жилки дихото­
мируют, при этом акроскопическая ветвь этой 
дихотомии ветвится еще один раз. У базальных 
боковых жилок может дихотомировать и бази­
скопическая ветвь. В каждую лопасть перышка 
обычно выходят три окончания боковых жилок, 
среднее из которых выходит непосредственно в 
верхушку лопасти.

У одного из экземпляров имеющейся выбор­
ки  благодаря  частичной минерализации  листо­
вой  пластинки  удалось  изучить  эпидермально­
кутикулярное  строение  абаксиальной  стороны 
стерильного листа. Покровные клетки эпидермы 
вытянуты вдоль  средней жилки перышка. Они 
имеют  удлиненно­трапецевидные или  удлинен­
но­полигональные  (обычно,  гексагональные  и 
гектагональные)  очертания.  Средний  размер 
покровных  клеток  равен  40×90  мкм.  Устьица 
простые, непогруженные; побочные клетки не­
модифицированные.  Апертуры  устьиц  узкие, 
щелевидные,  ориентированы  в  одном  направ­
лении  с  покровными  клетками  эпидермы.  За­
мы кающие  клетки имеют  губовидные  утолще­
ния.

К  сожалению,  в  имеющейся  коллекции  от­
сутствуют фертильные  листья,  которые можно 
было бы со всей определенностью сопоставить 
со стерильными листьями Pecopteris anthriscifolia. 
Именно  поэтому  было  решено  рассматривать 
этот  вид,  вслед  за  М.Д.  Залесским,  в  составе 
формального рода Pecopteris.

Сравнение.  Наиболее  близок  виду  Pecopteris 
anthriscifolia  другой  вид  пекоптерид  Pecopteris 
leptophylla  Bunbury,  особенно  характерный  для 
нижнепермских флор Западной и Центральной 
Европы,  но  также  отмечаемый  для  нижней 
перми Западной Ангариды (Субангарской эко­
тонной области), в артинских и кунгурских от­
ложениях  [Владимирович,  1986;  Наугольных, 
1998],  а  также  в  открытой  номенклатуре  как 
Pecopteris  ex  gr.  leptophylla  в  казанских  отложе­
ниях [Игнатьев, Наугольных, 2001; Наугольных, 
Кулешов, 2005].

Высказывалось мнение о синонимичности ви­
дов Pecopteris anthriscifolia и P. leptophylla (обсужде­
ние см. в [Нейбург, 1948, с. 118]). Если исходить 
из канонического изображения типовых образцов 
Pecopteris leptophylla [Ribeiro, 1853], репродуциро­
ванных в работе [Wagner, Lemos de Sousa, 1983], 
то  основные  различия  между  видами  Pecopteris 
anthriscifolia и P.  leptophylla заключаются в более 
узких пропорциях перышек у P.  leptophylla, в их 
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более сильном срастании краями (обычно не ме­
нее, чем на половину длины перышка), а также в 
менее развитых лопастях и более простом жилко­
вании. В этой связи вызывает сомнения опреде­
ление папоротника в работе В.П. Владимирович 
[1986, Табл. 138, фиг. 1], который, вопреки мне­
нию  этого  автора,  должен  быть  отнесен  не  к 
P. leptophylla, а к P. anthriscifolia.

Замечания. В приуральских пермских флорах 
особенно часто встречаются листья папоротни­
ков, относящихся к виду Pecopteris anthriscifolia 
(Goeppert)  Zalessky,  если  найдены  только  сте­
рильные листья. В том случае, когда встречены 
листья со спороношениями, их обычно опреде­
ляют как Prynadaeopteris anthriscifolia (Goeppert) 
Radczenko.  Детали  строения  спороношений 
Pecopteris (Prynadaeopteris) anthriscifolia (Goeppert) 
Zalessky,  необходимые  для  выяснения  точного 
систематического положения этого папоротни­
ка, до сих пор остаются неизвестными. Их из­
учение — важная задача будущих исследований 
пермских папоротников Приуралья.

К настоящему времени известно  только, что 
спороношения этого папоротника представляют 
собой сорусы [Радченко, 1955], внешне несколько 
напоминающие строение сорусов Oligocarpia, рода 
папоротников, нередко встречающихся в верхне­
каменноугольных (стефанских) и нижне пермских 
(отэнских) отложениях Западной и Цент ральной 
Европы [Stur, 1883; Grauvogel­Stamm, Doubinger, 
1975; Wagner, Lemos de Sousa, 1983; Barthel, Rös­
sler, 1995; Pšenička, Bek, 2001; Barthel, 2005], Се­
верной Америки [Zodrow, McCandlish, 1982], Ки­
тая [Wang et al., 1999; Wang, Wu, 1999] и Юж ной 
Америки [Cesari et al., 1998].

Остатки  олигокарпий  особенно  характерны 
для тех районов, где в конце палеозоя существо­
вала  низкоширотная  теплолюбивая  раститель­
ность, охарактеризованная флорами еврамерий­
ского типа. Род Oligocarpia является достаточно 
типичным  представителем  лептоспорангиат­
ных  глейхениевых  папоротников  (семейство 
Gleicheniaceae).  Если  сходство  Prynadaeopteris 
anthriscifolia  с  некоторыми  видами  Oligocarpia 
не  вызвано  конвергенцией,  то  можно  предпо­
ложить,  что  P.  anthriscifolia  (вместе  с  другими 
представителями  рода  Prynadaeopteris)  близок 
семейству  глейхениевых и,  таким образом,  от­
носится к лептоспорангиатным папоротникам.

Материал.  15  экземпляров,  представленных 
изолированными  перышками  и  фрагментами 
перьев последнего и предпоследнего порядка, а 
также одним целым пером предпоследнего по­
рядка и фрагментом триждыперистой вайи.

Распространение. Пермские отложения Анга­
ри ды и Субангарского экотонного пояса; артин­
ский, кунгурский, уфимский и казанский яру­
сы Приуралья, Печорского угольного бассейна, 
Сибири,  Монголии  и,  возможно,  Северного 
Китая.

Pecopteris helenaeana Zalessky, 1934
Табл. XXII, фиг. 2; рис. 25, C

Синонимика: см. [Фефилова, 1973, с. 77–78].

Голотип. В протологе указан не был.
лектотип. Изображен М.Д. Залесским [Залес­

ский, Чиркова, 1938, с. 25, рис. 29]; Печорский 
угольный бассейн, Воркутинские рудники; сред­
няя пермь, уфимский ярус.

Описание. Вайя дваждыперистая, возможно, 
может развиваться до триждыперистой. Перыш­
ки пекоптероидные, относительно крупные, до 
2  см в длину и до 0,8  см в ширину,  с  закруг­
ленной  верхушкой.  Средняя  жилка  перышек 
хорошо развита, проходит почти по всей длине 
перышка, но бифуркирует, не доходя до верхуш­
ки перышка. Боковые жилки перышек сначала 
дихотомируют один раз, затем акроскопическая 
ветвь дихотомирует еще один раз. В базальных 
перышках хорошо развитых перьев последнего 
порядка базископическая ветвь второй дихото­
мии боковой жилки может дихотомировать еще 
один раз.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь,  уфимский  и  казанский  ярусы,  средняя 
пермь; Приуралье.

Pecopteris synica Zalessky, 1934
Табл. XXI, фиг. 6; рис. 25, E

Синонимика: см. [Фефилова, 1973, с. 92].

Голотип. В протологе указан не был.
Неотип.  Коми  филиал  РАН,  г.  Сыктывкар, 

№ 301/44 (23­2/1), Печорское Приуралье, р. Щу­
гор, обн. 23; средняя и верхняя пермь.

Описание. Вайя дваждыперистая, возможно, 
триждыперистая.  Перышки  пекоптероидные, 
субтреугольных или даже ланцетовидных очер­
таний, с мелкими острыми лопастями по краю 
и приостренной верхушкой. Средний размер пе­
рышка варьирует от 7 до 10 мм в длину при ши­
рине 4–5 мм. Рахис вайи, так же, как и рахисы 
перьев последнего порядка, может ундулировать. 
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Жилкование перистое. Средняя жилка  тонкая, 
но отчетливая, доходит до верхушки перышка. 
Боковые жилки простые или однократно дихо­
томирующие.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь,  уфимский  и  казанский  ярусы,  средняя 
пермь; Приуралье.

Pecopteris tchekardensis Vladimirovich,  
1986

Табл. XXII, фиг. 1; рис. 25, А

Синонимика: Pecopteris tzekardensis Vladimirovich: Вла­
димирович, 1985, табл. V, фиг. 2–3, табл. VI, фиг. 1–3 
(изображения без описания).

Pecopteris  tchekardensis  Vladimirovich:  Владимиро­
вич, 1986, с. 34, табл. 139, фиг. 6.

Голотип. ЦНИГРмузей № 3/122330, Среднее 
Приуралье, Пермский край, левый берег р. Сыл­
вы, местонахождение Чекарда­1; нижняя пермь, 
кунгурский ярус, иренский горизонт, кошелев­
ская свита.

Описание. Мелкоперышковый  представитель 
пекоптерид с длиной перышек, обычно не пре­
вышающей  5  мм  при  максимальной  ширине 
3  мм.  Вайя  триждыперистая.  Перышки  пеко­
птероидные, субтреугольных очертаний, с при­
остренной верхушкой. На хорошо развитых пе­
рышках присутствуют краевые лопасти. Перья 
последнего  порядка  имеют  субпараллельные 
очертания и располагаются очень близко друг 
к  другу,  почти  впритык,  в  отличие  от  других 
пекоптерид из пермских отложений Приуралья. 
Жилкование перистое. Тонкая  средняя жилка 
доходит до верхушки перышка. Боковые жилки 
простые,  реже  —  однократно  дихотомирую­
щие.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Род Sphenopteris Brongniart, 1822

Sphenopteris sp.
Табл. XXI, фиг. 2

Описание. Строение вайи неизвестно. Перыш­
ки сфеноптероидные, субтреугольных или лан­
цетовидных очертаний, с отчетливыми боковы­
ми лопастями. Длина перышек обычно не пре­
вышает 1,5 см при ширине 0,9 мм. Основание 
перышек клиновидно оттянуто. Средняя жилка 

хорошо развита, доходит до верхушки перышка. 
Боковые жилки простые или однократно дихо­
томирующие. Окончания боковых жилок выхо­
дят в краевые лопасти перышка.

Замечания. В пермских отложениях Приура­
лья нередко встречаются фрагментарные остат­
ки сфеноптерид, обычно представленные изоли­
рованными перышками или небольшими фраг­
ментами перьев последнего порядка, которые ус­
ловно можно отнести к роду Sphenopteris Brong­
niart, поскольку перышки у этой категории ос­
татков  имеют  отчетливо  клиновидное  основа­
ние. Видовая принадлежность этих остатков по­
прежнему остается неопределенной. Возможно, 
в перспективе их следует описать в качестве но­
вого вида.

Распространение. Артинский и кунгурский яру­
сы Среднего и Южного Приуралья.

Род Ovopteris Potonie, 1893

Ovopteris sp.
Табл. XVII, фиг. 4; рис. 25, B

Описание. Как и в случае с листьями Spheno­
pteris sp., листья, отнесенные здесь и в предыду­
щих  работах  автора  [Наугольных,  1998,  Табл. 
VII, фиг. 2, 7; 2007] к Ovopteris sp., представле­
ны, преиму щественно, изолированными перыш­
ками, реже — небольшими фрагментами перьев 
последнего порядка. Перышки овальных очер­
таний, с клиновидно суживающимся основани­
ем, остающимся, тем не менее, слишком широ­
ким  для  отнесения  этих  листьев  к  роду  Sphe­
nopteris. Пе рышки довольно крупные. Их сред­
ние размеры варьируют от 1,5 до 1,8 см в длину 
при  ширине  0,8–1  см.  Края  перышек  лопаст­
ные.  Каждое  перышко  несет  до  трех­четырех 
пар лопастей. Средняя жилка отчетливая, хоро­
шо развитая, изгибающаяся в направлении вер­
хушки пера или ундулирующая. Боковые жилки 
простые или однократно дихотомирующие. Их 
окончания выходят в верхушки краевых лопа­
стей.

Замечания. К роду Ovopteris Potonie относятся 
стерильные  листья  папоротников  переходного 
морфологического типа от рода Pecopteris к ро­
ду Sphenopteris, совмещающего признаки обоих 
этих родов. Очертания перышек этого формаль­
ного  рода  обычно  овальные,  что  и  послужило 
основой для родового названия.

Распространение. Кунгурский ярус Среднего 
и Южного Приуралья.



75

Репродуктивные органы неггератиевых. Общие замечания

Отдел Noeggerathiophyta 
Zimmermann, 1959

Репродуктивные органы неггератиевых.  
Общие замечания
Рис. 27, рис. 28, рис. 29

Из нижнепермских флор Приуралья М.Д. За ­
лес ский  описал  роды  Craspedosperma  Zalessky, 
1937b и Thysanosperma Zalessky, 1937b.

Эти роды интерпретировались как семена го­
лосеменных ближе неустановленного системати­
ческого  положения.  Отличительной  особенно­
стью этих родов является наличие «хохолка» из 
длинных  и  узких  выростов.  Позднее  к  родам 
этой  группы  был  добавлен  род Hirsutospermum 
Naugolnykh,  описанный  автором  [Наугольных, 
2008в].

Принадлежность рода Hirsutospermum семенам 
голосеменных, пусть даже и очень своеоб разных, 
особых сомнений не вызывает. В отношении же 
морфологической природы родов Craspedosperma 
и Thysanosperma сохраняется много вопросов, не­
смотря на то, что в составе первого рода мной 
выделен еще один вид — Craspedosperma filiferum 
Naugolnykh,  традиционно  интерпретированный 
как изолированные семена с хохолком.

В имеющейся коллекции имеется несколько 
остатков,  внешне  сходных  с  родом  Craspedos­
perma, но которые я сейчас склонен интерпре­
тировать как спорофиллы неггератиофитов (см. 
рис. 27–29). Мо нографическому описанию этих 
остатков  планируется  посвятить  специальную 
работу.

Рис. 28.  Реконструкция  спорофилла,  изображен­
ного на рис. 27

A — строение спорофилла, фронтальный вид; B — вид 
сбоку; C — схематичное поперечное сечение

Рис. 27. Предполагаемый спорофилл неггератиофи­
та, экз. ГИН № 3773(11)/368a(93)

A — графическая дешифровка фотографии, изображен­
ной на фиг. B. Местонахождение Чекарда­1, слой 10; нижняя 
пермь, кунгурский ярус. Длина масштабной линейки — 1 см
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Рис. 29. Реконструкция побега неггератиофита
Ранняя  пермь,  Приуралье.  Длина  масштабной  линей­

ки — 1 см

Семенные

Голосеменные  
(Gymnospermae)

Отдел  
Pteridospermatophyta  

(= Lyginopteridophyta)

Класс Lyginopteridopsida

Порядок Lyginopteridales

Репродуктивные и вегетативные органы  
лигиноптеридиевых.  
Общие замечания

Рис. 30

В  составе  нижнепермских  флор  Приуралья 
были обнаружены перистые листья, определен­
ные как Eusphenopteris aff. neuropteroides (Boulay) 
Novik [Наугольных, 2007, с. 128–129]. Этот вид с 
уверенностью относится к порядку лигинопте­
ридиевых  (Lyginopteridales),  широко  представ­
ленных в каменноугольных флорах Еврамерий­
ской  флористической  области  (см.,  например 
[Wagner, 2001]; информация о листьях Euspheno­
pteris — на с. 59–60).

⇒
Рис. 30. Лигиноптеридиевые птеридоспермы,  се­

мейство  Lyginopteridaceae,  порядок  Lyginopteridales, 
класс  Pteridospermopsida;  кунгурский  ярус,  Среднее 
Приуралье (A, B, D, E) и близкие формы из верхне­
каменноугольных отложений Еврамерики (C, F)

A — строение ископаемого остатка семеносной купулы; 
B  —  предполагаемая  реконструкция  купулы,  изображен­
ной на А; C — строение листа Eusphenopteris neuropteroides 
(Boulay) Novik  (по  [van Amerom, 1975]; из  [Cleal, Thomas, 
1994], с изменениями); D — строение листа Eusphenopteris 
aff. neuropteroides (Boulay) Novik; на перышке справа внизу 
видны гидатоды; E — предполагаемое внутреннее строение 
купулы лигиноптеридиевого птеридосперма из нижней пер­
ми Приуралья; стрелками показано направление движения 
пыльцы  при  оплодотворении  семязачатка;  сам  семязача­
ток  отмечен  косой штриховкой;  F — Eusphenopteris obtusi­
loba (Brongniart)  Novik  (по  [van  Amerom,  1975];  из  [Cleal, 
Thomas, 1994], с изменениями); A, B, D, E — местонахож­
дение  Чекарда­1,  нижняя  пермь,  кунгурский  ярус.  Длина 
масштабной линейки — 1 мм (A, B, E), 10 мм (C, D, F)
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Совместно  с  листьями  в  местонахождении 
Че карда­1 был обнаружен семязачаток, распола­
гавшийся в купуле с хорошо выраженными апи­
кальными выростами в виде лопастей (см. здесь 
рис. 30, A, B, E; фото опуб ликовано в [Науголь­
ных, 2007, рис. 54, B]).

Пока имеющихся материалов по купулам кун­
гурских  лигиноптеридиевых  недостаточно  для 
полноценного  описания  их  в  качестве  нового 
таксона. Ниже приведена общая характеристика 
купулы, найденной в Чекарде­1.

Купула  относительно  небольшого  размера. 
Длина (вместе с терминальными лопастями) — 
9 мм, ширина вместилища семязачатка — 3 мм, 
ширина апикальной части, рассеченной на ло­
пасти, — 4 мм. В  основании купулы находит­
ся  короткая,  но  хорошо  обособленная  ножка. 
Апикальная часть купулы несет шесть лопастей 
с оттянутыми верхушками. В средней части ку­
пулы располагается поперечный пережим, кор­
респондирующийся с верхним краем камеры, в 
которой при жизни растения формировался се­
мязачаток. Ниже  пережима  присутствуют мел­
кие одиночные шиповидные выросты.

Порядок 
 Medullosales Havlena, 1961  
(= trigonocarpales S.Meyen)

Семейство  
Neuropteridaceae Goeppert, 1842

Род Demetrocarpus Naugolnykh, 1997

Demetrocarpus limbatus Naugolnykh,  
1997
Рис. 31

Синонимика: Trigonocarpus sp.: Владимирович, 1985, 
табл. IX, фиг. 17–18.

Demetrocarpus limbatus Naugolnykh: Наугольных, 1997, 
с. 83–85; рис. 1, е, ж, рис. 1, л–п, рис. 2, а–в; 1998, с. 63, 
рис. 23, A, E, F; рис. 24, A–E; 2007, Табл. LVIII, фиг. 
2, 3.

Голотип. ГИН № 3737/161; Среднее Приура­
лье,  Пермский  край,  левый  берег  р.  Сылвы, 
местонахождение  Чекарда­1,  слой  10;  нижняя 
пермь, кунгурский ярус, иренский горизонт, ко­
шелевская свита.

Рис. 31. Demetrocarpus limbatus Naugolnykh, семяза­
чаток и его предполагаемое положение на фертильной 
вайе  с перышками  типа Neuropteris Brongniart. Пред­
ставитель  тригонокарповых  (=  медуллозовых)  пте­
ридоспермов, семейство Trigonocarpaceae s.l.  (= Me­
dullosaceae), порядок Trigonocarpales (= Medullosales), 
класс Pteridospermopsida

Реконструкция создана на основе образцов из местона­
хождения  Чекарда­1,  слой  10,  нижняя  пермь,  кунгурский 
ярус. Длина масштабной линейки — 2 мм

Описание. Семена средних размеров, до 1 см 
в длину при ширине 0,6–0,7 см, эллиптической 
формы,  с  приостренной  микропилярной  час­
тью, округлым или слабовыемчатым основани­
ем,  уплощенные. Каждая  сторона  семени не­
сет три отчетливых продольных ребра, очевид­
но связанных с васкуляризацией покровов се­
мени.

Замечания.  Совместно  с  семенами  встреча­
ются редкие изолированные перышки, сходные 
с формальным родом Neuropteris  sp., возможно 
принадлежавшие тому же материнскому расте­
нию.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.
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Семейство Peltaspermaceae (Thomas, 1933) Pilg. et Melchior, 1954

Класс  
Peltaspermopsida Cronquist, 1981

Порядок  
Peltaspermales taylor, 1981

Семейство  
Peltaspermaceae  
(thomas, 1933)  

Pilg. et Melchior, 1954

Род Gracilopteris Kerp,  
Naugolnykh et Haubold, 1991

Gracilopteris lonchophylloides Naugolnykh,  
1998

Табл. XXIII, фиг. 2–4, табл. XXVIII, фиг. 6;  
рис. 32, B–D

Синонимика:  Gracilopteris  lonchophylloides  Naugol­
nykh: Наугольных,  1998,  с.  102–104,  Табл. XV, фиг. 
1, 3, 4, Табл. XVII, фиг. 2, рис. 61, A–C; 2007, Табл. 
XXXI, фиг. 4.

Mauerites gracilis Zalessky: Наугольных, 2007, Табл. 
XXXIII, фиг. 5.

Голотип. ГИН № 3773(110)/303(91), изобра­
жен в [Наугольных, 1998, Табл. XV, фиг. 3; рис. 
61, B, C]; Среднее Приуралье, Пермский край, 
левый берег р. Сылвы, местонахождение Чекар­
да­1; нижняя пермь, кунгурский ярус, иренский 
горизонт, кошелевская свита.

Описание. Вайи от дваждыперистых до триж­
дыперистых.

Промежуточные (интеркалирующие) перыш­
ки  идентичны  обычным  перышкам,  располо­
женным на рахисах перьев последнего порядка. 
Перышки,  сфеноптероидные,  ланцетовидные, 
прикрепляются к рахису под углом 45–50°. Края 
перышек рассечены на линейные сегменты (ло­
пасти).

Жилкование вееровидное. В каждый сегмент 
входит одна жилка.

Замечания.  Поскольку  репродуктивные  ор­
ганы,  принадлежавшие  растениям  с  листьями 
Gracilopteris и Sylvia, пока не известны, эти роды 
отнесены к семейству Peltaspermaceae с некото­
рой долей условности.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Род Sylvia Zalessky, 1937

Sylvia striata Zalessky, 1937
Рис. 32, E

Синонимика: Sylvia striata Zalessky: Zalessky, 1937b, 
p. 66–67, fig. 28.

Голотип. Изображен М.Д. Залесским  [Zales­
sky, 1937b, fig. 28]; Среднее Приуралье, Пермский 
край, левый берег р. Сылвы, местонахождение 
Чекарда­1;  нижняя  пермь,  кунгурский  ярус, 
иренский горизонт, кошелевская свита.

Описание.  Листья  простоперистые,  однако 
не  исключено,  что  при  жизни  растения  они 
могли формировать сложноперистую конструк­
цию. Ра хис листа несет тонкую, но отчетливую 
кайму  окрыления.  Перышки  сфеноптероид­
ные, ромбической или ланцетовидной формы. 
Средняя жилка очень слабо развита или может 
отсутствовать. В последнем случае жилкование 
становится вееровидным. Боковые жилки тон­
кие, многочисленные, от простых до дихотоми­
рующих.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Род Permocallipteris Naugolnykh,  
2014

Permocallipteris artipinnata  
(Zalessky, 1937) Naugolnykh, 2014
Табл. XXIII, фиг. 1, Табл. XXIV, фиг. 1–8,  

Табл. XXV, фиг. 1, 3–6; рис. 32, A

Синонимика: см. [Наугольных, 1998, с. 97].

Голотип. Изображен М.Д. Залесским  [Zales­
sky, 1937b, fig. 21]; Среднее Приуралье, Перм­
ский край, левый берег р. Барды, местонахож­
дение Крутая Катушка­1; нижняя пермь, кун­
гурский ярус, филипповский горизонт, лекская 
свита.

Описание. Вайя дваждыперистая, реже триж­
дыперистая.  Рахис  вайи  несет  интеркалирую­
щие перышки,  идентичные  обычным перыш­
кам, расположенным на перьях последнего по­
рядка. Перышки удлиненные, ланцетовидные, 
с  приостренной  верхушкой.  Угол  прикрепле­
ния перышек к рахисам перьев последнего по­
рядка острый; он варьирует в интервале от 30 
до 70°.
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Рис. 32. Пельтаспермовые птеридоспермы, семейство Peltaspermaceae, порядок Peltaspermales, класс Pelta­
spermopsida

A — Permocallipteris artipinnata (Zalessky) Naugolnykh, средняя часть пера последнего порядка с длинными ланцетовид­
ными перышками, жилкование перистое с боковыми жилками, отходящими от средней под относительно острым углом, 
экз. ГИН № 4856/501a; B–D — Gracilopteris lonchophylloides Naugolnykh, фрагменты триждыперистых листьев с линейно­
ланцетными лопастями сегментов последнего порядка: B — экз. ГИН № 4856/498, C — экз. ГИН б/н, D — экз. ГИН 
№ 3737/238; E — Sylvia striata Zalessky, фрагмент пера последнего порядка (по [Zalessky, 1937b, fig. 28]). Местонахождение: 
Чекарда­1, слой 10 (A, C–E), слой 7 (B); нижняя пермь, кунгурский ярус (для фиг. Е слой указан предположительно). Длина 
масштабной линейки — 1 см
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Жилкование  перистое.  Средняя  жилка  тон­
кая,  слабо  выраженная,  обычно не превышает 
по  длине  1/3  длины  перышка.  Боковые жилки 
многочисленные, тонкие, прямые, простые или 
однократно  дихотомирующие.  Боковые  жилки 
отходят от средней жилки под острым углом от 
30 до 60°.

Абаксиальная (функционально нижняя) эпи­
дерма тонкая, с многочисленными устьицами. 
Трихомные образования не обнаружены. Адак­
сиальная  (функционально верхняя)  эпидерма 
более  толстая,  устьица  на  ней  не  обнаруже­
ны. Покровные клетки эпидермы формируют 
отчетливые костальные или интеркостальные 
ряды.

Замечания. К сожалению, автор не имел воз­
можности  обнародовать  фотографию  образца 
Per mocallipteris artipinnata, с которого были по­
лучены препараты кутиулы,  изученные  с  при­
менением как оптического, так и электронного 
сканирующего микроскопа [Наугольных, 2007]. 
Это досадное упущение явилось следствием то­
го, что по ряду причин доступ к моей коллек­
ции  оригиналов,  хранящейся  в  комнате  339 
Гео логического института РАН, был для меня 
затруднен. Архивное изображение этого экземп­
ля ра, по моим сведениям, по­прежнему храня­
щегося  в  ГИН  РАН,  вместе  с  фотографиями 
дру гих экземпляров, отнесенных к этому виду, 
приведено в настоящей работе на Табл. XXIV, 
фиг. 4.

Распространение. Кунгурский ярус Среднего 
и Южного Приуралья. Экземпляры, относимые 
ранее к этому виду из местонахождений уфим­
ского  и  казанского  ярусов  Приуралья  и  При­
камья, скорее всего, принадлежат другому виду, 
близкому «Sphenopteris erosa» Morris.

Permocallipteris retensoria  
(Zalessky, 1939) Naugolnykh, 2014

Табл. XXVI, фиг. 1–4, Табл. XXVII, фиг. 1–4, 
Табл. XXVIII, фиг. 1–5; рис. 33, B–E

Синонимика: Callipteris retensoria Zalessky: Zalessky, 
1939b, p. 342, fig. 16.

Callipteris bella Zalessky: Zalessky, 1939b, p. 339–340, 
fig. 12; Владимирович, 1986, Табл. 140, фиг. 5, 6.

Callipteris pubescens Zalessky: Zalessky, 1939b, p. 340–
341, fig. 13, 14; Владимирович, 1986, Табл. 141, фиг. 3.

Callipteris cuspidata Zalessky: Zalessky, 1939b, p. 341–
342, fig. 15.

Callipteris bardensis Zalessky: Zalessky, 1939b, p. 342–
343, fig. 17–18; Владимирович, 1986, Табл. 141, фиг. 1.

Callipteris patula Zalessky: Zalessky, 1939b, p. 343, fig. 
19–20.

Callipteris plumosa Zalessky: Zalessky, 1939b, p. 344, 
fig. 21.

Callipteris angustata Zalessky: Zalessky, 1939b, p. 345, 
fig. 12; Владимирович, 1986, Табл. 141, фиг. 5.

Rhachiphyllum retensorium (Zalessky) Naugolnykh: На­
угольных, 1991, с. 45–47, рис. 3; 1992а, с. 31–34, Табл. 
I, фиг. 2, 3, Табл. IV, фиг. 1–3, 7–8, Табл. V, фиг. 1–6, 
Табл. VI, фиг. 1–5, рис. 11–13; 1993, Табл. II, фиг. 4; 
Naugolnykh, 1992, Fig. 1, A–I; 2009, Plate I, C.

Peltaspermum  retensorium  (Zalessky)  Naugolnykh  et 
Kerp: Naugolnykh, Kerp,  1996,  p.  41–59, Plate  I,  figs. 
1–10, Plate II, figs. 1, 4, Plate III, figs. 1–9, Plate IV, figs. 
1–8, Plate V, figs. 1–11,; Text­Figs. 3–6, A–C.

Голотип. Изображен М.Д. Залесским [Zalessky, 
1939b, p. 342, fig. 16]; Среднее Приуралье, Пермс­
кий край, левый берег р. Сылвы, местонахожде­
ние Чекарда­1; нижняя пермь, кунгурский ярус, 
иренский горизонт, кошелевская свита.

Описание. Вайи от дваждыперистых до триж­
дыперистых. Ювенильные  слаборазвитые  вайи 
могут иметь простоперистую конструкцию. Сла­
боразвитые перья последнего порядка ювениль­
ных ваий могут напоминать длинные апикаль­
ные перышки развитых ваий, но такие перья с 
зачаточными перышками всегда имеют  унико­
герентное жилкование и волнистый или город­
чатый  край.  Каждый  «городок»  края  соответ­
ствует одному зачаточному перышку. Верхушка 
хорошо развитых ваий обычно псевдодихотоми­
рует  за  счет  перевершинивания  (overtopping) 
одного  из  апикальных  перьев,  иногда  до  двух 
или даже трех раз. Верхушка молодых слабораз­
витых ваий обычно простая, непарноперистая.

Перышки пекоптероидные, с широко закруг­
ленными  верхушками.  Перышки  в  базальной 
части  вайи  обычно  относительно  короткие  и 
широкие; перышки приапикальных перьев вайи 
более вытянутые и узкие. Рахис вайи несет интер­
калирующие  (промежуточные)  перышки,  внеш­
не сходные с обычными перышками, располо­
женными на  перьях  последнего  порядка,  но  с 
менее  выраженными  средними  жилками.  Как 
обычные  перышки,  так  и  интеркалирующие 
перышки обычно сливаются своими основания­
ми, образуя кайму окрыления рахиса. Перышки 
прикрепляются к рахису под углом от 70 до 90°. 
Жилкование перистое. Средняя жилка хорошо 
развита,  обычно  проходит  почти  до  верхушки 
перышка.  Боковые  жилки,  от  простых  до  ди­
хотомирующих, отходят от средней жилки под 
углом от 60 до 80°.
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Листья амфистоматные. Функционально верх­
няя  и  нижняя  эпидермы  дифференцированы. 
Нижняя (абаксиальная) эпидерма относительно 
тонкая.  Она  несет  многочисленные  устьица  с 
сильной проксимальной кутинизацией и много­

численными  папиллами.  Клеточные  стенки 
очень  тонкие. Верхняя  (адаксиальная)  сторона 
более толстая; устьица на ней тоже присутству­
ют, но располагаются только рядом с краем ли­
ста. Клеточные стенки толстые. Они разделены 
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поперечными  пережимами  на  отдельные  сег­
менты («четковидная», похожая на четки, фор­
ма клеточных стенок). В мезофилле присутству­
ют  смоляные  тельца  округлой  или  овальной 
формы.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Permocallipteris polyneura  
(Zalessky, 1937) Naugolnykh, 2014

Рис. 33, A

Синонимика: Callipteris polyneura Zalessky: Zalessky, 
1937b,  p.  51–52,  fig.  16;  Владимирович,  1986,  Табл. 
140, фиг. 4.

Голотип. Изображен М.Д. Залесским [Zalessky, 
1937b, p. 51, fig. 16]; Среднее Приуралье, Перм­
ский край, левый берег р. Барды, местонахож­
дение  Крутая  Катушка­1;  нижняя  пермь,  кун­
гурский ярус, филипповский горизонт, лекская 
свита.

Описание. Вайи по меньшей мере дваждыпе­
ристые.  Перышки  крупные,  до  3  см  в  длину 
при ширине около 1 см. Жилкование перистое. 
Средняя  жилка  толстая,  хорошо  выраженная, 
доходит до верхушки перышка. Боковые жилки 
дихотомируют от одного до трех раз.

Сравнение  и  замечания.  Permocallipteris  poly­
neura  отличается  от  морфологически  близкого 
вида Permocallipteris retensoria существенно более 
крупными размерами перышек и более густым 
жилкованием. Простые  боковые жилки,  обыч­
ные для Permocallipteris retensoria, у Permocallipteris 
polyneura  встречаются  исключительно  редко. 
Возможно,  смена  вида  Permocallipteris  polyneu­
ra,  в  основном  характерного  для  нижней  ча­
сти  кунгурского  яруса  (лекская  свита),  на  вид 
Permocallipteris  retensoria,  характеризующийся 
в  целом  более мелкими  перышками  и  редким 
жилкованием,  отражает  постепенную  аридиза­
цию климата, усиливавшуюся к границе кунгур­
ского и уфимского веков.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Permocallipteris helenaeana  
(Zalessky, 1939) Naugolnykh, 2014

Рис. 34, A–D

Синонимика: Callipteris helenaeana Zalessky: Za lessky, 
1939b, p. 338–339.

Rhachiphyllum  (?)  sp.  SVN­1:  Наугольных,  1998, 
с. 101–102, рис. 60, A–E; 2007, Табл. XVII, фиг. 1–5.

Голотип. Изображен М.Д. Залесским [Zalessky, 
1939b, p. 338, fig. 11]; Среднее Приуралье, Перм­
ский край, левый берег р. Сылвы, местонахож­
дение Юлаево; нижняя пермь, кунгурский ярус, 
иренский горизонт, кошелевская свита.

Описание.  Листья  перистые  (сложнопери­
стые?)  с  очень  широкими  перьями  последне­
го  порядка.  Перышки  длинные,  ланцетовид­
ные, в апикальной части пера последнего по­
рядка  образующие  терминальную  пластинку 
ромбических  или  субтреугольных  очертаний. 
Жилкование перистое. Жилки отчетливые, но 
очень тонкие, сильно низбегающие. Кутикула 
тонкая; клеточные стенки заметны очень сла­
бо.  Устьица  непогруженные,  с  губовидными 
утолщениями  на  замыкающих  клетках  и  «ба­
бочковидной» кутинизацией полярных клеток. 
В  мезофилле  имеются  крупные  секреторные 
(смоляные) тельца сферической или эллипсои­
дальной формы, иногда с подводящими секре­
торными каналами.

Сравнение и замечания. Особенностью стро­
ения этого вида являются очень длинные пе­
рышки, обычно изогнутые в направлении вер­
хушки пера последнего порядка, и хорошо раз­
витая  терминальная субромбическая пластин­
ка с уникогерентным жилкованием, образован­
ная  коалесцентно  слившимися  апикальными 
перышками.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

⇐
Рис. 33. Пельтаспермовые птеридоспермы, семейство Peltaspermaceae, порядок Peltaspermales, класс Pelta­

spermopsida
A — Permocallipteris polyneura (Zalessky) Naugolnykh, средняя часть пера последнего порядка (по [Zalessky, 1937b, p. 51–52, 

fig. 16]); B–E — Permocallipteris retensoria (Zalessky) Naugolnykh: B, C — апикальные части ваий с вильчатой верхушкой (псев­
додихотомией или перевершиниванием), D — перо последнего порядка (стрелками отмечены повреждения верхушек двух 
перышек, возможно, нанесенные насекомыми­фитофагами), E — представительный фрагмент крупной, хорошо развитой 
вайи, коллекция Суксунского краеведческого музея, Пермский край. Местонахождения: Крутая Катушка­1 (A); Чекарда­1, 
слой 10 (B–D); Суксун (E). Длина масштабной линейки — 1 см
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Род Peltaspermum Harris, 1937

Peltaspermum petaloides Naugolnykh,  
sp. nov.

Табл. XXIX, фиг. 1–6, Табл. XXX, фиг. 1–8,  
Табл. XXXI, фиг. 4–6; рис. 35, A–D, рис. 36, A–F, 
рис. 37, A–D, рис. 38, рис. 39, рис. 40, рис. 41,  

рис. 42, A–H

Избранная синонимика: Peltaspermum sp.: Науголь­
ных, 2007, Табл. XXXVII, фиг. 5, 6.

Peltaspermum (?) sp.: Наугольных, 2007, Табл. XX, 
фиг. 1, 2; 2008б, Табл. XI, фиг. 3.

Derivato nominii: от petalum (лат.) — лепес ток; 
по лепестковидной форме краевых лопастей се­
меносного диска.

Голотип.  ГИН  №  4856/148  и  №  4856/148a 
(Табл.  XXIX,  фиг.  6;  рис.  35,  A–D);  Среднее 
Приуралье, Пермский край, левый берег р. Сыл­
вы, местонахождение Чекарда­1, слой 10; ниж­
няя пермь, кунгурский ярус, иренский горизонт, 
кошелевская свита.

Diagnosis. Peltasperms with racemose seed­bear­
ing  organs,  consisting  of  radially­symmetrical  pel­
toids  (stalked  seed­bearing  discs  or = megasporo­
phylls)  aggregated  into  cone­like  structure.  Discs 
large, up to 2,5 cm in diameter. Each peltoid con­
nected  to  cone  axis  by  well­developed  stalk,  at­
tached to center or near­margin area of adaxial sur­
face of peltoid. Seed­bearing discs round to ovoid, 
often slightly asymmetrical because of near­margin 
position of peltoid stalk. Disc margins have well­de­
veloped marginal festoons or even lobes with round 
tips.  Lobes  isometrical  to  long,  well­pronounced. 
Each disc has 20–25 radial sectors corresponding to 
marginal festoons or lobes. Seed scars are disposed 
at base of festoons or lobes, in average distance of 
3/4 of disc radius from disc stalk. Seed scars round 
to ovoid, with small point­like raphe of conducting 
strand in scar center. Small concentric folds around 
central depression on abaxial surface of seed­bear­
ing discs.

Ovules ovoid, with acute apex and round base, 
sometimes with limb formed by deformation of mar­
ginal part of sarcotesta. Small resin bodies of fusi­
form or round shape in sarcotesta.

Cuticles  of  adaxial  and  abaxial  sides  of  seed­
bearing disc different. Abaxial cuticle thicker, with 
rare stomata. Adaxial cuticle  thinner, with numer­
ous  stomata.  Stomata  of  both  leaf  sides  monocy­
clic,  slightly  sunken, with proximal cutinisation of 
subsidery cells. Bases of trichomes occur on lower 
(adaxial) surface of peltoid.

Описание.  Пельтаспермовые  с  кистевидны­
ми се меносными органами, состоящими из ради­
ально­симметричных  пельтоидов  (семеносных 
дисков  или  =  мегаспорофиллов,  снабженных 
нож ками), образующих стробилоподобные струк­
туры. Диски крупные, до 2,5 см в диаметре. Каж­
дый пельтоид присоединялся к оси стробила по­
средством хорошо развитой ножки, прикреплен­
ной  к  центру  или  ближе  к  краю  адаксиальной 
поверхности  пельтоида.  Семеносные  диски  от 
округлых  до  овальных,  часто  слегка  асиммет­
ричных за счет близкого к краевому положения 
ножки пельтоида. Края диска имеют хорошо раз­
витые краевые фестоны или даже лопасти с окру­
глыми верхушками. Лопасти от изометричных до 
удлиненных,  хорошо  обособленных.  Каждый 
диск имеет 20–25 радиальных секторов, соответ­
ствующих  краевым  фестонам  или  лопастям. 
Семенные рубцы располагаются в основании фе­
стонов или лопастей, в среднем на дистанции 3/4 
от длины радиуса, от ножки пельтоида. Семенные 
рубцы круглые или  овальные,  с маленьким  то­
чечным рубчиком от выхода проводящих тканей 
в  центре  рубца.  Небольшие  концентрические 
складки  расположены  вокруг  центрального  по­
нижения на абаксиальной поверхности семенос­
ного диска.

Семена овальные, с приостренной верхушкой 
и округлым основанием, иногда с каймой, обра­
зованной деформацией краевых частей саркоте­
сты. В саркотесте расположены мелкие смоляные 
тельца веретеновидной или округлой формы.

⇐
Рис. 34. Пельтаспермовые птеридоспермы, семейство Peltaspermaceae, порядок Peltaspermales, класс Pelta­

spermopsida
A–D — Permocallipteris helenaeana (Zalessky) Naugolnykh: A — апикальная часть пера последнего порядка (по [Zalessky, 1939b, 

fig. 11]), B — секреторное (смоляное) тело с подводящим каналом, экз. ГИН № 3773(11)/386­1A, C — отдельное устьице с гу­
бовидной кутинизацтей замыкающих клеток, экз. ГИН № 3773(11)/386­1A, D — макроморфология образца, с которого были 
получены препараты кутикулы (см. фиг. B, C, а также кутикулы, изображенные в работе [Наугольных, 2007, Табл. XVII, фиг. 
1–3, 5]); E — Permocallipteris adzvensis (Zalessky) Naugolnykh, два апикальных пера последнего порядка, экз. ГИН № 5851/242; 
F — Permocallipteris adzvensis (Zalessky) Naugolnykh, кутикула функционально нижней (абаксиальной) стороны листа, экз. ГИН 
№ 4851/219. Местонахождения: Юлаево (A); Крутая Катушка­1 (B–D); Печорский угольный бассейн, скв. НСК­218, глубина 
156,2 м (E), скв. НСК­210, глубина 158,0 м. Длина масштабной линейки — 1 см (A, D, E), 100 мкм (B), 10 мкм (C), 50 мкм (F)
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Рис. 35. Пельтаспермовые птеридоспермы Peltaspermum petaloides Naugolnykh, sp. nov., семейство Peltasper­
maceae, порядок Peltaspermales, класс Peltaspermopsida. Строение голотипа ГИН № 4856/148 (также см. Табл. 
XXIX, фиг. 6)

A — два соседних семеносных диска в продольном сечении; B — отдельный семеносный диск, наблюдаемый в плане, вид­
на абаксиальная поверхность; C — два соседних семеносных диска, вид с адаксиальной стороны; видны семенные рубцы; D — 
три семени Cordaicarpus uralicus Dombrovskaya. Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 1 см.

1 — сохранившаяся фитолейма; 2 — естественная поверхность растительного остатка, сохранившаяся в виде отпечатка; 
3 — нуцеллярная часть семязачатка (реконструкция); 4 — интегументальная часть семязачатка (реконструкция)
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Рис. 36. Пельтаспермовые птеридоспермы Peltaspermum petaloides Naugolnykh, sp. nov., семейство Peltasper­
maceae, порядок Peltaspermales, класс Peltaspermopsida. Строение семеносного органа, экз. ГИН № 4856/82

A — общий вид семеносного органа (асимметричного семеносного диска); B — область, показанная на детальной про­
рисовке (см. ниже рис. 37, D); C — строение адаксиальной поверхности края семеносного диска; хорошо видны семенные 
рубцы; D — поперечное сечение через краевые лопасти; E — положение растительного остатка в матриксе; F — продольное 
сечение через радиальный сектор. Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 1 см
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Рис. 37. Пельтаспермовые птеридоспермы Peltaspermum petaloides Naugolnykh, sp. nov., семейство Peltasper­
maceae, порядок Peltaspermales, класс Peltaspermopsida

A — практически полностью сохранившийся семеносный диск, экз. ГИН № 4856/83; B — схема строения устьица в 
сечении, по рис. 37, D; C — детальная прорисовка области, отмеченной на рис. 36, B, экз. ГИН № 4856/82; D — устьице, 
строение замыкающих и побочных клеток, экз. ГИН № 4856­256a. Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштаб­
ной линейки — 1 см (A), 50 мкм (B, D), 1 мм (C)
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⇐
Рис. 38. Пельтаспермовые птеридоспер­

мы Peltaspermum petaloides Naugolnykh, sp. 
nov.,  семейство  Peltasper maceae,  порядок 
Peltaspermales, класс Peltaspermopsida

Реконструкция семеносного органа, по экз. 
ГИН № 4856/82; вид с абаксиальной стороны. 
Местонахождение:  Чекарда­1,  слой  10.  Длина 
масштабной линейки — 1 см

⇒
Рис. 39. Пельтаспермовые птеридоспер­

мы Peltaspermum petaloides Naugolnykh, sp. 
nov.,  семейство  Peltaspermaceae,  порядок 
Peltaspermales, класс Peltaspermopsida

Реконструкция семеносного органа, по экз. 
ГИН № 4856/82; вид с адаксиальной стороны. 
Местонахождение:  Чекарда­1,  слой  10.  Длина 
масштабной линейки — 1 см
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⇐
Рис. 40. Пельтаспермовые птеридоспер­

мы Peltaspermum petaloides Naugolnykh, sp. 
nov.,  семейство Peltaspermaceae, порядок 
Peltaspermales, класс Peltaspermopsida

Прорисовка  семеносного  диска  по  метод­
ике  line­tracing;  экз.  ГИН №  4856/256.  Мес­
тонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина мас­
штабной линейки — 1 см

⇒
Рис. 41. Пельтаспермовые птеридоспер­

мы Peltaspermum petaloides Naugolnykh, sp. 
nov.,  семейство Peltaspermaceae,  порядок 
Peltaspermales, класс Peltaspermopsida

Детальная  прорисовка  семеносного  дис­
ка; хорошо видны семенные рубцы; экз. ГИН 
№  4856/256.  Местонахождение:  Чекарда­1, 
слой 10. Длина масштабной линейки — 1 см

Кутикулы адаксиальной и абаксиальной сто­
рон семеносного диска различаются. Абаксиаль­
ная  кутикула  толще,  с  редкими  устьицами. 
Адаксиальная кутикула тоньше, с многочислен­
ными  устьицами.  Устьица  обеих  сторон  семе­
носного диска моноциклические, слегка погру­
женные, с проксимальной кутинизацией побоч­
ных клеток. На нижней (адаксиальной) поверх­
ности пельтоида имеются основания трихом.

Понимание  морфологии  вида  Pelta spermum 
petaloides Naugolnykh, sp. nov. сложилось в про­
цессе многолетнего изучения экземпляров семе­
носных органов различной сохранности, проис­
ходящих  из  нескольких  местонахождений  рас­
тительных  остатков  кунгурского  возраста  (Че­
карда­1, Крутая Катушка­1, Крутая Катушка­2, 
Красная Глинка, Рахмангулово), рас положенных 
в Приуралье.
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Рис. 42. Пельтаспермовые птеридоспермы Peltaspermum petaloides Naugolnykh, sp. nov., семейство Peltasper­
maceae, порядок Peltaspermales, класс Peltaspermopsida

Препараты кутикулы, полученные с экземпляра, изображенного на Табл. XXIX, фиг. 4 и рис. 40, 41; экз. ГИН № 4856­
256a: A — устьице с валикообразным утолщением вокруг апертуры; B — нижняя кутикула; видны устьица с проксимальной 
кутинизацией побочных клеток, а также зоны с неравномерной кутинизацией радиальных стенок покровных клеток эпидер­
мы; C — верхняя кутикула с толстыми радиальными стенками покровных клеток, видны три устьица; D — устьице с папил­
лами, проксимально располагающимися на побочных клетках; E — нижняя кутикула, в центре — основание трихомы; F — 
верхняя кутикула с неравномерной кутинизацией радиальных стенок покровных клеток эпидермы; G — контакт верхней и 
нижней кутикул на крае семеносного органа; H — верхняя кутикула с толстыми радиальными стенами покровных клеток 
эпидермы. Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 50 мкм (A, D), 100 мкм (B, C, E–H)
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Первоначально представлялось, что исходная 
выборка  семеносных  органов  пельтаспермовых 
из  кунгурского  яруса  Приуралья  относительно 
гомогенна  и  имеющиеся  экземпляры  незначи­
тельно различаются между собой размерами се­
меносных  дисков  и  количеством  радиальных 
секторов. Однако по мере накопления дополни­
тельного материала выяснилось, что имеющаяся 
выборка разбивается на несколько морфологиче­
ских «плексусов» (сплетений признаков, конгре­
гационных  общностей),  разделенных признако­
выми гиатусами и не имеющих между собой от­
четливо выраженных переходных форм.

На основании этих наблюдений был сделан 
вывод о принадлежности каждого из наблюдаю­
щихся  плексусов  различным  исходным  видам 
пельтаспермовых, обладавших различными типа­
ми листьев. Точное соотношение типов листьев 
и пельтоидов, относящихся к разных морфоло­
гическим плексусам, остается не  вполне опре­
деленным,  хотя  и  очевидно,  что  подавляющее 
большинство  пельтоидов  принадлежало  расте­
ниям с листьями каллиптеридной морфологии, 
относящимся в соответствии с формальной си­
стематикой к  родам Permocallipteris Naugolnykh 
(Callipteris Brongniart;  in part. — Rhachiphyllum), 
Sylvia Zalessky, Sylvopteris Zalessky и др.

Один  из  этих  плексусов,  представленный  в 
имеющейся  коллекции  наибольшим  количе­
ством экземпляров, описывается под собствен­
ным  видовым  названием —  Peltaspermum  peta­
loides Naugolnykh, sp. nov.

Для  этого  вида  характерны  относительно 
крупные  семеносные  диски,  достигающие  в 
диаметре 1,5 см и формирующие довольно ком­
пактные  кистевидные  собрания,  состоящие  из 
центральной  оси  и  25–30  семеносных  дисков, 
прикрепляющихся ножками к центральной оси 
по  спирали.  Очевидно,  до  созревания  семян 
края  соседних  дисков  тесно  примыкали  друг 
к другу, и только после созревания семян они 
приподнимались,  расправляя  краевые  лопасти 
(см.  ниже),  позволяя  пыльце  проникнуть  под 
края дисков для оплодотворения семязачатков.

Несмотря  на  сильную  уплощенность  семе­
носных дисков, которая может объясняться диа­
генетическим уплотнением осадка вместе с рас­
тительными остатками, представляется высоко­
вероятным,  что  семеносные  диски  при жизни 
растения  были  более  толстыми  и  мясистыми. 
Форма  дисков  меняется  от  почти  идеально 
округлой  до  овальной  или  даже  полукруглой 
за счет смещения ножки пельтоида к одной из 
сторон диска. Асимметрия семеносного диска у 

P. petaloides — это не исключение из правила, а 
норма, широко  распространенная  и  встречаю­
щаяся в той или иной степени у подавляющего 
большинства  экземпляров  этого  вида. Именно 
поэтому этот признак введен в видовую диагно­
стику P. petaloides.

И  адаксиальная,  и  абаксиальная  поверхно­
сти  семеносных  дисков несут  радиальные  сек­
торы,  образованные  на  абаксиальной  поверх­
ности  относительно  узкими  бороздами  и  рас­
положенными  между  ними  более  широкими 
возвышениями  (валиками).  На  адаксиальной 
поверхности  семеносного  диска  наблюдается 
обратная картина. Здесь валикам соответствуют 
пологие  понижения,  разделенные  более  узки­
ми  радиальными  ребрами,  соответствующими 
узким бороздам абаксиальной поверхности дис­
ка. Максимальная ширина одного радиального 
сектора обычно не превышает 1,5 мм.

Количество радиальных секторов в пределах 
одного семеносного диска варьирует от 16–17 (у 
голотипа) до 22 (см. рис. 36, А; Табл. XXIX, фиг. 
2). Изредка встречаются экземпляры с меньшим 
количеством радиальных секторов (см. рис. 37, 
А (14 секторов) и рис. 40, 41; Табл. XXIX, фиг. 
4 — даже 9 секторов). Несмотря на такой широ­
кий разброс этого признака (от 9 до 22), все эти 
экземпляры отнесены к одному виду, поскольку 
другие  признаки  этих  экземпляров  во  многом 
совпадают.

Край семеносного диска рассечен на отчет­
ливые, хорошо выраженные лопасти. Верхушки 
лопастей обычно закругленные (см. рис. 37, А, 
С), реже — лопатчатые (см. рис. 40, 41). Иногда 
встречаются экземпляры, у которых на верхушке 
имеется мелкий шиповидный вырост — мукро. 
Лопасти могут быть удлиненными ланцетовид­
ными, с длиной, превышающей ширину в два 
раза. Линейные размеры  таких  ланцетовидных 
лопастей могут достигать 1×2 мм. В других слу­
чаях лопасти имеют более изометричную фор­
му, размером 1×1 мм или меньше. Оба типа ло­
пастей могут присутствовать на одном и том же 
семеносном диске (см. рис. 36, А; 37, С; Табл. 
XXIX, фиг. 2). При этом лопасти изометричных 
очертаний располагаются на краю семеносного 
диска,  к  которому  смещена  ножка  пельтоида. 
Лопасти  противоположного  края  семеносного 
диска,  наиболее  удаленного  от  ножки,  напро­
тив,  могут  быть  гипертрофированы  вместе  с 
дистальными частями радиальных секторов, как 
это показано на реконструкции (см. рис. 38, 39). 
Адаксиальная поверхность диска вокруг ножки 
может  нести  радиальную  морщинистость  (см. 
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рис.  36,  А).  Абаксиальная  поверхность  диска 
несет  вокруг  центрального  понижения  мелкие 
концентрические складки (см. рис. 35, В, С).

В основании каждой лопасти на адаксиальной 
поверхности  семеносного  диска  расположены 
семенные рубцы, по одному на каждую лопасть 
и  соответственно  на  один  радиальный  сектор. 
Рубцы имеют округлую форму и могут быть изо­
метричными либо слегка вытянутыми как вдоль 
радиальных секторов (см. рис. 36, А; 37, С), так и 
поперек или, иными словами, вкрест радиально­
го сектора (см. рис. 35, С; 37, А; 40; 41). В цент­
ре каждого семенного рубца расположен рубчик 
выхода  проводящих  тканей.  Форма  семенного 
рубца  указывает  на  то,  что  семена  были  сидя­
чими, без какого­либо подобия семяножек, что 
подтверждается  и  находками  семян,  сохранив­
шихся в естественном прикреплении к семенос­
ному диску (см. рис. 35, А; Табл. XXIX, фиг. 6). 
Дистальное ограничение семенного рубца обыч­
но несет  тонкую радиальную ребристость  (рис. 
35, С; 36, С; 37, С; 40 и 41). Адаксиальная по­
верхность радиального сектора вокруг семенного 
рубца  может  быть  слегка  приподнята,  образуя 
пологий валик (см. рис. 36, F; 37, C).

Семена, обнаруженные в естественном при­
креплении  к  семеносному  диску  Peltaspermum 
petaloides (см. рис. 35, A, D; Табл. XXIX, фиг. 6), 
имеют овальную форму, с закругленным осно­
ванием и слегка приостренной верхушкой. Кры­
латка отсутствует. Край семени может быть слег­
ка уплощенным, очевидно, за счет диагенетиче­
ской  деформации  и  уплотнения  саркотесталь­
ных тканей. В изолированном состоянии семена 
этого типа обычно определяются как Cordaicarpus 
uralicus Dombrovskaya [Наугольных, 1992а, 1998; 
Naugolnykh, Kerp, 1996].

У одного из наиболее представительных эк­
земпляров выборки семеносных дисков Peltasper­
mum petaloides (см. рис. 40; 41; Табл. XXIX, фиг. 
4)  было  изучено  эпидермально­кутикулярное 
строение. Полученные в результате мацерации 
кутикулы были изучены как в электронном ска­
нирующем,  так  и  в  оптическом  микроскопах. 
Были изучены кутикула адаксиальной стороны 
семеносного диска и абаксиальная кутикула.

Внешне  адаксиальная  и  абаксиальная  кути­
кулы сходны, но абаксиальная (функционально 
верхняя) кутикула толще. Далее адаксиальная и 
абаксиальная кутикулы описываются отдельно.

Адаксиальная кутикула относительно тонкая 
(см. рис. 42, A, B, D, E, G — нижняя часть ри­
сунка).  Покровные  клетки  эпидермы  полиго­
нальных очертаний, обычно пентагональные и 

гексагональные, реже — гептагональные. Раз мер 
покровных клеток варьирует в широких преде­
лах от 20×30 мкм до 50×60 мкм. Клетки преиму­
щественно изометричных очертаний, но иногда 
немного  вытянутые,  ориентированные  своими 
длинными  осями  вдоль  радиальных  секторов 
семеносного диска. Мелкие и крупные покров­
ные  клетки  формируют  неправильные  пятна, 
но крупные клетки чаще располагаются вокруг 
устьиц. Таким образом, зоны плотного располо­
жения мелких клеток  возможно  соответствуют 
зонам  вставочного  (интеркалярного)  роста ме­
гаспорофилла. Изредка встречаются основания 
трихом,  состоящие из  двух  тесно  смыкающих­
ся  клеток,  разделенных  общей  очень  тонкой 
радиальной клеточной стенкой (рис. 42, В, Е). 
Сами трихомы не сохранились. Высока вероят­
ность  того,  что  эти  трихомы несли  на  концах 
секреторные (пахучие?) органы, которые после 
завершения  функционирования  отпадали  от 
эпидермы. Две подобные трихомы, обнаружен­
ные на листе Permocallipteris retensoria (Zalessky) 
Naugolnykh,  показаны  в  работе  [Naugolnykh, 
Kerp, 1996, Plate V, fig. 11].

На отдельных участках адаксиальной кутику­
лы встречаются участки с покровными клетка­
ми,  обладающими  утолщенными  радиальными 
стенками (см. рис. 42, В, справа внизу).

Устьичные аппараты моноциклические, слабо 
погруженные. Замыкающие клетки сохраняются 
очень редко. Побочные клетки полигональные, 
обычно от тетрагональных до гексагональных, с 
отчетливой проксимальной кутинизацией. Иногда 
присутствуют слаборазвитые проксимальные па­
пиллы.  Количество  побочных  клеток  у  одного 
устьица  варьирует  от  пяти  до  восьми.  Устьица 
ориентированы  незакономерно  относительно 
друг друга. Апертура устьица может быть окруже­
на кутиновым валиком (см. рис. 42, А) или прок­
симальными  папиллами,  расположенными  на 
побочных клетках (см. рис. 42, D).

На  одном  из  полученных  препаратов  кути­
кулы  хорошо  видна  граница между  адаксиаль­
ной  и  абаксиальной  кутикулами  (см.  рис.  42, 
G).  Темная  полоса  в  середине  соответствует 
месту перегиба семеносного диска на его крае. 
Абаксиальная кутикула значительно толще, чем 
адаксиальная, причем сильнее кутинизированы 
не  только  радиальные,  но  и  периклинальные 
стенки клеток. Присутствуют устьица, сходные 
с устьицами адаксиальной стороны семеносного 
диска, но сильнее кутинизированные. Изредка 
встречаются  сдвоенные  устьица  с  общими  по­
бочными клетками.
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Сравнение.  Новый  вид  отличается  от  вида 
«Peltaspermopsis» magna Gomankov [Гоманьков, 
2010]  отсутствием  семяножек или отчетливых 
возвышений, на которых сидят семязачатки, а 
также кистевидными, а не головчатыми собра­
ниями семеносных дисков. В отличие от семе­
носных  дисков  «Peltaspermopsis»  magna  семе­
носные диски нового вида обычно в  той или 
иной  степени  асимметричны,  со  смещением 
ножки к одному из краев диска и с одновре­
менной редукцией радиальных секторов с той 
стороны  диска,  к  которому  смещена  ножка 
пелтоида. Еще одним важным отличием между 
новым видом и «Peltaspermopsis» magna являет­
ся расположение семенных рубцов, которые у 
нового вида находятся в основании лопастей и 
отделены  от  края  семеносного  диска  значи­
тельным расстоянием, как правило, превыша­
ющим  максимальное  измерение  семенного 
рубца более чем в два­три раза, а иногда, и бо­
лее. Род Peltaspermopsis представляется излиш­
ним при обнародовании (подробнее см. [Naugol­
nykh, 2012]).

Замечания.  Необходимо  отметить,  что  опи­
санным  выше  видом  не  исчерпывается  разно­
образие  женских  фруктификаций  рода  Pelta­
spermum, встречающихся в пермских отложени­
ях Приуралья, но они еще ждут своего исследо­
вания и монографического описанния. В отно­
шении форм роста ангарских пельтаспермовых 
есть все основания предполагать, что они были 
относительно невысокими пахикаульными рас­
тениями с крупными сложноперистыми листь­
ями (рис. 43).

Эпидермально­кутикулярные при знаки Pelta­
spermum petaloides обнаруживают много общего 
со строением листьев каллиптерид вида Permo­
callipteris  retensoria  (Zales sky)  Naugolnykh.  Не 
исключено, что это различные органы одного 
и того же растения, как и предполагалось в бо­
лее широком контексте ранее [Наугольных, 1991, 
1992а; Naugolnykh, Kerp, 1996].

Позднепермские семеносные диски, встреча­
ющиеся как изолированно, так и в виде голов­
чатых  и  кистевидных  собраний,  ассоциативно 
связаны с ланцетовидными листьями Pursongia 
Zalessky (в качестве младшего синонима которо­
го автор рассматривает родовое название Tatarina 

S.Meyen) во многих местонахождениях, напри­
мер в Аристово, Завражье, Соколках, Чижевской 
линзе и др. [Zalessky, 1937a; Гоманьков, Мейен, 
1986; Naugolnykh,  2001],  однако  в  более моло­
дых  отложениях  владимирского  яруса  (разрез 
Соковка) вместе с семеносными дисками встре­
чаются  и  перистые  листья  Vjaznikopteris  rigida 
Naugolnykh.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Материал.  Шесть  изолированных  семенос­
ных дисков и одно кистевидное собрание семе­
носных дисков с семенами, сохранившимися в 
прикреплении.

Семейство Angaropeltaceae  
(Doweld, 2001, orf. incorr.)  

Naugolnykh, 2012

Род Permoxylocarpus Naugolnykh, 2007

Permoxylocarpus trojanus Naugolnykh,  
2007

Табл. XXXI, фиг. 1; рис. 44, A, B, D

Синонимика: Peltaspermum retensorium (Zalessky) Na­
ugolnykh  et Kerp  (in  part.): Наугольных,  1998,  Табл. 
XI, фиг. 9.

Permoxylocarpus  trojanus  Naugolnykh:  Наугольных, 
2007, с. 155–160, Табл. XXXVII, фиг. 4, Табл. XXXVIII, 
фиг. 1–3, Табл. XXXIX, фиг. 1–6, Табл. XL, фиг. 1–9, 
рис. 70–73, A–E; 2008б, Табл. XI, фиг. 5; Naugolnykh, 
Oskolski, 2010, p. 32–37, Fig. 2, A, B, D, Fig. 3, A–E, 
Fig. 4, A–I.

Galinotheca marginata S.Meyen et Gomankov (in part.): 
Гоманьков, 2010, с. 41, Табл. 6, фиг. 1–4; рис. 3.

Голотип.  ГИН  №  3773(11)/224(90);  изобра­
жен в [Наугольных, 2007, рис. 70, Табл. XXXVII, 
фиг.  4];  Среднее  Приуралье,  Пермский  край, 
левый берег р. Барды выше с. Матвеево, место­
нахождение Крутая Катушка­1; нижняя пермь, 
кунгурский ярус, филипповский горизонт, лек­
ская свита.

⇐
Рис. 43. Пельтаспермовые птеридоспермы, семейство Peltaspermaceae, порядок Peltaspermales, класс Pelta­

spermopsida
Реконструкция  общего  облика  пельтаспермового  с  листьями  каллиптеридной  морфологии  Permocallipteris retensoria 

(Zalessky) Naugolnykh, comb. nov. Ранняя пермь Приуралья. Длина масштабной линейки — 10 см
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Рис. 44. Пельтаспермовые птеридоспермы, семейство Angaropeltaceae (= Angaropeltidiaceae nom. ungramm.), 
порядок Peltaspermales, класс Peltaspermopsida

A, B, D — Permoxylocarpus trojanus Naugolnykh, семеносные капсулы, возможно, принадлежавшие растению с листьями 
Praephylladoderma leptoderma Naugolnykh (А — голотип, вид с адаксиальной стороны); С — обобщенная реконструкция се­
меносной  капсулы  ангаропельтового:  1 —  абаксиальная  поверхность  капсулы;  2 — маргинальная  (экваториальная)  часть 
капсулы; 3 — проводящие пучки, идущие к семенам; 4 — предполагаемый путь проникновения насекомых­опылителей к 
микропиле семян (подробнее см. [Naugolnykh, Oskolski, 2010]); E–G — Sylvocarpus armatus Naugolnykh: E — голотип, F — схема 
поперечного сечения семеносного щитка голотипа, погруженного в осадок, G — реконструкция семеносного органа.

1 — поверхность фитолеймы; 2 — внешний шлейф семеносной капсулы; 3 — осадок; 4 — поверхность отпечатка; 5 — 
проводящий пучок, подходящий к основанию семени, нуцеллюс показан косой штриховкой.

Местонахождения: Крутая Катушка (A), Чекарда­1, слой 10 (B, D, E, F), нижняя пермь, кунгурский ярус. Длина мас­
штабной линейки — 1 см (A, B, D), 1 мм (E)
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Описание. Семеносные капсулы сферической 
формы, слегка сплюснутые в вертикальном на­
правлении.  В  центре  капсулы  располагается 
ножка,  прикрепляющаяся  к  адаксиальной  по­
верхности  семеносного  диска  (мегаспорофил­
ла),  края  которого  изгибаются  книзу,  почти 
смыкаясь у ножки и формируя, таким образом, 
семеносную капсулу. Семена (семязачатки) рас­
полагались  внутри  капсулы  радиально  вокруг 
ножки, прикрепляясь к адаксиальной поверхно­
сти мегаспорофилла.

Количество семян варьировало от 12 до 14. 
Семена  с  одной  стороны могли  быть недораз­
виты, что придавало самой капсуле слегка асим­
мет ричный облик. По экватору семеносной кап­
сулы располагалась кольцевая складка, соответ­
ствующая месту перегиба зонтика. На внешней 
поверхности фруктификации эта складка была 
выражена в виде ребра, напоминавшего краевой 
вырост­отороч ку плодов современного держиде­
рева  (Paliurus  spina­christi  Mill.).  Внешняя  по­
верхность семеносной капсулы несла радиально 
расходящиеся  ребра,  число  которых  соответ­
ствовало числу семян.

Средний размер капсул — от 1 до 1,5 см в диа­
метре.  Кутикула  внешней  эпидермы  семенос­
ной капсулы толстая. Клеточные стенки отчет­
ливые, относительно толстые. Очертания кле­
ток гексагональные и гептагональные. В цент ре 
периклинальной стенки на ее внешней поверх­
ности  может  располагаться  папилла,  нередко 
разделенная поперечной бороздой надвое. Ку­
тикула внутренней эпидермы семеносной кап­
сулы тонкая, с редкими папиллами. Проводящая 
система ножки семеносной капсулы состоит из 
трахеид с кольцевыми утолщениями и трахеид 
с многочисленными окаймленными порами.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Род Praephylladoderma Naugolnykh, 2007

Praephylladoderma leptoderma 
Naugolnykh, 2007
Рис. 45, G, справа

Синонимика: Praephylladoderma  leptoderma Naugol­
nykh: Наугольных,  2007,  с.  160–163, Табл. XXXVIII, 
фиг. 4–6; рис. 74; Naugolnykh, Oskolski, 2010, fig. 3, F.

Голотип.  ГИН №  3773(11)/275(91);  Среднее 
Приуралье, Пермский край, левый берег р. Сыл­
вы, местонахождение Чекарда­1, слой 10; ниж­

няя пермь, кунгурский ярус, иренский горизонт, 
кошелевская свита.

Описание. Линейно­ланцетные или обоватно­
ланцетовидные  листья  относительно  неболь­
ших  размеров:  в  среднем,  до  10–15  см  в  дли­
ну при максимальной ширине 1 см. Верхушка 
листа широкоокруглая или лопатчатая, приту­
пленная. Основание листа клиновидно оттяну­
то. В основание листа входят две довольно тол­
стые жилки, которые затем расходятся к краям 
листа, постепенно утоньшаясь. От внутренней 
стороны  главных  (исходных)  жилок,  направ­
ленной  к  середине  листа,  отходят  вторичные 
жилки,  которые  почти  синхронно  дихотоми­
руют до двух или, реже, трех раз. Листья рас­
полагались на несущем побеге по разреженной 
спирали.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Род Sylvocarpus Naugolnykh, 2008

Sylvocarpus armatus Naugolnykh, 
2008

Табл. XXXII, фиг. 1–5, 6, B, C, 7; рис. 44, E–G, 
рис. 45, F, рис. 46, B

Синонимика: Sylvocarpus armatus Naugolnykh: 
Наугольных,  2008б,  с.  97–99, Табл. XI, фиг.  2, 
Табл. XII, фиг. 1–6, рис. 2, а–в, рис. 3, б.

Голотип. ГИН № 4856/161; Среднее Приура­
лье, Пермский край, левый берег р. Сылвы, мес­
тонахождение Чекарда­1, слой 10; нижняя пермь, 
кунгурский ярус, иренский горизонт, кошелев­
ская свита.

Описание. Семеносные капсулы сферической 
или  эллипсоидальной  формы,  уплощенные  в 
вертикальном направлении. К адаксиальной по­
 верхности мегаспорофилла прикреплялась нож­
ка,  а  края  мегаспорофилла  были  подвернуты 
книзу и практически смыкались вокруг ножки, 
образуя замкнутую (до созревания расположен­
ных  в  ней  пяти–семи  семязачатков)  капсулу. 
Поверхность капсулы гладкая, ровная. В эква­
ториальной части капсулы располагалось  кон­
центрическое  ребро  жесткости,  соответствую­
щее месту перегиба пластинки мегаспорофилла. 
Кутикула внешней эпидермы семеносной кап­
сулы  толстая,  хорошо  развитая,  несет  мелкие 
папиллы.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.
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Рис. 45. Сравнительная морфология пельтаспермовых птеридоспермов, семейство Peltaspermaceae (A, B), 
се мейство Vetlugospermaceae (C–D1), семейство Angaropeltaceae (= Angaropeltidiaceae nom. ungramm.) (E–G), 
порядок Peltaspermales, класс Peltaspermopsida

A — изолированный мегаспорангиатный диск Peltaspermum (= семеносный диск, пельтоид) с семенами в прикреплении; 
B — кистевидное собрание семеносных дисков Peltaspermum с глубоко рассеченными щитками, рассечение образует паль­
цевидные лопасти; реконструкция на основе экземпляров из верхнепермских отложений Печорского угольного бассейна; 
C — Navipelta (рисунок по реконструкции, опубликованной в [Karasev, 2009, Fig. 1, 2]), C1 — поперечное сечение, верх­
непермские отложения Русской платформы, местонахождение Недуброво; D — Vetlugospermum, D1 — поперечное сечение 
(слева),  реконструкция части кистевидного  собрания  семеносных органов  (справа), нижний  триас Русской платформы; 
E — Angaropeltum (раннее — Cardiolepis; рисунок основан на реконструкции, опубликованной С.В. Мейеном [Meyen, 1982, 
1984]),  средняя пермь, казанский ярус, Печорский угольный бассейн; F — Sylvocarpus  (по  [Naugolnykh, 2008, Fig.  2, C, 
Fig. 3, B]), нижняя пермь, кунгурский ярус, Среднее Приуралье; G — Permoxylocarpus: семеносная капсула (слева), лист 
Praephylladoderma leptoderma (фото справа) (по [Наугольных, 2007, рис. 70–72, Табл. XXXVII, фиг. 4; Табл. XXXVIII, фиг. 
1–3]), нижняя пермь, кунгурский ярус, Среднее Приуралье
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Семейство Angaropeltaceae (Doweld, 2001, orf. incorr.) Naugolnykh, 2012

Рис. 46. Морфогенетический тренд в эволюции семеносных органов голосеменных, предпокрытосеменных 
и покрытосеменных растений

A — Peltaspermum petaloides Naugolnykh,  sp. nov.  (экз. ГИН № 4856/123, Крутая Катушка­2); B — Sylvocarpus armatus 
Naugolnykh; C — Petriella (по [Taylor et al., 1994]); D — Caytonia (слева — по [Красилов, 1972], справа — по [Harris, 1933]); 
E — Ktalenia (по [Taylor, Archangelsky, 1985]); F — Hakea (по [Bommer, 1903]); P — пермь, T — триас, J — юра, K — мел, 
Q — антропоген. Длина масштабной линейки — 1 мм (B, E), 1 см (A, C, D, F)



100

Глава 4. Описание растительных остатков

Семейство Incertae sedis

Род Zamiopteris Schmalhausen, 1879

Zamiopteris svetlanae Naugolnykh, sp. nov.
Рис. 47, A–D

Синонимика: Zamiopteris (?) sp.: Биота..., 1998, табл. 
XXXV, фиг. 7.

Zamiopteris sp.: Наугольных, 2007, Табл. XLVIII, фиг. 4.
Zamiopteris  sp.  AVG­1:  Гоманьков,  2011,  с.  28­31, 

Табл. I, фиг. 4, 5, Табл. IV, фиг. 3, 4, Табл. V, фиг. 1–3.

Derivato nominii: в честь Светланы Кириллов­
ны Пухонто, описавшей ряд новых видов в со­
ставе рода Zamiopteris Schmalhausen на материа­
ле из пермских отложений Печорского угольно­
го бассейна.

Голотип. ГИН № 4856/516; Среднее Приура­
лье,  Пермский  край,  левый  берег  р.  Сылвы, 
местонахождение  Чекарда­1,  слой  10;  нижняя 
пермь,  кунгурский  ярус,  иренский  горизонт, 
кошелевская свита (рис. 47, B, D).

Diagnosis. Leaves lanceolate, maximal width in 
upper  third  part  of  leaf.  Leaf  base  cuneate,  apex 

Рис. 47. Zamiopteris svetalanae Naugol nykh, sp. nov. Строение листьев
A, B — фото; C, D — графическая дешифровка; A, C — экз ГИН № 4856/437; B, D — голотип ГИН № 4856/516. 

Местонахождение: Таеж ное­1 (A, C); Чекарда­1, слой 10 (B, D). Длина масштабной линейки — 1 см
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Семейство Psygmophyllaceae Zalessky 1937, emend. Naugolnykh, 2007

acute. Venation fun­shaped. Medial strand of veins 
in middle axial part of leaf. Lateral veins come from 
medial strand. Veins simple to twice dichotomizing. 
Veins  straight  to  arc­shaped.  5–6  lateral  veins  per 
1 cm of leaf margin.

Описание.  Листья  ланцетовидные,  с  макси­
мальной шириной, располагающейся в верхней 
трети  листа.  Основание  листа  клиновидное, 
верхушка  приостренная.  Крупные  листья  мо­
гут  достигать  длины  11  см  при  максимальной 
ширине  1,7  см.  Жилкование  вееровидное.  В 
центральной части листа расположен широкий 
медиальный пучок жилок, от которого отходят 
боковые  жилки.  Медиальный  пучок  проходит 
от основания листа до его верхней четверти, а 
затем  расходится на  отдельные жилки. Жилки 
от простых до дважды дихотомирующих. Жилки 
почти прямые или аркообразно изгибающиеся. 
На 1 см края листа приходится 6–7 окончаний 
жилок.

Края листа могут  слегка подгибаться. В ба­
зальной  части  листа  боковые  части  листовой 
пластинки по обе стороны от медиального пуч­
ка  могут  быть  гофрированными.  Гофры  соот­
ветствуют расположению боковых жилок. Край 
листа на этих участках не ровный, а слабовол­
нистый.

Сравнение.  От  наиболее  близкого  вида  Za­
miopteris  glossopteroides  Schmalhausen новый вид 
отличается  хорошо  выраженным широким ме­
диальным пучком жилок.

Замечания. Изображение одного из экземпля­
ров выборки впервые было опубликовано мной 
в  коллективной  монографии  [Биота...,  1998, 
табл. XXXV, фиг. 7] под названием Zamiopteris (?) 
sp. Позднее, в работе «Пермские флоры Урала» 
[На угольных, 2007], этот остаток был вновь изо­
бражен с тем же определением, но без знака во­
проса: Zamiopteris  sp.  [Наугольных,  2007, Табл. 
XLVIII, фиг. 4].

Именно этот остаток имеет большое значе­
ние для корреляции кунгурского яруса Средне­
го Приуралья с одновозрастными отложениями 
Кожимского разреза, что детально обсуждалось 
в  литературе  (см.,  например  [Биота...,  1998, 
с.  212]). Тем не менее без каких­либо ссылок 
на  мое  определение  данного  остатка  и  его 
опуб ликованные изображения, А.В. Гоманьков 
повторил это определение, почему­то приписав 
к нему свои инициалы [Гоманьков, 2011]. Это 
тем более  удивительно,  что по меньшей мере 
моя работа 2007 г. Гоманькову была знакома, 
поскольку именно из нее заимствована в каче­
стве графической основы одна из иллюстраций 

[Наугольных, 2007, рис. 61, С]. В той же статье 
Гоманьковым перепутаны ссылки на местона­
хождения  изученных  растительных  остатков, 
однако анализ этих ошибок выходит за рамки 
задач настоящей работы.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь, Среднее Приуралье.

Материал. Три листа хорошей сохранности.

Отдел  
Ginkgophyta Bessey, 1907

Класс  
Ginkgoopsida Engler, 1897

Порядок  
Ginkgoales Goroschankin, 1904

Семейство  
Psygmophyllaceae Zalessky 1937,  

emend. Naugolnykh, 2007

При  описании  листьев  псигмофиллоидов, 
имеющих несколько порядков рассечения лис­
товой пластинки, лишь в редких случаях можно 
установить, имеется в распоряжении исследова­
теля целый лист, или же только фрагмент более 
крупного листа, поскольку многие листья этого 
типа  имели  отчетливо  фрактальное  строение. 
Части  таких  листьев  обычно  повторяют  свои­
ми общими очертаниями, а иногда и деталями 
строения, очертания целого листа.

С одной стороны, эти свойства сложных ли­
стьев  играют  положительную  роль,  поскольку, 
исходя  из  строения  небольшой  части  листа, 
можно  высказать  предположение  о  строении 
всего листа в целом.

Но,  с  другой  стороны,  это  явление  создает 
некоторую  терминологическую  неопределен­
ность, особенно — при описании фрагментар­
ного материала.

Мне  представляется,  что  пока  и  поскольку 
не  доказано  обратное,  можно  рассматривать 
в  качестве  целых  или  почти  целых  листьев  те 
экземпляры, которые обнаруживают  типологи­
ческую  общность  с  целыми  листьями  других 
видов  того  же  рода.  В  случае  с  Psygmophyllum 
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intermedium в качестве типологических моделей 
использовались хорошо сохранившиеся и прак­
тически  целые  листья  видов  Psygmophyllum  ex­
pansum (Brongniart) Schimper [Наугольных, 1998, 
с.  74,  рис.  29,  В, С]  и Р.  cuneifolium  (Kutorga) 
Schimper [Наугольных, 1998, с. 81, рис. 37, A, C; 
с. 82, рис. 38, A, B, рис. 39, A, B].

В описательной морфологии сложных листь­
ев (возможно, кладодиев) псигмофиллоидов раз­
личают следующие элементы (рис. 48):

— черешок — часть рахиса ниже точки его 
главной (основной) дихотомии, в том случае, 
если  эта  часть  не  облекается  листовой  пла­
стинкой; в последнем случае лист рассматри­
вается как бесчерешковый, с оттянутым осно­
ванием;

— базальные лопасти — две лопасти, рас­
полагающиеся  симметрично  относительно 
друг  друга  на  черешке  ниже  точки  главной 
дихотомии рахиса; обычно, но не всегда, ба­
зальные  лопасти  морфологически  (формой 
или размером) отличаются от обычных лопа­
стей или сегментов последнего порядка  того 
же листа;

— перья первого порядка (в некоторых рабо­
тах, см., например [Бураго, 1976, 1982], рассма­
триваются как стержни первого порядка) — две 
условные «ветви», обычно облиственные, обра­
зующиеся после (и вследствие) главной дихото­
мии рахиса;

— перья второго порядка — сегменты, явля­
ющиеся производными от ветвления перьев пер­
вого порядка;

— перышки — сегменты последнего поряд­
ка, располагающиеся как на перьях первого по­
рядка, так и на перьях второго порядка.

При фрагментарной сохранности листа, ког­
да  невозможно  точно  определить  порядок  пе­
ристости, корректнее говорить о сегментах по­
следнего, предпоследнего и предпредпоследне­
го порядков.

Высока вероятность веточного (кладоидного) 
происхождения листоподобных органов псигмо­
филлоидов. Под кладодиями понимаются фото­
синтезирующие  модифицированные  побеги, 
функционально  заменяющие  листья  [Гиляров, 
1999].

С.В.  Мейен  высказывал  осторожное  пред­
положение,  что  листья  псигмофиллоидов мо­

Рис. 48. Терминологическая  система  для  описа­
ния морфологии листьев псигмофиллоидов (на при­
мере Psygmophyllum intermedium Naugolnykh)

MP — перо первого порядка; LS — сегмент последнего 
порядка (перышко); CS — центральный синус рассечения; 
MD — место главной дихотомии; BL — базальные лопасти; 
AL — дополнительные лопасти. Длина масштабной линей­
ки — 1 см

⇒
Рис. 49. Сравнительная морфология листьев Psy­

gmophyllum expansum (Brongniart)  Schimper  (A,  B)  и 
Psygmophyllum cuneifolium (Kutorga) Schimper (C, D)

A — ювенильный лист Psygmophyllum expansum var. ex­
pansum Naugolnykh; B — развитый лист Psygmophyllum ex­
pansum var.  cuneatum Naugolnykh;  C —  хорошо  развитый 
лист Psygmophyllum cuneifolium с широкими терминальными 
лопастями (терминальными сегментами); D — Psygmophyllum 
cuneifolium с  узкими  терминальными  сегментами. Артин­
ский, кунгурский и уфимский ярусы Приуралья. Вне мас­
штаба
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гут быть филлодиями [Мейен, 1987, с. 244], т.е. 
расширяющимися  черешками  листьев  [Хржа­
нов ский,  1969],  однако  этому  противоречит 
полное отсутствие  у  этих  растений  той части 
или  ее  рудиментов,  которые  могли  бы  быть 
гомологичными  листовой  пластинке  sensu 
stricto.

В  соответствии  с  установившейся  термино­
логической  традицией  в  описании  псигмо­
филлоидов и до получения данных о строении 
проводящих  тканей  псигмофиллоидов,  автору 
представляется оправданным условно рассмат­
ривать  эти  листоподобные  органы  в  качестве 
листьев.

Род Psygmophyllum Schimper, 1870, 
emend. Saporta, 1878

Psygmophyllum expansum  
(Brongniart, 1845) Schimper, 1870

Табл. XXXIII, фиг. 1–3, Табл. XXXIV, фиг. 1–3, 
Табл. XXXV, фиг. 1–4, Табл. XXXVI, фиг. 2, 3,  

Табл. XXXIX, фиг. 2, 4, 6, 7, Табл. XL, фиг. 2, 3, 
Табл. XLI, фиг. 6; рис. 49, A, B, рис. 50, C,  

рис. 51, A–D, рис. 54, B (см. ниже)

Синонимика: см. [Наугольных, 1998, p. 73–74].

Голотип. В протологе указан не был.
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Рис. 50. Семейство Psygmophyllaceae Zalessky emend. Naugolnykh, порядок Ginkgoales, класс Ginkgoopsida
A  —  реконструкция  побега  Psygmophyllodendron uralensis Naugolnykh,  с  листом  Psygmophyllum expansum (Brongniart) 

Schimper, показанном в прикреплении к побегу; B — побег Psygmophyllodendron uralensis (фото), голотип ГИН № 4856/80; 
C — Psygmophyllum expansum, крупный хорошо развитый лист (рисунок по фотографии, опубликованной в [Абросимова, 
2012, Табл. II, фиг. 1]). Местонахождения: Криулино (B); Рахмангулово­2 (C). Длина масштабной линейки — 1 см
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Рис. 51. Семейство Psygmophyllaceae Zalessky emend. Naugolnykh, порядок Ginkgoales, класс Ginkgoopsida
A — Psygmophyllum expansum var. cuneatum Naugolnykh; B — Psygmophyllum expansum var. expansum Naugolnykh, молодое 

растение в ландшафте уфимского века в Приуралье (на заднем плане — лежащий ствол Viatcheslavia vorcutensis Zalessky (бли­
же к наблюдателю) и Calamites gigas Brongniart (за вячеславией)); C, D — Psygmophyllum expansum var. expansum Naugolnykh: 
C — хорошо развитый лист, D — ювенильный лист. Средняя пермь, казанский ярус, Южное Приуралье (C, D). Длина 
масштабной линейки — 1 см
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лектотип. Экземпляр, изображенный А.Бронь­
яром [Brongniart, 1845, Plate B, fig. 4a] был из­
бран в качестве лектотипа (изображение репро­
дуцировано в работе  [Наугольных, 2002,  с.  45, 
рис. 15, С]). Лектотип хранится в Государственном 
геологическом музее им. В.И. Вернадского РАН 
(г. Москва), ГГМ 469­69 ФЛ­02657 (номер МГРИ 
II­2­2­34­79). В настоящее время образец экспо­
нируется в витрине, посвященной палеоботани­
ческой  коллекции  Вангенгейма  фон  Квалена. 
Нижнетроицкий рудник, бассейн р. Кармы, Баш­
кортостан; средняя пермь, казанский ярус. Ра­
нее автором ошибочно в качестве голотипа вида 
Psygmophyllum  expansum  был  указан  экземпляр, 
изображенный А.Броньяром  на  другой фигуре 
[Brongniart, 1845, p. 9, pl. A, fig. 3].

Описание. Листовая пластинка разделена глав­
ным синусом рассечения на две главные большие 
лопасти. Ниже синуса рассечения (иными слова­
ми,  ниже  точки  главной  дихотомии  основного 
проводящего пучка) у хорошо развитых листь ев 
располагаются субтреугольные или ромбические 
базальные лопасти. У молодых листьев лопасти 
могут быть выражены слабо. Нередко они могут 
соединяться с главными лопастями. Края глав­
ных  лопастей  волнистые  или  городчатые.  По 
мере роста листа главные лопасти могут разде­
ляться на лопасти второго и третьего порядков. 
Жилкование  от  вееровидного  до  перис того  (у 
хорошо развитых листьев). Листья амфистомат­
ные.  Строение  адаксиальной  (функцио нально 
верхней)  эпидермы  и  абаксиальной  (функцио­
нально нижней) эпидермы очень сходно.

Замечания. Вид Psygmophyllum expansum очень 
близок виду Psygmophyllum interruptepinnatum (Ku­
torga) Naugolnykh (подробнее см. [Наугольных, 
2012, с. 106]), однако данных по строению по­
следнего вида пока недостаточно для полноцен­
ного сравнения этих двух таксонов.

Распространение.  Артинский  и  кунгурский 
ярусы,  нижняя  пермь;  уфимский  и  казанский 
ярусы, средняя пермь; Приуралье и сопредель­
ные регионы.

Psygmophyllum cuneifolium  
(Kutorga, 1838) Schimper, 1870 

Табл. XXXIII, фиг. 4, Табл. XXXVI, фиг. 4; 
рис. 49, C–D; рис. 68, А

Синонимика: см. [Наугольных, 1998, с. 81].

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

Описание. Листовая пластинка разделена глав­
ным синусом рассечения на две симмет ричные 
части,  каждая  из  которых  разделена  на  много­
численные  линейные  или  ланцетовидные  сег­
менты, образующие систему с двумя, тремя или 
даже четырьмя порядками рассечения. Терминаль­
ные части листьев могут быть субтреугольными 
клиновидными, с вееровидным жилкованием (см. 
рис. 49, С), либо линейными с единственной цент­
ральной  жилкой  (см.  рис.  49,  В).  Ниже  точки 
главной дихотомии располагаются базальные ло­
пасти, образованные линейными или ланцетовид­
ными повторно дихотомирующими сегментами.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; уфимский ярус, казанский ярус, средняя 
пермь; Приуралье и сопредельные регионы.

Psygmophyllum intermedium Naugolnykh, 
2012

Табл. XXXV, фиг. 5, XXXVII, фиг. 1–5, 
 Табл. XXXVIII, фиг. 1–8; рис. 52, A–J, рис. 53, A–C

Синонимика: Наугольных, 2012, с. 100–106; Табл. IX, 
фиг. 1–6, табл. X, фиг. 1–8; Naugolnykh, 2013a, Fig. 4, B, 
Fig. 7.

Голотип.  ГИН № 4856/248  (Табл. XXXVIII, 
фиг. 3, 5, 8) [Наугольных, 2012, рис. 3, а, в, г, рис. 
4, в–д; табл. I, фиг. 1, табл. II, фиг. 1–8]; Перм­
ский край, Суксунский район, дер. Чекарда (мес­
тонахождение Чекарда­1, слой 10), левый берег 
р. Сылвы непосредственно ниже устья р. Чекар­
ды; нижняя пермь, кунгурский ярус, кошелев­
ская свита, иренский горизонт.

Diagnosis. Leaves compound, with dichotomizing 
main rachis. Leaf lamina is dissected into lanceolate 
lobes connected by their bases. There are basal lobes 
and additional intercalating lobes located under place 
of main dichotomy of main rachis. Leaves are am­
phystomatic. Cuticles of both leaf sides are similar, 
but lower epidermis is thinner and it bears more sto­
mata. Stomata are monocyclic, with  lips­like  thick­
enings on guard cells. Subsidery cells are simple or 
bearing small papillae and ring­shaped thickenings.

Описание. Голотип Ps. intermedium представля­
ет собой почти полностью сохранившийся лист 
(Табл. XXXVIII, фиг. 3; см. рис. 52, A), с которо­
го  были  получены  препараты  кутикулы  (Табл. 
XXXVIII, фиг. 5, 8; см. рис. 52, D, E, G–I).

Наблюдаемая  длина  листа  составляет  100 мм, 
ширина — 55 мм. Лист черешковый. Длина череш­
ка 48 мм при максимальной ширине 4 мм. Чере­
шок покрыт тонкой продольной ребристостью.
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Рис. 52. Psygmophyllum intermedium Naugolnykh, семейство Psygmophyllaceae Zalessky emend. Naugolnykh, по­
рядок Ginkgoales, класс Ginkgoopsida

A, D, E, G–I — голотип ГИН № 4856/248; B — экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 9461/11; C — экз. КИАХМЗ ККМ ИК 9655/9; 
F — экз. ГИН № 4856/249; J — экз. КИАХМЗ и ККМ ИК 9590/10. Местонахождения: Чекарда­1, слой 10 (A, D, E, G, H, 
I); Мазуевка (B, C, J), Урма­2 (F). Длина масштабной линейки: 1 см (A–C, F, J), 10 мкм (D, E, G–I)
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Рис. 53. Psygmophyllum intermedium Naugolnykh, семейство Psygmophyllaceae Zalessky emend. Naugolnykh, по­
рядок Ginkgoales, класс Ginkgoopsida; макроморфология (A, B) и эпидермально­кутикулярное строение (C)

A — практически целый молодой лист, экз. ГИН № 4856/412; B — почти целый ювенильный лист с частично утра­
ченным  левым  пером,  экз.  ГИН №  4856/263;  C  —  голотип  ГИН №  4856/248,  эпидермально­кутикулярное  строение. 
Местонахождения: Крутая Катушка­2 (A); Чекарда­1, слой 10 (B, C). Длина маштабной линейки — 1 см (A, B), 100 мкм (C)



109

Семейство Psygmophyllaceae Zalessky 1937, emend. Naugolnykh, 2007

Ширина черешка остается постоянной поч­
ти  на  всем  его  протяжении,  и  только  к  точке 
(месту)  главной  дихотомии  листа  уменьшается 
до 2,5 мм.

От точки главной дихотомии отходят два пе­
ра  первого  порядка.  Угол  расхождения  перьев 
равен 35°. Перья слегка изогнуты в направлении 
к центральному (главному) синусу рассечения. 
Перья первого порядка несут слабо обособлен­
ные перья второго порядка и сегменты послед­
него порядка, которые хорошо выражены толь­
ко в базальной части левого (по положению на 
рис. 52, A) пера, где наблюдаются два ланцето­
видных перышка с несохранившимися верхуш­
ками. На остальных участках перьев первого по­
рядка сегменты последнего порядка срастаются 
краями  более  чем  на  половину  своей  длины, 
формируя  коалесцентную  листовую  пластинку 
с  уникогерентным  жилкованием.  Можно  ска­
зать, что листовая пластинка двух перьев перво­
го порядка надрезана на лопасти. Длина левого 
пера первого порядка составляет 45 мм, право­
го — 53 мм. Ширина — 16 мм и 15 мм соответ­
ственно. Угол прикрепления перышек к перьям 
первого порядка меняется  в пределах  от  25°  в 
приверхушечной части перьев до 40°  в базаль­
ной части перьев.

Ниже  точки  главной  дихотомии  к  черешку 
прикрепляется  пара  хорошо  развитых  базаль­
ных  лопастей,  имеющих  ланцетовидные  очер­
тания. Верхушка левой (по положению на рис. 
52, A) базальной лопасти дихотомирует. Апексы 
базальных  лопастей  не  сохранились,  поэтому 
установить их полную длину не представляется 
возможным. Наблюдаемая длина левой базаль­
ной  лопасти  равна  32  мм  при  максимальной 
ширине 14 мм. Наблюдаемая длина правой ба­
зальной лопасти равна 24 мм при максимальной 
ширине 11 мм.

Между  точкой  главной дихотомии и основ­
ными  базальными  лопастями  располагается 
пара дополнительных, интеркалирующих лопа­
стей,  сохранившихся  полностью.  Левая  интер­
калирующая лопасть имеет несколько меньшие 
размеры, чем правая, и расположена под более 
острым углом к черешку. Интеркалирующие ло­
пасти имеют ланцетовидные очертания, с мак­
симальной шириной, расположенной в верхней 
(дистальной)  четверти  листа.  Длина  левой  ин­
теркалирующей лопасти равна 13 мм, при мак­
симальной ширине 4 мм, длина правой — 20 мм 
при максимальной ширине 6 мм. Левая интер­
калирующая лопасть прикреплялась к черешку 
листа под углом 34°, правая — под углом 48°.

У  самого  основания  черешка  расположены 
два симметричных выроста длиной 2 мм и ши­
риной  1 мм,  возможно,  соответствующих мес­
там  прикрепления  еще  двух  дополнительных 
лопастей, которые не сохранились.

Жилкование маскируется тонкой продольной 
ребристостью листовой пластинки, по всей ве­
роятности, образованной тяжами гиподермаль­
ной ткани. В среднюю часть основания каждой 
лопасти  и  каждого  перышка  входит  средняя 
жилка,  от  которой  под  углом  20–25°  отходят 
боковые жилки. Боковые жилки дихотомируют 
один или два раза. На пять миллиметров шири­
ны  листовой пластинки  в  среднем приходятся 
7–8 жилок.

Второй  экземпляр  из  имеющейся  выборки 
представляет  собой  фрагмент  более  крупного 
листа (Табл. XXXVII, фиг. 2; см. рис. 52, B). Со­
хранилось левое перо первого порядка с повтор­
но  дихотомирующим  рахисом,  а  также  часть 
правого  пера  первого  порядка,  очевидно  при­
надлежавшего тому же листу.

Угол  расхождения  перьев  первого  порядка 
от точки главной дихотомии точно установить 
невозможно, поскольку место  соединения пе­
рьев не сохранилось, однако его можно опреде­
лить, апроксимируя направление рахисов перь­
ев. Этот угол равен 35°, т.е. он полностью соот­
ветствует углу расхождения перьев первого по­
рядка  у  голотипа.  Наблюдаемая  длина  листа 
равна 96 мм, однако длина листа вместе с че­
решком должна была быть больше по меньшей 
мере  на  треть. Максимальная  ширина  левого 
пера первого порядка равна 54 мм. Таким об­
разом,  ширина  всего  листа  должна  была  со­
ставлять 108 мм. Листовая пластинка этого эк­
земпляра  рассечена  на  лопасти,  идентичные 
лопастям листовой пластинки голотипа, но не­
сколько  большего  размера.  Базископический 
край многих лопастей слегка выгибается в на­
правлении  к  основанию  пера  и  может  нести 
дополнительные мелкие лопасти. Жилкование 
в целом близко жилкованию голотипа, однако 
за счет слабого развития средней жилки в сег­
ментах  последнего  порядка  оно  от  перистого 
переходит к вееровидному.

Как на голотипе, так и на других экземпля­
рах имеющейся выборки, сегменты последнего 
и предпоследнего порядков, расположенные на 
перьях  первого  порядка,  заметно  сильнее  раз­
виты с внешней стороны перьев, чем с внутрен­
ней,  обращенной  к  центральному  синусу  рас­
сечения  листовой  пластинки,  образованному 
главной дихотомией рахиса.
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Третий  из  наиболее  полно  сохранившихся 
экземпляров  этого  вида  представляет  собой 
практически целый лист (см. рис. 52, J), но без 
черешка и с оборванной верхушкой правого пе­
ра первого порядка. Общая длина листа состав­
ляет 105 мм при ширине листа 45 мм. Угол рас­
хождения перьев первого порядка равен 25°.

Строение  этого  листа  в  целом  повторяет 
строение  голотипа и  второго  экземпляра,  под­
робно описанного выше, за одним важным ис­
ключением.  У  этого  экземпляра  ниже  базаль­
ных  лопастей  расположены  дополнительные 
лопасти (три с левой стороны и две с правой), 
размер которых постепенно уменьшается в на­
правлении к основанию листа.

Морфологическое  строение  четвертого,  от­
носительно  полно  сохранившегося  экземпляра 
выборки  (Табл. XXXV, фиг.  5;  см.  рис.  53, C) 
также в общих чертах повторяет характеристику 
экземпляров,  описанных  выше.  Наблюдаемая 
длина этого листа равна 96 мм при максималь­
ной ширине  38  мм.  Угол  расхождения  перьев 
первого порядка этого экземпляра равен 25°.

К этому же виду были отнесены два ювениль­
ных листа близкого строения, но с гораздо боль­
шим углом расхождения перьев первого поряд­
ка — 68° (см. рис. 52, F) и 62°. Такое существен­
ное различие между этим параметром у молодых 
и более развитых листьев (25–35°), на мой взгляд, 
может  объясняться  постепенным  изменением 
формы листовой пластинки по мере  ее онтоге­
нетического  развития. Очевидно,  в  ходе  своего 
роста  листовая  пластинка  сильно  вытягивалась 
в  длину. При  этом  пропорции  листа  менялись 
от относительно изометричных к сильно вытяну­
тым, удлиненным, таким образом, что листовая 
пластинка могла быть вписана в равнобедренный 
треугольник с сильно оттянутой верхушкой, ори­
ентированной  к  черешку  листа.  Существенное 
изменение  морфологии  листовой  пластинки 
псигмофиллоидов  в  ходе  ее  онтогенетического 
развития на  примере  вида Psygmophyllum  expan­
sum (Brongn.) Schimper уже было установлено ра­
нее [Naugolnykh, 2007, p. 135, fig. 10].

Длина  более  полно  сохранившегося  юве­
нильного листа равна 41 мм при максимальной 
ширине 40 мм. Базальные лопасти этого экзем­
пляра еще не обособлены. На противоотпечатке 
апикальной  части  правого  пера  хорошо  видно 
жилкование.  От  отчетливой  средней  жилки, 
входящей в сегменты последнего порядка, отхо­
дят боковые жилки. Угол отхождения боковых 
жилок в основании и средней части сегментов 
равен  20°;  в  апикальной  части  сегментов  он 

уменьшается  до  10°.  Боковые жилки  в  базаль­
ной части сегментов последнего порядка одно­
кратно дихотомируют. Боковые жилки апикаль­
ной части сегментов простые.

Лопасти  или  протоперышки  (сегменты  по­
следнего порядка), расположенные в дистальных 
частях  перьев  первого  порядка,  достигают  16–
17 мм длины при максимальной ширине 6 мм.

Наблюдаемая длина второго ювенильного эк­
земпляра равна 95 мм, но, поскольку основание 
листа  не  сохранилось,  длина  листа  при  жизни 
растения (= первоначальная длина) должна была 
превышать 100 мм. Благодаря тому, что левое перо 
первого порядка сохранилось почти полностью, 
аналитическим путем можно установить первона­
чальную ширину листа, которая соответствовала 
74–76  мм.  Рахис  перьев  первого  порядка  несет 
тонкую продольную ребристость. Максимальная 
наблюдаемая ширина рахиса равна 4 cм.

Сегменты  последнего  порядка  от  ланцето­
видных до лентовидных. В каждый сегмент из 
рахиса пера входит несколько жилок  (обычно, 
не более трех­четырех), из которых центральная 
(средняя) жилка более развита. От средней жил­
ки отходят боковые жилки, однократно дихото­
мирующие или простые.

Угол прикрепления сегментов последнего по­
рядка к рахису пера первого порядка варьирует 
в пределах  от  25°  (у  апикальных  сегментов)  до 
30° (у сегментов, прикрепляющихся к базальным 
или средним частям перьев первого порядка).

Помимо относительно целых экземпляров, в 
коллекции имеются фрагментарно сохранившие­
ся  экземпляры,  морфологические  особенности 
которых заставляют отнести их к этому же виду.

Один из  таких фрагментарных  экземпляров 
представляет собой часть листа с сохранивши­
мися черешком,  главной дихотомией рахиса и 
правым пером первого порядка (Табл. XXXVIII, 
фиг.  2,  4).  Общая  длина  листа  равна  162  мм. 
Предполагаемая ширина  листа,  исходя из ши­
рины  правого  пера  первого  порядка,  должна 
была  составлять  130  мм.  Наблюдаемая  длина 
черешка листа (до точки главной дихотомии ра­
хиса)  равна  38 мм при максимальной ширине 
черешка  6  мм,  которая  располагается  у  точки 
главной  дихотомии.  Угол  расхождения  перьев 
первого порядка равен 52°.

Длина правого (единственного сохранившего­
ся) пера последнего порядка равна 128 мм при 
максимальной ширине 35 мм, располагающейся 
в апикальной части пера. Максимальная наблю­
даемая ширина рахиса пера первого порядка рав­
на 5 мм. От рахиса пера первого порядка отходят 
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рахисы перьев второго порядка, расположенные 
только с внешней (по отношению к центрально­
му синусу рассечения) стороны пера первого по­
рядка. Угол прикрепления перьев второго поряд­
ка к рахису пера первого порядка имеет тенден­
цию к постепенному уменьшению в дистальном 
направлении. Он составляет 40, 45, 35 и 28° по­
следовательно, в направлении от проксимальной 
части пера первого порядка к его верхушке.

В апикальной части пера первого порядка, а 
также по внутренней стороне пера первого поряд­
ка,  обращенной  к  главному  синусу  рассечения, 
располагаются  перышки  (сегменты  последнего 
порядка), имеющие ланцетовидную форму и кли­
новидное основание. Размер перышек постепен­
но увеличивается в направлении к верхушке пера 
первого порядка и меняется от 12×3 до 25×4 мм. 
Перышки, расположенные на апикальных перьях 
второго  порядка,  почти  полностью  срастаются 
своими краями, формируя единую уникогерент­
ную  или  коалесцентную  листовую  пластинку. 
Перышки  прикрепляются  к  рахису  под  углом 
20°. Жилкование преимущественно вееровидное, 
с  элементами  перистого. На  5  мм  поперечного 
сечения перышка приходится пять жилок.

У  голотипа  было  изучено  эпидермально­ку­
тикулярное строение (Табл. XXXVIII, фиг. 5, 8; 
см. рис. 52, D, E, G–I, рис. 53, С). Листья амфи­
стоматные. Строение обеих сторон листа сход­
но, однако кутикула верхней стороны листа не­
сколько более толстая, а нижняя сторона листа 
несет большее количество устьиц, расположен­
ных более плотно относительно друг друга. По­
кровные  клетки  эпидермы  сгруппированы  в 
участки двух  ти пов. Участки первого  типа  (ин­
теркостальные)  образованы  клетками  относи­
тельно  изометрич ных  очертаний,  как  правило, 
пятиугольными, реже — четырех­ или шестиуголь­
ными. Кле точные  стенки  прямые  или  слабои­
зогнутые.  Средний  размер  клеток  составляет 
15×25 мкм. Участки второго типа (костальные) 
образованы  клетками  удлиненных  очертаний, 
размером 10×35 мкм, иногда сильнее вытянуты­
ми, размером до 8×45 мкм. Размер клеток в пре­
делах  одного  костального  поля меняется  неза­
кономерно. Иногда по внутреннему краю ради­
альных стенок покровных клеток эпидермы идут 
тонкие, но отчетливые выступы («карнизы»; см. 
рис. 52, E, врезка слева вверху). Клеточные стен­
ки прямые, иногда — слабоизогнутые.

Устьица  располагаются  в  пределах  интерко­
стальных участков эпидермы неравномерно, об­
разуя небольшие группы из двух­трех устьиц или 
ряды  из  четырех­пяти  устьиц.  В  одном  случае 

наблюдались близкорасположенные ряды устьиц 
(три  отчетливых  параллельных  ряда),  отделен­
ных друг от друга рядами покровных клеток, с 
шириной каждого ряда в одну клетку. Устьица в 
пределах  одного  ряда  ориентированы  апертура­
ми в одном направлении, вдоль ряда (вдоль на­
правления жилки).

Устьица  моноциклические,  актиноцикличе­
ские. Средний размер устьиц  (вместе с побоч­
ными  клетками)  равен  55×70  мкм.  Побочные 
клетки специализированные, сильнее кутинизи­
рованы по  сравнению  с  обычными покровны­
ми клетками  эпидермы. Количество побочных 
клеток в среднем колеблется от пяти до семи. 
Размер побочных клеток варьирует от 10×12 до 
15×20  мкм,  причем  побочные  клетки  разного 
размера могут наблюдаться у одного и того же 
устьица.  Устьичные  щели  могут  быть  окруже­
ны кутиновым кольцом, образованным за счет 
усиления  проксимальной  кутинизации  побоч­
ных клеток. Побочные клетки обычно несут не­
большие, но отчетливые папиллы. Замыкающие 
клетки снабжены губовидными утолщениями.

Сравнение. От  наиболее  близких  видов Psy­
gmophyllum expansum (Brongn.) Schimper и Ps. in­
terruptepinnatum  (Kutorga)  Naugolnykh  этот  вид 
отличается более узкими взрослыми листьями, 
узкими ланцетовидными сегментами последне­
го порядка, наличием дополнительных интерка­
лирующих  лопастей,  располагающихся  ниже 
точки главной дихотомии; от вида Psygmophyllum 
expansum  —  отсутствием  угловых  шипиков  на 
покровных  клетках  эпидермы,  отсутствием ку­
тиновых  протуберанцев  на  побочных  клетках 
устьиц,  продольной  ориентировкой  апертур 
устьиц  вдоль  направления  костальных  рядов 
(вдоль направления жилок). От вида Psygmophyl­
lum  cuneifolium  (Kutorga)  Schimper  этот  вид  от­
личается  более широкими  сегментами  послед­
него порядка, имеющими ланцетовидную фор­
му, в основание которых входит не одна, а не­
сколько жилок, а также наличием дополнитель­
ных  интеркалирующих  лопастей,  располагаю­
щихся на черешке. От вида Psygmophyllum incer­
tum Tschirkova [Zalessky, 1939] этот вид отлича­
ется более узкой формой взрослых листьев, бо­
лее широкими и длинными сегментами послед­
него порядка и существенно слабее развитыми 
перьями последнего (второго) порядка. Строение 
базальной части листа и эпидермально­кутику­
лярная характеристика вида P. incertum остаются 
неизвестными.

Распространение.  Артинский  и  кунгурский 
ярусы Среднего Приуралья.
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Род Psygmophyllodenron Naugolnykh,  
2007

Psygmophyllodenron uralensis Naugolnykh,  
2007

Рис. 50, A, B

Синонимика:  Psygmophyllodenron  uralensis  Naugol­
nykh: Naugolnykh, 2007, p. 138–139, Fig. 13, a, c, Plate 1, 
fig. 4; Наугольных, 2007, с. 137–140, Табл. XX, фиг. 3, 
рис. 62.

Голотип. ГИН № 4856/80, Свердловская об­
ласть,  Красноуфимский  район,  левый  берег 
р.  Уфы,  местонахождение  Криулино;  нижняя 
пермь, кунгурский ярус.

Описание. Побеги со слабоморщинистой пе­
ридермой и округлыми листовыми рубцами, рас­
положенными по  рыхлой неотчетливой  спира­
ли. Рубцы несут двойной листовой след. Размер 
и форма листовых рубцов соответствуют форме 
оснований листьев Psygmophyllum expansum.

Замечания. Описание и диагнозы вида и ро­
да Psygmophyllodenron uralensis Naugolnykh были 
опубликованы  автором  на  английском  языке 
[Naugolnykh, 2007, p. 138–139, Fig. 13, a, c; Plate 
1, fig. 4].

Практически  одновременно  с  публикацией 
протолога Psygmophyllodenron uralensis, сведения 
об этом таксоне были помещены в другую мо­
нографию автора, которая вышла в том же го­
ду [Наугольных, 2007, с. 137–140, рис. 62; табл. 
XX, фиг. 3], но на русском языке с обширным 
французским  резюме.  Поскольку  к  этому  мо­
менту работа на английском языке еще не вы­
шла,  и  точные  сроки  выхода  ее  из  печати  не 
были известны,  во  избежание  путаницы  автор 
[Наугольных, 2007] был вынужден не приводить 
синонимику и не давать ссылок на год опубли­
кования рода и вида в русско язычной работе.

Распространение.  Артинский,  кунгурский, 
уфимский и казанский ярусы Среднего и Юж­
ного Приуралья.

Род Bardia Zalessky, 1933

Bardia mauerii Zalessky, 1933
Табл. XXXIX, фиг. 5, Табл. XL, фиг. 4; рис. 54, C

Синонимика: Bardia mauerii Zalessky, Zalessky, 1933, 
p. 284–286, fig. 1; Наугольных, 2005а, рис. 4, B.

Bardia  aff.  mauerii  Zalessky:  Наугольных,  1998, 
с. 84–86, рис. 41, 42; 2005а, Табл. I, фиг. 1, 2.

Bardia gracilis Zalessky: Zalessky, 1939a, p. 709–711, 
fig. 2.

Bardia insignis Zalessky: Zalessky, 1939b, p. 350–353, 
fig. 29.

Syniopteris expansa var. typica Vladimirovich: Влади­
мирович, 1985, Табл. VIII, фиг. 8.

Голотип. Изображен М.Д. Залесским [Zalessky, 
1933, fig. 1]; Пермский край, Кишертский район, 
р.  Кишертки,  с.  Пятково,  Саламатский  овраг; 
нижняя  пермь,  кунгурский  ярус,  кошелевская 
свита, иренский горизонт.

Описание. Листья черешковые,  билобатные, 
разделенные центральным синусом рассечения 
на две симметричные главные лопасти. Главные 
лопасти  разделены  на  ланцетовидные  лопасти 
следующего  порядка,  которые  могут  оставать­
ся  простыми или  дихотомировать  до  двух  раз. 
Жилкование  вееровидное.  В  каждую  лопасть 
последнего порядка  входит  одна или  две жил­
ки, которые далее могут дихотомировать до трех 
раз. Черешок отчетливо обособлен от листовой 
пластинки.  Длина  черешка  обычно  превыша­
ет  длину  листовой  пластинки  не  менее  чем  в 
полтора­два раза. Листья прикрепляются к уко­
роченным побегам (брахибластам).

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Род Alternopsis Naugolnykh, 1992

Alternopsis stricta Naugolnykh, 1992
Табл. XLI, фиг. 4, 5

Синонимика: Alternopsis stricta Naugolnykh: Naugol­
nykh,  1992,  p.  69–73;  Наугольных,  1998,  с.  66–68, 
рис. 27, А, С; Биота..., 1998, Табл. XXXVII, фиг. 1; 
Naugol nykh, 2007, fig. 18, f, fig. 20, f, fig. 21, b; 2013, 
Fig. 4, A.

Голотип. ГИН № 3773(11)/33(89); Пермский 
край, Суксунский район,  дер. Чекарда  (место­
нахождение  Чекарда­1,  слой  10),  левый  берег 
р.  Сылвы  непосредственно  ниже  устья  р.  Че­
карды; нижняя пермь, кунгурский ярус, коше­
левская свита, иренский горизонт.

Описание.  Фолиарные  семеносные  органы, 
представляющие собой семеносные пластинки с 
краевыми лопастями. Верхнее (апикальное) огра­
ничение  фертильных  лопастей  является  семен­
ным рубцом, к которому прикреплялся семязача­
ток с широким плоским основанием. Семеносные 
пластинки простые или ветвящиеся.
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Семейство Psygmophyllaceae Zalessky 1937, emend. Naugolnykh, 2007

Рис. 54. Семейства Karkeniaceae Krassilov (A) и Psygmophyllaceae Zalessky emend. Naugolnykh (B, C), поря­
док Ginkgoales, класс Ginkgoopsida

Изменение морфологии листовой пластинки в ходе онтогенеза у примитивного гинкгофита Kerpia macroloba Naugolnykh 
(A) и прегинкгофитов Psygmophyllum expansum (Brongniart) Schimper (B) и Bardia mauerii Zalessky (C); нижняя пермь, кунгур­
ский ярус, Среднее Приуралье. Вне масштаба
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К  виду  также  относятся  стерильные  листья 
близкого строения, но без отчетливых семенных 
рубцов (см. здесь Табл. XLI, фиг. 4, 5).

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Род Flabellofolium Stone, 1973

Flabellofolium lamellatus Naugolnykh, 
sp. nov.

Табл. XL, фиг. 5; рис. 68, E (см. ниже)

Синонимика: Flabellofolium  sp.: Наугольных,  1998, 
с. 86–87, рис. 43; 2007, Табл. XXXI, фиг. 5; Naugolnykh, 
2007, Plate 6, fig. 4.

Derivatio  nominii:  от  lamellatus  (lat.) —  плас­
тинчатый.

Голотип. ГИН № 3773(11)/227(90); Пермский 
край, Суксунский район, дер. Чекарда (местона­
хождение Чекарда­1, слой 7), левый берег р. Сыл­
вы  непосредственно  ниже  устья  р.  Чекарды; 
нижняя  пермь,  кунгурский  ярус,  кошелевская 
свита, иренский горизонт (Табл. XL, фиг. 5).

Diagnosis. Leaves flabelliform, without stalk, with 
cuneate base. Leaf lamina is dissected into short lin­
ear  lobes. Leaf width  longer  than  leaf  length. Ve­
nation  is  fun­shaped.  seven  veins  come  into  leaf 
base. Leaf size is about 2×2,5 cm.

Описание. К виду отнесены листья округлой 
или  субтреугольной  формы,  бесчерешковые,  с 
оттянутым  основанием.  Край  листа  рассечен 
на  короткие  линейные  лопасти. Ширина  лис­
та обычно превышает длину листа, пусть даже 
и  незначительно.  Жилкование  вееровидное.  В 
основание  листа  входит  семь  жилок.  Размер 
лис товой пластинки варьирует в широких пре­
делах. Средний размер листьев — 2 см в длину 
при ширине 2,5 см.

Сравнение. От всех других видов рода отлича­
ется пропорциями листьев,  у которых ширина 
обычно превышает длину.

Материал. Один  полностью  сохранившийся 
лист и три фрагмента.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Семейство 
Cheirocladaceae Naugolnykh, 2007

Род Cheirocladus Naugolnykh, 2007

Cheirocladus longicheirus Naugolnykh, 2007
Табл. XLII, фиг. 1–4; рис. 55, B–D,  

рис. 65, B (см. ниже)

Синонимика:  Cheirocladus  longicheirus  Naugolnykh: 
Naugolnykh,  2007,  p.  825–829, Plate  I,  fig.  2, Plate  2, 
figs. 1–4, Text­figs. 2–4.

Голотип. ГИН № 4856/159, полностью сохра­
нившийся фолиарный семеносный орган; Перм­
ская область, Суксунский район,  дер. Чекарда 
(местонахождение Чекарда­1, слой 10), левый бе­
рег р. Сылвы непосредственно ниже устья р. Че­
карды; нижняя пермь, кунгурский ярус, коше­
левская свита, иренский горизонт.

Описание. Фолиарные семеносные органы при­
митивных  гинкгофитов,  состоящие из  уплощен­
ной семеносной пластинки, обычно достигающей 
длины в 5–7 см при ширине 0,7–0,8 см. Семеносная 
пластинка может быть простой или ветвящейся. 
Апикальная часть пластинки рассечена на терми­
нальные лопасти, количество которых может варь­
ировать от трех до семи. В апикальной части ло­
пастей на их предполагаемой абаксиальной сторо­
не расположены округлые семенные рубцы.

Замечания.  Первоначально  в  распоряжении 
автора имелся единственный экземпляр этого ви­
да, избранный голотипом. К настоящему време­
ни найдены дополнительные экземпляры этого 
вида, позволившие расширить морфологическую 
характеристику Cheirocladus longicheirus. В частно­
сти, выяснилось, что апикальные выросты могли 
быть  стерильными,  а  сами  семеносные  органы 
могли образовывать ветвящиеся собрания.

Возможная  прижизненная  связь  семеносных 
фолиарных органов Cheirocladus и близких типов 
(Alternopsis, Biarmopteris) с листьями гинкгофитов 
была подтверждена находками в пермских отложе­
ниях Доломитовых Альп (местонахождение Bletter­
bach; Южный Тироль, Италия) листьев Sphenobaiera 
и фолиарных органов с сохранившимися в при­
креплении семенами [Fischer et al., 2010].

⇒
Рис. 55. Семейство Cheirocladaceae Naugolnykh, порядок Ginkgoales, класс Ginkgoopsida
A — Biarmopteris pulchra Zalessky, семеносный орган, экз. ГИН № 4856/84; B–D — Cheirocladus longicheirus Naugolnykh, 

фолиарный семеносный орган: B — голотип ГИН 4856/159, C — стерильный побег, экз. ГИН № 4856/254, D — дихотоми­
рующий семеносный орган, экз. ГИН № 4856/255; E, F — Cheirocladus sp., семеносный (?) орган, экз. КИАХИМЗ № ККМ 
Н/В 3734/93 (старый номер 2/85), мемориальная коллекция Г.Т. Мауэра: E — детальная прорисовка части органа, F — об­
щий вид. Местонахождения: Чекарда­1 слой 7 (A), слой 10 (B–F). Длина масштабной линейки — 1 см
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Семейство Cheirocladaceae Naugolnykh, 2007
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Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Род Biarmopteris Zalessky, 1937

Biarmopteris pulchra Zalessky, 1937
Рис. 55, A

Синонимика: Biarmopteris pulchra Zalessky: Zalessky, 
1937b, p. 47, 48, Text­fig. 11; Мейен, 1983, с. 10 (за­
мечания без описания), рис. 3п; Гоманьков, Мейен, 
1986, рис.  17, фиг.  з,  рис.  18, фиг.  2; Мейен,  1987, 
рис. 44, фиг. 2, рис. 45, е–к; 1992, с. 36, 37 (замечания 
без описания), рис. 6.3п, с. 69, рис. 7.13д, с. 125, рис. 
9, 4 к–н, Табл. I, 7; Наугольных, 1998, с. 64–66, рис. 
25A–25C; 2007, Табл. XXXII, фиг.  1,  2; Naugolnykh, 
2007, p. 829, Plate 3, figs. 1, 4, Text­fig. 18, c–e, Text­fig. 
20, h, Text­fig. 21, c.

Aphlebia  speciosa  Zalessky:  Zalessky,  1939b,  p.  359, 
fig. 37.

Голотип. Изображен М.Д. Залесским [Zales­
sky, 1937b, fig. 11]; Среднее Приуралье, Перм­
ский  край,  правый  берег  р.  Барды,  местона­
хождение Красная Глинка; нижняя пермь, кун­
гурский ярус, филипповский горизонт, лекская 
свита.

Описание.  Фолиарные  семеносные  органы 
ранних  гинкгофитов,  представляющие  собой 
уплощенные ветвящиеся мегаспорофиллы (кла­
доспермы, по терминологии С.В. Мейена) или 
кладоидные  системы  с  округлыми  семенными 
рубцами, расположенными на абаксиальной по­
верхности их терминальных частей. Возможно, 
частично  замещали  стерильные  листья  или  их 
отдельные сегменты.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Семейство  
Karkeniaceae Krassilov, 1972

Род Karkenia Archangelsky, 1965

Karkenia permiana Naugolnykh, 2011
Табл. XLI, фиг. 1; рис. 56, Е

Синонимика:  Karkenia  sp.:  Naugolnykh,  2007, 
p. 846–848, fig. 14, a, b, fig. 20, j; Наугольных, 2007,
рис. 64.

Karkenia  permiana  Naugolnykh:  Naugolnykh,  2011, 
p. 26–27, Plate I, figs. 1, 3, 5, Plate II, fig. 1, Text­figs. 2,
5–1, справа. 

Голотип.  ГИН №  3737/63,  Пермский  край, 
Суксунский район, дер. Чекарда (местонахожде­
ние Чекарда­1, слой 10), левый берег р. Сылвы 
непосредственно ниже устья р. Чекарды; ниж­
няя пермь, кунгурский ярус, кошелевская сви­
та, иренский горизонт.

Описание. Семеносные органы в виде кисте­
видных собраний семян. Семена прикрепляют­
ся к фертильной оси посредством коротких се­
мяножек.

Семена  инвертированы,  развернуты  микро­
пилярной частью в направлении оси собрания 
семян (оси стробила). 

Семена неокрыленные, но, возможно, с мяг­
кими сарктотестальными тканями, если судить 
по деформации краевой части семян, окружаю­
щей плотную склеротесту. Размер семян варьи­
рует от 5 до 10 мм в длину при ширине 4–8 мм. 
Длина стробилов достигает 10  см при ширине 
3–4 см.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье. Сходные формы, вероятно, от­
носящиеся к новому виду рода Karkenia, извест­
ны из отложений казанского яруса в Поволжье 
[Наугольных и др., 2013], где они ассоциативно 
связаны с листьями Kerpia belebeica Naugolnykh.

Род Kerpia Naugolnykh, 1995

Kerpia macroloba Naugolnykh, 1995 
Табл. XXXIX, фиг. 3, Табл. XL, фиг. 6,  

Табл. XLI, фиг. 2; рис. 54, A, рис. 56, A–D, 
рис. 57, A–H

Синонимика: Kerpia macroloba Naugolnykh: Науголь­
ных, 1995, с. 112–115, Табл. VIII, фиг. 1–3, рис. 1–4, 
4б; 1998, с. 109–111, Табл. XXIV, фиг. 1, 24, рис. 63, 
М, рис. 64, рис. 65; 2007, Табл. XXXVI, фиг. 1–6; рис. 
65–1, слева.

Голотип. ГИН № 3773(11)/157(89); Пермский 
край, Суксунский район, дер. Чекарда (местона­
хождение Чекарда­1, слой 7), левый берег р. Сыл­
вы  непосредственно  ниже  устья  р.  Чекар ды; 
нижняя  пермь,  кунгурский  ярус,  кошелевская 
свита, иренский горизонт.

Описание. Листья отчетливо билобатные, че­
решковые.  Листовая  платинка  разделена  глав­
ным синусом расечения на две главные лопасти, 
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Семейство Karkeniaceae Krassilov, 1972

Рис. 56. Семейство Karkeniaceae Krassilov, порядок Ginkgoales, класс Ginkgoopsida
A–D — Kerpia macroloba Naugolnykh: A — ювенильный лист, экз. ГИН № 3773(11)/307(91), B — ювенильный лист, экз. 

ГИН № 4856/438, C — голотип ГИН № 3773(11)/157(89); D — экз. ГИН № 4856/540 (PSU 197); E — Karkenia permiana 
Naugolnykh, голотип ГИН № 3737/63. Местонахождения: Чекарда­1, слой 10 (A, E), слой 7 (C); Таежное­1 (B); Молебка 
(D). Длина масштабной линейки — 1 см

которые у хорошо развитых листьев могут быть 
разделены вторичными синусами рассечения на 
лопасти  следующих  порядков.  Черешок  длин­
ный  и  относительно  тонкий,  обычно  превы­
шающий длину листовой пластинки более чем 
в полтора раза. Из черешка в основание листа 
входят две жилки. Кутикула тонкая, с мелкими 

папиллами.  Устьица  несут  проксимальные  па­
пиллы.

Замечания. Листья Kerpia macroloba, по всей 
видимости, принадлежали ранним гинкгофитам 
с семеносными органами Karkenia permiana.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.
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Рис. 57. Семейство Karkeniaceae Krassilov, порядок Ginkgoales, класс Ginkgoopsida
A–H — Kerpia macroloba Naugolnykh, изменчивость листьев: A — экз. УГМ № 2173 (рисунок по фотографии, опубли­

кованной в  [Абросимова, 2012, Табл.  II, фиг. 2]), B — экз. ГИН № 3773(11)/307(91), C — экз. ГИН № 4856/540  (PSU 
197), D — экз. ГИН № 4856/38, E — экз. ГИН № 3773(11)/224(90), F — экз. ГИН № 3773(11)/280(91), G — голотип ГИН 
№ 3773(11)/157(89), H — экз. VZC/2, коллекция В.А. Цимбала. Местонахождения: Рахмангулово (A, D), Чекарда­1, слой 10 
(B, F, H), слой 7 (G), слой 1 (E); Молебка (C). Длина масштабной линейки — 1 см
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листья гинкгофитов ближе 
не установленного 

систематического положения

Род Sphenobaiera Florin, 1936

Sphenobaiera kungurica Naugolnykh, 
sp. nov.

Табл. XLI, фиг. 3, Табл. XLIII, фиг. 1–6,  
Табл. XLIV, фиг. 1–3, 6; рис. 58, A–F,  

рис. 59, A–F, рис. 60, A–F

Derivatio nominii: от г. Кунгур и кунгурского 
яруса нижнего отдела пермской системы.

Голотип. ГИН № 4856/461; Среднее Приура­
лье, Пермский край, левый берег р. Барды, мес­
тонахождение Крутая Катушка­2; нижняя пермь, 
кунгурский ярус, филипповский горизонт, лек­
ская свита (Табл. XLIII, фиг. 1-6;  рис. 58, A-F).

Diagnosis. Leaves divided  into  linear  segments. 
Segments  bifurcate  up  to  four  times.  Two  veins 
come into leaf base. Then these basal veins go into 
lobes of first order (initial segments), which resulted 
from first bifurcation of leaf lamina.

Cuticles of both leaf side are similar to each other, 
but  lower  cuticle  is  slightly  thicker.  Leaves  amphis­
tomatic. Cuticles of two basic types. First type is costal 
cuticle with prolonged cells with thin cell walls, com­
monly without stomata. Second type is intercostal cu­
ticle with more isometric cells of irregular outlines and 
curved or waved relatively thick cell walls. Stomata are 
disposed on the intercostal fields of epidermis. Stomata 
monocyclic,  unsunken.  Subsidery  cells  very  weakly 
specialized, with slightly thicker anticlinal and pericli­
nal cell walls. There are rare hairs (trichomes) uni­ or 
dicellular, with apical widenings (Drüsenhaare).

Сравнение и замечания. Специализированные 
трихомы Sphenobaiera kungurica Naugolnykh,  sp. 
nov. с апикальным расширением, очевидно, со­
державшим при жизни растения ароматические 
вещества,  очень напоминают  трихомы некото­
рых современных высших растений, например, 
пеларгонии, Pelargonium adoratissimum (L.) L’Herit 
[Eschrich, 1995, S. 217, Abb. 6.35]. Длинные, изо­
лированно расположенные трихомы встречают­
ся на листьях и других органах многих гинкго­
фитов  (см.,  например:  [Вахрамеев, Долуденко, 
1961, Табл. XLVIII, 3: Ginkgo ex gr. huttonii (Stern­
berg) Heer; Костина, 2004, Табл. XXVIII: Ginkgo 
tabaniensis Kostina; Табл. XXX, 5–8: Ginkgo  cap­
illata  Kiritchkova  et  Kostina;  Табл.  XXXI,  5,  6: 
Ginkgo heerii Doludenko et Rasskazova]), особен­
но — на нижней поверхности листьев.

Весьма  симптоматично  то,  что  Sphenobaiera 
kungurica обнаруживает сходство с мезозойски­
ми  представителями  этого  рода,  с  которыми 
кунгурский вид, по мнению автора, находится 
в прямом, хотя и отдаленном родстве. Общим 
габитусом  непогруженных  моноциклических 
устьичных  аппаратов  с  хорошо  выраженными 
замыкающими клетками новый вид напомина­
ет экземпляры Sphenobaiera  aff. pulchella  (Heer) 
Florin из верхнеюрских отложений р. Умальты, 
Буреинский  бассейн  [Вахрамеев,  Долуденко, 
1961,  с.  106–107, Табл. LI,  1–6], но отличается 
макроморфологией  листьев. У Sphenobaiera  aff. 
pulchella  сегменты  бифуркируют  не  более  двух 
раз, имеют ланцетовидную форму и до 20 про­
дольных жилок в каждом сегменте.

Sphenobaiera kungurica напоминает группу ви­
дов Sphenobaiera  с  узкими и длинными сегмен­
тами — S. pontifolia Anderson et Anderson, S. af­
ricana (Baldoni) Anderson et Anderson, S. schenkii 
(Feistmantel) Florin, S. steinmannii (Solms­Laubach) 
Anderson et Anderson. Помимо макроморфологии, 
у  некоторых  из  этих  видов  есть  существенное 
сходство и в микроструктуре видов Sphenobaiera 
kungurica,  S.  pontifolia  и  S.  africana,  покровные 
клетки эпидермы которых, в отличие от S. schen­
kii, не несут папилл, однако по совмещению на 
одном листе четко дифференцированных косталь­
ных участков с длинными вытянутыми клетками 
и интеркостальных  с  изометричными клетками 
S. kungurica больше похожа на S. schenkii.

По  общему  строению  листовой  пластинки, 
форме сегментов и эпидермально­кутикулярно­
му строению, новый вид напоминает Sphenobaie ­ 
ra  kazachstanica Doludenko  [Долуденко,  Орлов­
ская, 1976, с. 110–111, Табл. LXIX, 2–8].

Сходством верхней и нижней эпидермы лис­
та и отсутствием папилл новый вид напомина­
ет  экземпляры  Sphenobaiera  aff.  czekanowskiana 
(Heer) Florin, изображенные в работе [Костина, 
2004, Табл. XXXVII, 1–7], но отличается менее 
ангулярной  формой  клеток,  с  не  прямыми,  а 
изогнутыми  клеточными  стенками,  свойствен­
ными Sphenobaiera kungurica.

Среди кунгурских Sphenobaiera­подобных гинк­
гофитов еще следует отметить вид Biarmo baiera 
uralensis Zalessky,  отличающийся  весьма  харак­
терными крупными и широкими лентовидными 
сегментами  (Табл. XLV, фиг.  1–6, Табл. XLVI, 
фиг. 1–5, Табл. XLVII, фиг. 1–7, Табл. XLVIII, 
фиг. 1–7, Табл. XLIX, фиг. 1–10, Табл. L, фиг. 
1–5; рис. 61, A–E, рис. 62, A–G, рис. 63, A–G, 
рис.  64, A–C, рис.  65, A). Подробнее этот  вид 
описан ниже.
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Рис. 58. Sphenobaiera kungurica Naugolnykh, sp. nov., голотип ГИН № 4856/461, семейство Incertae sedis, 
порядок Ginkgoales, класс Ginkgoopsida

A — общий вид листа, с которого были получены препараты кутикулы; B — две трихомы с апикальными расширениями, 
у левой трихомы расширение разорвано; C — строение устьица; D — строение проводящих тканей листа, видны трахеиды 
с кольцевыми утолщениями стенок; E — кутикула костального ряда, предположительно принадлежавшая функционально 
нижней стороне листа; F — интеркостальная кутикула функционально верхней стороны листа, стрелками отмечены вы­
росты и выпячивания на радиальных стенках покровных клеток эпидермы. Местонахождение: Крутая Катушка­2. Длина 
масштабной линейки — 1 см (A), 10 мкм (B, C), 100 мкм (D–F)
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Рис. 59. Sphenobaiera kungurica Naugolnykh, sp. nov., семейство Incertae sedis, порядок Ginkgoales, класс Gink­
goopsida

A — почти целый лист с длинным черешком, экз. ГИН № 3773/427; B — лист с пятью порядками рассечения листовой 
пластинки, экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 10234/5; C — реконструкция побега гинкгофита с листьями Sphenobaiera kungurica; 
D — лист с тремя порядками рассечения листовой пластинки, экз. ГИН б/н; E — лист с неравно дихотомирующими сегмен­
тами, экз. ГИН № 4856/402; F — однократно дихотомирующий лист, экз. ГИН б/н. Местонахождения: Крутая Катушка­2 
(A, E, F); Таежное­1 (B); Чекарда­1, слой 10 (D). Длина масштабной линейки — 1 см
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Рис. 60. Sphenobaiera kungurica Naugolnykh, sp. nov., семейство Incertae sedis, порядок Ginkgoales, класс Gink­
goopsida; теневые диаграммы (shadow diagtamms)

A — почти целый лист с длинным черешком, экз. ГИН № 3773/427; B — лист с пятью порядками рассечения листовой 
пластинки, экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 10234/5; C — реконструкция побега гинкгофита с листьями Sphenobaiera kungurica; 
D — лист с тремя порядками рассечения листовой пластинки, экз. ГИН б/н; E — лист с неравно дихотомирующими сегмен­
тами, экз. ГИН № 4856/402; F — однократно дихотомирующий лист, экз. ГИН б/н. Местонахождения: Крутая Катушка­2 
(A, E, F); Таежное­1 (B); Чекарда­1, слой 10 (D). Длина масштабной линейки — 1 см
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Рис. 61. Biarmobaiera uralensis Zalessky, emend. nov., семейство Incertae sedis, порядок Ginkgoales, класс Ginkgo­
opsida

A — макроморфология экземпляра, с которого были получены препараты кутикулы, экз. ККМ ИК 10184/10; B — общая 
топология кутикулы; C — покровные клетки эпидермы; D, E — строение устьиц. Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. 
Длина масштабной линейки — 1 см (A), 50 мкм (B–E)



124

Глава 4. Описание растительных остатков

Рис. 62. Biarmobaiera uralensis Zalessky, emend. nov., экз. ККМ ИК 10184/10, семейство Incertae sedis, поря­
док Ginkgoales, класс Ginkgoopsida

Стрелками отмечены выросты и выпячивания на радиальных стенках покровных клеток эпидермы. Местонахождение: 
Чекарда­1, слой 1. Длина масштабной линейки — 50 мкм (A, D, G), 100 мкм (B, C, E, F)
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Рис. 63. Biarmobaiera uralensis Zalessky, emend. nov., экз. ККМ ИК 10184/10, семейство Incertae sedis, поря­
док Ginkgoales, класс Ginkgoopsida

A, C — покровные клетки эпидермы; B, E — устьице, расположенное в интеркостальном поле; D — детальная про­
рисовка устьица, изображенного на B и E; F — устьице с сильной кутинизацией побочных клеток; G — верхняя (слева) и 
нижняя (справа) кутикулы со складкой (черная заливка), соответствующей краю листа. Стрелками отмечены выросты и вы­
пячивания на радиальных стенках покровных клеток эпидермы. Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной 
линейки — 50 мкм (A), 100 мкм (B, C, E, G), 5 мкм (D), 10 мкм (F)
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⇒
Рис. 65. Семейства Incertae sedis (A) и Cheirocladaceae (B), порядок Ginkgoales, класс Ginkgoopsida
A — Biarmobaiera uralensis Zalessky, emend. nov., реконструкция облиственного побега; B — Cheirocladus longicheirus 

Na ugolnykh, реконструкция семеносного органа. Ранняя пермь Приуралья, кунгурский век. Длина масштабной линей­
ки — 1 см

Рис. 64. Biarmobaiera uralensis Zalessky, emend. nov., экз. ККМ ИК 10184/10, семейство Incertae sedis, поря­
док Ginkgoales, класс Ginkgoopsida; строение устьиц (по материалам изучения в СЭМ; см. Табл. L)

A,  B —  устьица,  вид  изнутри,  видны  замыкающие  клетки  (на  врезке  показано  генерализованное  строение  устьица 
Biarmobaiera uralensis); C — схематическое сечение через устьице: 1 — кутикула, 2 — эпидермальные клетки.

Сокращения: SC1 — побочные клетки первого цикла, SC2 — побочные клетки второго цикла; GC — замыкающие клет­
ки; SA — устьичный аппарат. Местонахождение: Чекарда­1, слой 1. Длина масштабной линейки — 20 мкм
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Материал. 10 экземпляров.
Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 

пермь; Приуралье.

Род Baruligyna Krassilov et Doludenko, 2004

Baruligyna sp.
Табл. XLIV, фиг. 5; рис. 66, А, В, рис. 67

Описание. В коллекции автора имеется един­
ственный остаток,  в  предварительном порядке 
отнесенный к роду Baruligyna Krassilov et Dolu­

denko, который представляет собой относитель­
но толстую ось (рахис) шириной 7 мм. К нему в 
правильно чередующемся порядке перисто при­
крепляются боковые отростки, расположенные 
довольно близко друг к другу, на расстоянии от 
8 до 10 мм, которое постепенно уменьшается в 
дистальном направлении. В средней части рахи­
са  имеется  осевой  желобок  шириной  около 
1 мм, идущий строго прямо и не заходящий в 
боковые ответвления, в отличие от рахисов пте­
ридофиллов  с  перистыми  строением  листьев. 
Ось  покрыта  тонкими  продольными  ребрами, 
идущими, не прерываясь, вдоль всего рахиса. 
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Наблюдается по пять боковых отростков на 
обеих  сторонах  оси.  Никаких  следов  присут­
ствия листовой пластинки на имеющемся остат­
ке  не  наблюдается,  однако  следует  отметить, 
что  самый  нижний  левый  (по  положению  на 
рис.  66)  боковой  отросток  обладает  несколько 
иной формой по сравнению с остальными. Он 
имеет большую длину (верхушка отростка обо­
рвана) и ланцетовидную форму.

Замечания. Очень тесное расположение боко­
вых отростков на побеге заставляет усомниться в 
том, что на них располагались листья или какие­
либо  другие  уплощенные  фотосинтезирующие 

органы, поскольку  в  этом  случае  они налегали 
бы друг на друга и препятствовали бы эффектив­
ной инсоляции и транспирации. Логично пред­
положить  поэтому,  что  на  боковых  отростках 
располагались какие­то репродуктивные органы.

Рис. 66. Фолиарный семе носный орган Baruligyna 
sp., экз. ГИН б/н, семейство Incertae sedis, порядок 
Ginkgoales, класс Ginkgoopsida

A — детальная прорисовка; B — дешифровка фотогра­
фии (см. Табл. XLIV, фиг. 5). Местонахождение: Чекарда­1, 
слой 10. Длина масштабной линейки — 1 см

Рис. 67. Фолиарный семе носный орган Baruligyna 
sp. (предполагаемая реконструкция), семейство Incer­
tae sedis, порядок Ginkgoales, класс Ginkgoopsida

Ранняя пермь Приуралья,  кунгурский век. Длина мас­
штабной линейки — 1 см
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Внешне описанный выше остаток обнаружи­
вает большое сходство с перистыми семеносны­
ми органами, описанными В.А. Красиловым и 
М.П. Долуденко как Baruligyna disticha Krassilov 

et Doludenko [Krassilov, Doludenko, 2004] из юр­
ских  отложений  Кавказа.  Семеносные  органы 
B.  disticha  ассоциативно  связаны  с  листьями 
Pachypteris. Сходные листья изредка встречают­

Рис. 68. Морфологическое разнообразие листьев гинкгофитов из пермских отложений Приуралья, порядок 
Ginkgoales, класс Ginkgoopsida

A — Psygmophyllum cuneifolium (Kutorga)  Schimper,  экз.  ГИН № 3773(11)/213(96);  B — Baiera gigas Schmalhausen  (по 
[Шмальгаузен,  1887,  Табл.  V,  фиг.  10]);  C — Biarmobaiera uralensis Zalessky,  emend.  nov.;  D —  Psygmophyllum expansum 
(Brongniart)  Schimper,  реконструкция  листа  (по  [Эйхвальд,  1854,  Табл.  XIII,  фиг.  17]);  E  —  Flabellofolium lamellatus 

Naugolnykh, sp. nov.,  голотип № 3773(11)/227(90). Местонахождения: Чекарда­1, слой 10 (A), слой 7 (E); Каргалинские 

рудники (B); Крутая Катушка­1 (C). Длина масштабной линейки — 1 см
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ся и в нижнепермских отложениях Приуралья, 
где они были описаны как Lomatopteris  superba 
Zalessky [Zalessky, 1937b]. Вместе с тем, семенос­
ные органы этого типа могут быть сопоставлены 
с фолиарными семеносными органами ранних 
гинкгофитов, таких, как Alternopsis Naugolnykh, 
Flabellosemen Tsymbal [Цимбал, 2014] или Cheiro­
cladus  Naugolnykh.  Именно  поэтому  описание 
Baruligyna sp. в настоящей работе помещено сре­
ди гинкгофитов ближе не установленного род­
ства, разнообразие которых в пермских отложе­
ниях Приуралья весьма высоко (рис. 68, A–E).

Единственный имеющийся в моем распоря­
жении  экземпляр,  предварительно  определен­
ный в открытой номенклатуре как Baruligyna sp., 
пока не позволяет принять окончательное реше­
ние о его таксономической аттрибуции.

Материал. Один экземпляр из местонахожде­
ния Чекарда­1, слой 10.

Род Biarmobaiera Zalessky, 1939

Biarmobaiera uralensis Zalessky, 1939  
emend. nov.

Табл. XLV, фиг. 1–6, Табл. XLVI, фиг. 1–5,  
Табл. XLVII, фиг. 1–7, Табл. XLVIII, фиг. 1–7,  

Табл. XLIX, фиг. 1–10, Табл. L, фиг. 1–5; рис. 61, A–E, 
рис. 62, А–G, рис. 63, A–G, рис. 64, A–C

Синонимика: Biarmobaiera uralensis Zalessky, 1939: Za­
lessky 1939b, p. 361, fig. 40.

Uralobaiera biarmica Zalessky 1939: Zalessky, 1939b, 
p. 361, fig. 41.

Голотип. Изображен М.Д. Залесским [Zalessky, 
1939b, p. 361, fig. 40]; Чекарда (Чекарда­2?).

Diagnosis. Ginkgophyte leaves of strap­like shape, 
once or twice bifurcating, wide, with 6–10 veins per 
segment of last order. Leaves amphistomatic; adaxial 
and abaxial cuticles similar to each other, but func­
tionally  lower  (abaxial)  cuticle  thinner.  Common 
epidermal cells quadriangular,  rectangular,  isomet­
ric to slightly prolonged along leaf axis (along leaf 
length). Cell walls relatively thick, straight or slightly 
curved, sometimes possessing lateral bulbs on radial 
walls. Stomata monocyclic, with strong cutinisation 
of subsidery cells. No trichomes observed, with ex­
ception of rare proximal papillae on subsidery cells.

Описание.  Листья  гинкгофитов  лентовидной 
формы, бифуркирующие один или два раза, ши­
рокие, с шестью–десятью жилками в каждом сег­
менте последнего порядка. Листья амфистомат­
ные,  кутикулы  адаксиальной  и  абаксиальной 

сторон листа сходны друг с другом, но функцио­
нально нижняя (абаксиальная) кутикула тоньше. 
Покровные  клетки  эпидермы  прямоуголь ные, 
четырехугольные, изометричные или слег ка вы­
тянутые вдоль оси листа. Клеточные стенки от­
носительно толстые, прямые или слабо искрив­
ленные,  с боковыми выростами на радиальных 
стенках. Устьица моноциклические, с сильно ку­
тинизированными побочными клетками. Трихо­
мы не обнаружены, за исключением редких про­
ксимальных папилл на побочных клетках.

Листья Biarmobaiera uralensis Zales sky встреча­
ются в нижнепермских отложениях Приуралья 
относительно редко, но они легко узнаются по 
своим лентовидным сегментам с многочислен­
ными  субпараллельными  продольными жилка­
ми. В ходе изучения выборки из пяти экземпля­
ров удалось дополнить характеристику этого ви­
да, первоначально описанного М.Д. Залесским 
по одному экземпляру.

Листья крупные, до 20–25 см в длину, с мак­
симальной шириной до 3 см, лентовидные, ре­
же — узкоклиновидные, с параллельными края­
ми. Первая бифуркация листовой пластинки про­
исходит в верхней трети листа. Результирующие 
сегменты могут  дихотомировать  еще один раз. 
Верхушки сегментов последнего порядка обыч­
но простые, закругленные или лопатчатые, ре­
же — имеющие срединную выемку. Нередко за 
счет естественной мацерации растительных тка­
ней в водной среде до захоронения листа в осад­
ке листовая пластинка может быть разорвана на 
отдельные полоски.

В основание листа входят пять­шесть жилок, 
которые могут оставаться простыми на всем про­
тяжении листа, либо дихотомируют до двух раз.

Листья  амфистоматные.  Изучены  кутикулы 
обеих  сторон  листа,  причем  в  коллекции  пре­
паратов имеется фрагмент кутикулы края листа, 
развернутый в виде книжки и дающий представ­
ление о строении адаксиальной и абаксиальной 
кутикул одной части листа (табл. XLVIII, фиг. 7; 
рис. 63, G). Кутикулы были изучены как в опти­
ческом, так и в электронном сканирующем ми­
кроскопах.

Покровные  клетки  эпидермы  характерных 
ректангулярных  очертаний,  обычно  четыреху­
гольные, что довольно часто встречается у рез­
личных представителей ископаемых  гинкгофи­
тов (см. ниже раздел «Замечания»). Размер кле­
ток в среднем составляет 30×40 мкм, но встреча­
ются и многочисленные отклонения от средних 
значений как в виде маленьких клеток в предпо­
лагаемых зонах роста, так и в виде очень длин­
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ных клеток длиной до 100 мкм, расположенных 
в костальных (наджилковых) полях. Покровные 
клетки эпидермы образуют ряды, направленные 
вдоль оси листа. Кутикула функционально ниж­
ней (абаксиальной) стороны листа незначитель­
но тоньше адаксиальной кутикулы. Клеточные 
стенки  толстые,  могут  немного  утоньшаться  в 
месте прикрепления к соседней стенке. На ради­
альных стенках присутствуют небольшие (около 
5–7 мкм по наибольшему измерению) округлые 
выросты («бульбы»).

Устьица моноциклические или неполно дици­
клические, практически не погруженные, ориен­
тированы  апертурами  в  одном  направлении — 
вдоль  клеточных  рядов,  т.е.  вдоль  оси  листа. 
Обычно  устьице  имеет  семь  побочных  клеток, 
реже — на одну больше или меньше. Замыкающие 
клетки в плане имеют характерные веретеновид­
ные  очертания  (см.  рис.  64,  А,  В).  Побочные 
клетки сильно кутинизированы, могут быть снаб­
жены кутиновым кольцом,  расположенным  во­
круг апертуры устьица (см. рис. 61, Е) или могут 
нести проксимальные папиллы (см. рис. 61, С).

Замечания. Листья, внешне сходные с Biarmo­
baiera uralensis, встречаются в пермских и, в осо­
бенности, триасовых флорах по всему миру, но 
их видовая и родовая аттрибуция очень сильно 
варьируют от региона к региону и в зависимости 
от  принадлежности  палеоботаника,  делающего 
определения, к той или иной научной школе.

Biarmobaiera  uralensis  обнаруживает  некото­
рое  сходство  по  макроморфологическим  при­
знакам с листьями вида Sphenobaiera browniana 
Anderson  et Anderson и,  в меньшей  степени,  с 
листьями  видов S.  stormbergensis  (Seward) Fren­
guelli и S. helvetica Anderson et Anderson, однако 
листья Biar mobaiera uralensis существенно отли­
чаются от этих видов (как, впрочем, и от других 
видов  рода  Sphenobaiera)  своими  изогнутыми 
клеточными  стенками  и  наличием  «бульбооб­
разных» выростов на них. Неравномерное утол­
щение клеточных стенок наблюдается у некото­
рых  экземп ляров  S.  helvetica  [Anderson  J.M., 
Anderson  H.M.,  1989,  Plate  89,  fig.  5],  но  эти 
утолщения  все­таки  не  преобразуются  в  лате­
ральные выросты.

Листья  близкой морфологии,  определенные 
как Sphenobaiera cf. browniana Anderson et Ander­
son,  описаны  из  среднетриасовых  отложений 
угольного бассейна Нимбоида, Австралия [Hol­
mes,  Anderson,  2007].  Довольно  часто  лис тья, 
внешне сходные с листьями Biarmobaiera uralen­
sis, встречаются в юрских и нижнемеловых от­
ложениях Северной Евразии, где их обычно от­

носят к эндемичным видам сборного рода Spheno­
baiera Florin [Киричкова, 1985].

Распространение. Нижняя пермь Приуралья.
Материал. Пять экземпляров, сохранивших­

ся в различной степени.

Мужские фруктификации 
пельтаспермовых  

и ранних гинкгофитов

Род Permotheca Zalessky, 1929

Permotheca disparis (Zalessky, 1937) 
Naugolnykh, 1998

Табл. LI, фиг. 1

Синонимика: см. [Наугольных, 2007. с. 154].

Голотип. Изображен М.Д. Залесским  [Zales­
sky, 1937b,  fig.  45]; Пермский край, пос. Каза­
риновский, нижнее течение р. Сылвы; средняя 
пермь, уфимский ярус, предположительно, шеш­
минский горизонт, юговская свита.

Описание. Изолированные мужские синанги­
атные репродуктивные органы, имеющие розет­
ковидную форму и содержащие от шести до де­
сяти спорангиев, сросшихся своими основания­
ми. Средний размер синангиев равен 10–12 мм 
в диаметре. Спорангии удлиненные, эллипсои­
дальные, нередко  с  грубыми продольными из­
гибающимися  складками.  Длина  спорангиев  в 
среднем равна 5 мм при максимальной ширине 
3 мм. Апекс спорангиев приостренный, реже — 
закругляющийся. На адаксиальной стороне си­
нангия в его центре находится диск прикрепле­
ния  с  круглым  рубцом,  образованным  отдели­
тельными тканями.

Замечания. В пермских отложениях Приуралья 
встречается несколько видов пермотек, относя­
щихся  к  видам  Permotheca  sardykensis  Zalessky 
(типовой вид рода), P. bifurcata Naugolnykh, P. 
colovratica Naugolnykh, P. disparis  (Zalessky) Na­
ugolnykh, P. fimbriata (Zalessky) Naugolnykh. Еще 
три вида пермотек описаны из верхнепермских 
отложений: P.  striatifera  S.Meyen  et Gomankov, 
P. vesicasporoides S.Meyen, Esaulova et Gomankov, 
P. vittatinifera S.Meyen et Gomankov [Гоманьков, 
Мейен, 1986]. Вид P. helbyi Retallack описан из 
нижнетриасовых отложений Австралии, где эти 
микроспорангиатные органы ассоциативно свя­
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заны с листьями Lepidopteris callipteroides (Carpen­
tier) Retallack и с женскими семеносными орга­
нами Peltaspermum  townrovii Retallack [Retallack, 
2002].

В  одной  из  своих  публикаций  [Наугольных, 
2007, с. 142–155] автор достаточно подробно опи­
сал  виды  пермотек  из  нижней  перми  Среднего 
Приуралья,  поэтому  в  настоящей  работе  даны 
описания  только двух  видов,  дающих  хорошее 
представление о морфологии этого рода в целом.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; уфимский ярус, средняя пермь, Приура­
лье.

Permotheca colovratica Naugolnykh, 2013
Табл. LI, фиг. 2–4, 6, 7, Табл. LII, фиг. 1–9;  

рис. 69, A–G, рис. 70, A–D

Синонимика: Permotheca sp.: Наугольных, 1992а, с. 21, 
табл. IV, фиг. 4, 5; Naugolnykh, 1992, p. 69, Fig. 2, C.

Permotheca disparis  (Zalessky) Naugolnykh,  in part.: 
Наугольных, 1998, с. 95, рис. 54, B, G; Наугольных, 
2007, с. 150–151, рис. 68, K.

Permotheca  colovratica  Naugolnykh:  Наугольных, 
2013, с. 94–100, табл. XIV, фиг. 1–10, табл. XV, фиг. 
1, 5–8.

Голотип. ГИН № 4856/243; Пермская область, 
Суксунский район, дер. Чекарда (местонахожде­
ние Чекарда­1, слой 10), левый берег р. Сылвы 
непосредственно ниже устья р. Чекарды; ниж­
няя пермь, кунгурский ярус, кошелевская сви­
та, иренский горизонт.

Diagnosis. Microsporangiate (male) reproductive 
organs  of  gymnosperms,  consist  of  four  sporangia 
connected  by  their  bases.  Sporangia  elliptic,  with 
acute acuminate apex and cuneate base. Synangium 
adaxial surface bears small round disc of attachment 
with  concentric  circular  scar  in  its  central  part. 
Sporangium wall consist of  long cells of  trapezoid 
shape arranged in spiral order regarding long axis of 
sporangium. There are prolonged secretorial (rezin) 
channels disposed along sporangium wall cells

Описание.  Мужские  микроспорангиатные 
репродуктивные  органы  представляют  собой 
синангии,  состоящие  из  четырех  спорангиев, 
сросшихся  своими  основниями.  Спорангии 
эллипсоидальные,  с  приостренной  или  слабо 
оттянутой  верхушкой  и  клиновидным  основа­
нием. На  адаксиальной  поверхности  синангия 
в его центральной части располагается неболь­
шой,  не  всегда  отчетливо  выраженный  диск 
прикрепления с имеющимся на нем округлым 

рубцом. Стенка спорангиев состоит из длинных 
покровных  клеток  трапецевидных  очертаний. 
Эти  клетки  расположены  по  спирали  в  отно­
шении продольной оси спорангия, которая яв­
ляется,  таким  образом,  осью  их  навивания.  В 
мезофилле располагались длинные секреторные 
(смоляные) каналы, идущие вдоль направления 
продольных осей клеток или, реже, несколько 
косо  в  отношении  рядов  клеток.  Такие  секре­
торные каналы направлены прямо от основания 
спорангия к его верхушке. Сами спорангии, как 
правило,  могут  быть  изогнуты  слева  направо, 
если смотреть на синангий с абаксиальной сто­
роны, но  встречаются  синангии и  с практиче­
ски прямыми, неизогнутыми спорангиями.

Голотипом был избран экземпляр, наиболее 
полно демонстрирующий все признаки,  харак­
терные для данного вида: наличие срастающих­
ся основаниями четырех спорангиев, изогнутых 
в одном направлении относительно своей оси.

Поскольку голотип ориентирован к наблюда­
телю своей адаксиальной стороной, на нем хо­
рошо виден прикрепительный диск с круглым 
рубцом, очевидно образованным отделительной 
тканью. Сходные диски с рубцами известны и 
у  других  представителей  рода  Permotheca  (см., 
например  [Наугольных,  2007,  рис.  68,  J;  табл. 
XXXIV, фиг. 2, 3, 4, 9]). Длина спорангиев го­
лотипа равна 3 мм, ширина — 1,5 мм. Диаметр 
прикрепительного диска составляет 0,4 мм, диа­
метр  рубца  прикрепления  —  0,3  мм.  Эллипс, 
в  который может  быть  вписан  этот  синангий, 
имеет большую ось, равную 6 мм и малую ось — 
5 мм. Максимальная ширина спорангиев голо­
типа  располагается  в  их  нижней  трети.  Таким 
образом,  сами  спорангии  приобретают  овоид­
ный (яйцевидный, оватный) облик. Апикальные 
части спорангиев голотипа приострены и слегка 
оттянуты.

Второй  экземпляр  имеющейся  выборки  об­
ладает  несколько  более  крупными  размерами. 
Эллипс, в который может быть вписан синан­
гий, имеет длину осей 9×4 мм. Длина споранги­
ев этого экземпляра составляет 5 мм при шири­
не 2 мм. Диск прикрепления на этом экземпля­
ре не виден, поскольку синангий ориентирован 
к  наблюдателю  своей  абаксиальной  стороной. 
Спорангии  этого  экземпляра  прямые,  неизги­
бающиеся.  В  отличие  от  голотипа,  они  более 
вытянутые и слегка сближены по два.

Третий экземпляр выборки по своей морфо­
логии занимает промежуточное положение меж­
ду голотипом и вторым экземпляром. У него не­
сколько более оттянутые верхушки спорангиев.
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Рис. 69. Permotheca colovratica Naugolnykh, строение микроспорангиатных органов
A, B — строение синангиев по М.Д. Залесскому (из неопубликованных материалов; подробнее см. [Наугольных, 1998, 

с. 6]); C–Е — морфология мужских репродуктивных органов; генерализованные реконструкции по экземплярам: C — экз. 
№ 3773(11)/144(89), D — экз. № 3773(11)/144a(89), E — № 4856/243 (голотип); F — пыльцевое зерно Falcisporites, извлечен­
ное из микроспорангия Permotheca colovratica Naugolnykh, экз. № 4856/247; G — дисперсное пыльцевое зерно Falcisporites 
из кунгурского споро­пыльцевого спектра, отчетливо виден сулькус, препарат № 4856/291. Местонахождения: Чекарда­1, 
слой 10 (A–E, G; для A и B послойная привязка предположительна); Куединские Ключики (F). Длина масштабной линейки: 
2 мм (A–E), 10 мкм (F, G)
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Рис. 70. Permotheca colovratica Naugolnykh, строение кутикулы и морфология синангия, экз. ГИН № 4856/244
A — кутикула нижней (базальной) части спорангия; B — макроморфология синангия, с которого были получены пре­

параты кутикулы; C, D — кутикулы средней части спорангия.
1 — секреторные (смоляные) каналы; 2 — кутиновые ребра жесткости; 3 — очертания покровных клеток эпидермы. 

Местонахождение Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — A, C, D — 100 мкм, B — 1 см
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Кроме этого, один из спорангиев имеет не­
много  более  крупные  размеры,  чем  остальные 
спорангии этого синангия.

Еще  два  экземпляра,  изображенные,  но  не 
описанные М.Д. Залесским  (см.  здесь рис.  69, 
A,  B),  несмотря  на  некоторую  схематичность 
рисунков,  не  оставляют  сомнений  в  том,  что 
они должны быть отнесены к этому же виду.

У второго экземпляра выборки (экз. № 4856/ 
244, рис. 70, A–D, Табл. LI, фиг. 3, 6) было изу­
чено эпидермально­кутикулярное строение. Бы­
ли получены кутикулы из базальной и средней 
частей спорангия.

Кутикулы адаксиальной и абаксиальной сто­
рон спорангия очень сходны, но адаксиальная 
кутикула  немного  тоньше.  Покровные  клетки 
удлиненные, располагающиеся правильными про­
дольными  рядами,  ориентированными  в  спи­
ральном направлении относительно оси споран­
гия,  которая  является  осью  навивания  рядов 
покровных клеток. Длина клеток составляет от 
60  до  90  мкм,  изредка  может  немного  превы­
шать  100  мкм,  при  ширине  в  среднем  около 
20–30 мкм. Устьица отсутствуют. На отдельных 
участках наблюдаются мелкие папиллы,  рассе­
янные по поверхности спорангия или, реже, об­
разующие продольные ряды, причем размер па­
пилл в одном ряду несколько увеличивается к 
середине  ряда,  а  затем  снова  уменьшается. 
Продольные ряды клеток обычно разграничены 
плотными кутиновыми ребрами, по всей види­
мости, с одной стороны, придававшими споран­
гию механическую прочность до момента созре­
вания, но с другой стороны, возможно, способ­
ствовавшими  раскрытию  спорангия  после  его 
созревания. Между соседними ребрами жестко­
сти располагались от трех до семи продольных 
рядов покровных клеток.

Кутиновые ребра жесткости проходят вдоль 
всего спорангия от его основания до верхушки. 
Обычно они простые, но иногда могут бифурки­
ровать до двух, реже, трех раз. Ребра жесткости 
на спорангии хорошо видны макроскопически 
и при небольших увеличениях. Ширина кутино­
вого ребра обычно варьирует от 5 до 20 мкм.

В  стенке  спорангиев  располага лись  редкие 
продольные смоляные каналы. Из редка встреча­
ются отдельные смолистые выделения, достига­
ющие 250 мкм в длину при ширине до 100 мкм. 
В  одном  случае  наблюдается  смоляной  канал, 
проходящий через такое секреторное тело. Диа­
метр смоляных каналов обычно равен 20–30 мкм, 
но встречаются и более тонкие, около 5 мкм в 
диаметре (Табл. LII, фиг. 7; см. рис. 70, A). Самый 

длинный  из  наблюдаемых  смоляных  каналов 
превышает 200 мкм при диаметре 5–7 мкм. На 
отдельных  участках  абаксиальных  кутикул  на­
блюдаются мелкие перфорации, окруженные ку­
тиновыми уплотнениями. Сходные перфорации 
ранее были описаны у синангиев Permotheca deo­
dara Naugolnykh [Наугольных, 2007, рис. 68, N]. 
Возможно, эти перфорации были оставлены че­
люстными  стилетами  насекомых,  питавшихся 
пыльцой пермотек.

Из одного из экземпляров выборки были вы­
делены пыльцевые зерна, сохранившиеся in situ 
(см. рис. 69, F).

Пыльца от протомоносаккатной до протоди­
саккатной, с неребристым телом и отчетли вым 
поперечным сулькусом. Размер пыльцевых зе­
рен  в  среднем  составляет  30×60  мкм.  Прото­
саккус  моносаккатных  зерен  разделен  на  два 
баллона, соединенных двумя латеральными пе­
ремычками. Такие же перемычки присутствуют 
и  у  условно  дисаккатных  зерен.  Таким  обра­
зом, от монопротодисаккатных пыльцевых зе­
рен Permo theca colovratica к протодисаккатным 
зернам существует плавный переход, обуслов­
ленный различной степенью развития перемы­
чек между баллонами и степенью развития са­
мих баллонов. Ячейки сетки протосаккуса не­
правильных  очертаний,  в  среднем  размером 
около 2×3 мкм. Они полностью занимают весь 
объем мешка, несколько уменьшаясь в разме­
рах по мере приближения к центральному телу 
пыльцевого зерна.

Сравнение. От типового вида Permotheca sar­
dykensis Zalessky вид P. colovratica Naugolnykh от­
личается отсутствием спорангиев булавовидной 
формы и меньшим числом спорангиев в синан­
гии (у P. sardykensis количество спорангиев в си­
нангии  в  среднем  составляло  шесть­семь,  но 
могло превышать и десять); от вида P. bifurcata 
Naugol nykh новый вид отличается меньшим ко­
личеством спорангиев в синангии (у P. bifurca­
ta — восемь­девять) и значительно более резким 
рельефом  поверхности  спорангия,  образован­
ным у P. colovratica хорошо развитыми продоль­
ным кутиновыми ребами; от P. deodara Naugol­
nykh, как и от P. disparis (Zalessky) Naugolnykh, 
P. colov ratica отличается количеством споранги­
ев в синангии (у P. deodara — восемь­девять, у 
P.  disparis — шесть­семь);  от P.  fimbriata  (Zal.) 
Naugol nykh новый вид отличается менее  удли­
ненными и гораздо более широкими спорангия­
ми, а также их существенно меньшим количе­
ством  в  одном  синангии  (у  P.  fimbriata  — 
четырнадцать–шестнадцать). От видов P. striati­
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fera  S.Meyen  et Gomankov, P.  vesicasporoides  S.
Meyen, Esaulova et Gomankov и P. (?) vittatinifera 
S.Meyen  новый  вид  отличается  розетковидной 
формой синангиев и меньшим числом споран­
гиев в синангии.

Замечания. Пыльцевые зерна, очень сходные 
с инситной пыльцой Permotheca colovratica, были 
извлечены  из  мужских  фруктификаций  P.  dis­
paris  (Zalessky)  Naugolnykh  и  описаны  в  рабо­
те В.А. Красилова с соавторами [Krassilov et al., 
1999], однако в этой работе допущена ошибка: 
проталлиальные  клетки  мужского  гаметофита 
ошибочно  интерпретированы  как  грибковые 
зооспорангии.

В  дисперсном  состоянии  пыльца  близких 
морфологических  типов  обычно  относится  к 
родам Falcisporites Leshik emend. Klaus, Alisporites 
Daugherty  emend.  Nilsson  и  Vesicaspora  Shemel 
emend. Wilson et Venkatachala [Jizba, 1962; Wilson, 
Venkatachala, 1963; Clarke, 1965; Jansonius, 1971; 
Millay, Taylor, 1974; Foster, 1979; Balme, 1995]. В 
пермских отложениях Приуралья достаточно ча­
сто встречается дисперсная пыльца (рис. 69, G), 
сходная с пыльцой, обнаруженной в спорангиях 
Permotheca colovratica.

Пыльца близких типов в дисперсном состоя­
нии указывалась и изображалась из казанского 
яруса разреза Набережные Челны под названи­
ем Alisporites  nuthallensis  Clarke  [Фадеева,  1990, 
табл. XXI, 13]. Этот же вид в той же работе был 
отмечен  для  перми  Кузбасса  [Фадеева,  1990, 
табл. XXX, 5]. Еще большее сходство с пыльцой 
Permotheca colovratica обнаруживают пыльцевые 
зерна,  определенные  как  Alisporites  tenuicorpus 
Balme [Фадеева, 1990, табл. XXX, 4, 7] из верх­
непермских отложений (ускатская и ленинская 
свиты) Кузбасса. Пыльца A. tenuicorpus ближе к 
пыльцевым зернам Permotheca colovratica за счет 
более  изметричных  пропорций,  в  отличие  от 
заметно  удлиненных  зерен A.  nuthallensis,  хотя 
изучение  пыльцы  этого  типа  показывает,  что 
пропорции пыльцевых  зерен могут меняться в 
довольно широких пределах даже в одном ми­
кроспорангии.

Род Alisporites с типовым видом A. opii Daugher­
ty  был  установлен  из  верхнетриасовых  отложе­
ний Северной Америки. Пыльца этого типа счи­
тается характерной для пельтаспермовых в широ­
ком смысле  (sensu С.В. Мейен  [1987]),  а  также 
для преимущественно позднепалеозойских и ме­
зозойских  хвойных  семейств  Ullman niaceae, 
Voltziaceae и Podocarpaceae [Balme, 1995]. Одной 
из  отличительных  особенностей  рода  Alisporites 
является  отсутствие  хорошо  выраженного  суль­

куса (обсуждение см. в [Ошур кова, 2003]), кото­
рый более свойствен роду Fal cisporites.

Род  Falcisporites  с  типовым  видом  F.  zapfei 
(Potonie et Klaus) Leschik был описан на мате­
риале  из  верхнепермских  отложений  Австрии 
[Leschik, 1956].

Оба рода очень близки морфологически; они 
относятся  к  группе  дисаккатных  (=  бисаккат­
ных) атэниатных пыльцевых зерен. Третий близ­
кий род Vesicaspora, но не с протодисаккатным, 
а с протомоносаккатным строением пыльцевых 
зерен, с типовым видом V. wilsonii Schemel был 
описан из верхнепермских отложений Северной 
Америки [Schemel, 1951], но также встречается 
и  в  верхнекаменноугольных  (пенсильванских) 
отложениях  этого  региона  [Hall,  Stidd,  1971]. 
Как  первоначально  предполагалось,  пыльца 
этого  рода  принадлежала  представителям  кал­
листофитовых (см. [Balme, 1995]), однако сход­
ные пыльцевые зерна, охарактеризованные как 
протомоносаккатные,  были  выделены  из  муж­
ских  фруктификаций  Permotheca  vesicasparoides 
S.Meyen,  Esaulova  et  Gomankov  [Гоманьков, 
Мейен, 1986]. На фотографии пыльцевого зер­
на, изображенного на табл. XIV, фиг. 7 в рабо­
те А.В. Гоманькова и С.В. Мейена [1986] виден 
отчетливый сулькус, что отмечено и в подписи 
к этой фототаблице. По всей видимости, то же 
пыльцевое зерно, но снятое с другой глубиной 
резкости, определенное как Vesicaspora, с отчет­
ливым сулькусом, хорошо видным на фотогра­
фии,  было изображено С.В. Мейеном  [Meyen, 
1988; Мейен, 1992, табл. III, фиг. 1, 2] при харак­
теристике репродуктивной сферы голосеменных 
с листьями Phylladoderma Zalessky (по современ­
ной  номенклатуре,  семейство  Angaropeltaceae). 
По мнению Б.Бальма [Balme, 1995, p. 214], эти 
пыльцевые  зерна  более  справедливо  было  бы 
отнести к роду Falcisporites.

Пыльца  рода  Alisporites  была  обнаружена  в 
мужских фруктификациях Pterispermastrobus gim­
mianus  Remy,  характеных  для  нижнепермских 
отложений Германии [Remy, 1954]. Фруктифи­
кации Pterispermastrobus ассоциативно связаны с 
листьями  и  женскими  репродуктивными  орга­
нами  пельтаспермового  Autunia  conferta  (Stern­
berg) Kerp [Kerp, 1988].

Пыльцевые зерна, сходные с Alisporites, были 
выделены из спорангиев Polytheca elongata Pant 
et Nautiyal из пермских отложений Индии [Pant, 
Nautiyal,  1960].  В  самом  общем  плане  эти  ре­
продуктивные  органы  сближались  с  порядком 
Glossopteridales [Balme, 1995], хотя их точное си­
стематическое положение остается неизвестным. 
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В некоторых случаях, как, например, для пыль­
цевых  зерен,  обнаруженных  in  situ  в  мужских 
фруктификациях  Lelestrobus  pennatus  Srivastava 
из  триасовых  отложений  Индии  [Srivastava, 
1984],  показано,  что  пыльца  одного  растения 
могла быть отнесена как к роду Falcisporites, так 
и к роду Alisporites.

Пыльцевые  зерна,  относимые  к  Falcisporites, 
но также обнаруживающие много общего с ро­
дом Alisporites, были обнаружены в мужских фрук­
тификациях Pteruchus africanus, относимых к ко­
ристоспермовым  (умкомазиевым)  из  триасовых 
отложений  Южной  Африки  [Taylor  T.N.,  Tay­
lor E.M., 1987]. Пыльца Falcisporites была встре­
чена in situ и в микроспорангиях других видов 
Pteruchus: P. dubius Thomas, P. indicus Pant et Basu, 
P. nidpurensis Srivastava, P. petastatus Town row, P. 
septentrionalis Kirchner et Müeller (обзор см. в [Bal­
me, 1995]), большинство из которых известно из 
триасовых отложений Гондваны, за исключени­
ем вида P. septentrionalis, описанного из юрских 
отложений Германии [Kirchner, Mül ler, 1992].

Дисперсные  дисаккатные  пыльцевые  зерна, 
близкие по морфологии зернам рода Alisporites, 
были  извлечены  в  ходе  мацерации  женской 
фруктификации  Telemachus  elongatus  Yao  et  al. 
из триасовых отложений Антарктиды [Yao et al., 
1993].

Помимо родов Alisporites, Falcisporites и Vesi­
caspora, близкие по морфологии пыльцевые зер­
на изредка относятся и к другим, редко цити­
руемым  в  палеоботанической  и  палинологиче­
ской литеруре, таксонам. Так, например, пыль­
цевое зерно, практически идентичное инситной 
пыльце Permotheca colovratica, было изображено 
Г.П.  Дюпиной  [Чувашов,  Дюпина,  1973,  табл. 
XX, 6] под названием Kosankeisporites sp. из верх­
некаменноугольных отложений бассейна р. Уфы 
(выше с. Шемахи), а другое зерно из верхнеар­
тинских  отложений  бассейна  р.  Сылвы  было 
определено как Limitisporites monstruosus (Luber) 
[Чувашов, Дюпина, 1973, табл. XXVII, 4]. Дву­
мешковые модификации пыльцы Permo theca co­
lovratica общей формой в боковой проекции внеш­
не напоминают некоторые из зерен Pinaceae с 
нечетко выраженными границами щита [Кремп, 
1967, табл. 12, фиг. 220].

Распространение. Кунгурский–казанский яру­
сы Приуралья.

Материал. Голотип и шесть синтипов (три — 
из коллекции автора  (местонахождения Чекар­
да­1, Куединские Ключики), один — из коллек­
ции  А.А.  Сидорова  (местонахождение  Новый 
Кувак), два — изображенные М.Д. Залесским).

Отдел  
Pinophyta reveal, 1996

Класс  
Vojnovskyopsida Naugolnykh, 

2010

Порядок  
Vojnovskyales Neuburg ex Emberger,  

1968

Семейство  
Vojnovskyaceae Neuburg, 1963

Род Vojnovskya Neuburg, 1965

Vojnovskya paradoxa Neuburg, 1965, 
emend. nov.

Табл. LIII, фиг. 2, 4; рис. 71, A

Избранная  синонимика:  Vojnovskya  paradoxa  Neu­
burg: Нейбург, 1965, с. 57–62, Табл. XXV, Табл. XXVI, 
Табл. XXVII, Табл. XXVIII, Табл. XXIX, Табл. XXX, 
Табл.  XXXI,  2,  3,  текстовой  рис.  (фиг.)  2;  Мейен, 
1982а, 1982б, Табл. IX, фиг. 11; рис. 3, ж–и, рис. 4, е; 
1987, рис. 58, и; 1992, рис. 9.13; Наугольных, 1998, рис. 
67, B; 2001, рис. 3, а, б, рис. 4.

Голотип. ГИН № 3039/194; Печорский уголь­
ный бассейн, Халмерьюсское месторождение, 
шахта  3,  пласт  J9;  средняя  пермь,  уфимский 
ярус.

Описание.  Фертильные  побеги  с  располага­
ющимися  по  рыхлой  спирали  обратнокониче­
скими или субцилиндрическими латеральными 
мужскими стробилами, находящимися в пазухах 
чешуевидных  брактей.  Брактеи  в  изолирован­
ном состоянии относятся к формальному роду 
Nephropsis Zalessky. Стробилы покрыты плотно 
располагающимися  рубцами  от  опавших  боко­
вых защитных стерильных чешуй. Как правило, 
часть  чешуй  сохраняется  на  апикальной  рас­
ширяющейся части стробила. Микроспорангии 
располагались  на  округлой  терминальной пло­
щадке  микростробила,  формируя  правильные 
пересекающиеся  парастихи.  Пыльца  мелкая 
(около 20–30 мкм в диаметре), сферической или 
эллипсоидальной формы, беспапертурная (ана­
сулькатная), с гладкой или шагреневой поверх­
ностью.
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Рис. 71. Семейство Vojnovskyaceae, порядок Vojnovskyales, класс Vojnovskyopsida
A — мужской латеральный стробил Vojnovskya paradoxa Neuburg; B — семязачаток Samaropsis triquetra Zalessky в прикре­

плении к фертильной оси Suchoviella triquetraphora Naugolnykh; C — женский стробил Suchoviella triquetraphora Naugolnykh; 
D — лист Rufloria derzavinii (Neuburg) S.Meyen. Местонахождения: Печорский угольный бассейн, средняя пермь, уфимский 
ярус (A); Среднее Приуралье, нижняя пермь, кунгурский ярус (B–D). Длина масштабной линейки — 1 см
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Брактеи  субромбической  формы  с  вееровид­
ным  жилкованием.  На  абаксиальной  поверхно­
сти  (функционально нижней или «дорзальной», 
по  терминологии  С.В.  Мейена)  брактеи  рас­
полагаются  устьичные  («дорзальные»)  желобки, 
идентичные устьичным желобкам родов Rufloria 
S.Meyen [Мейен, 1962, 1963, 1966] и Noeggerathiopsis 
Festmantel [McLoughlin, Drinnan, 1996].

Замечания. Из пермских отложений Кузбасса 
был описан род Asteropetalum Gorelova с типовым 
видом  A.  mirabile  Gorelova  [Горелова,  1957].  В 
протологе  это  растение  изображено  только  на 
рисунках,  но  и  они  демонстрируют  очевидное 
сходство этих остатков с латеральными стробила­
ми Vojnovskya. Позднее сама С.Г. Горелова [1962] 
перенесла вид A. mirabile в состав рода Vojnovskya, 
тогда еще не обнародованного, организовав но­
вую  комбинацию Vojnovskya mirabilis  (Gorelova) 
Gorelova. Очевидно, что род Astero petalum Gorelova 
обладает  номенклатурным  приоритетом  перед 
родом Vojnovskya, однако в целях сохранения ста­
бильности  номенклатуры,  согласно  нормам 
МКБН,  представляется  оправданным  дальней­
шее использование рода Vojnov skya, широко во­
шедшего в палеоботаническую литературу.

Распространение.  Уфимский  ярус,  средняя 
пермь; Приуралье.

Род Suchoviella Ignatiev et S.Meyen, 1989

Suchoviella triquetraphora Naugolnykh,  
1998

Табл. LIV, фиг. 2, 3, 5; рис. 71, C

Избранная  cинонимика:  Suchoviella  triquetraphora 
Naugolnykh: Наугольных, 1998, с. 112–114, рис. 67, D, 
рис. 68, A–C; 2007, Табл. LIX, фиг. 3.

Голотип. ГИН № 3773(11)/332(9); Пермский 
край, Суксунский район,  дер. Чекарда  (место­
нахождение  Чекарда­1,  слой  10),  левый  берег 
р. Сылвы непосредственно ниже устья р. Чекар­
ды; нижняя пермь, кунгурский ярус, кошелев­
ская свита, иренский горизонт.

Описание. Кистевидные собрания семян, со­
стоящие из прямой оси, к которой по плотной 
спирали прикрепляются семена с хорошо разви­
той  крылаткой. Семена  субтреугольных  очерта­
ний, с оттянутым основанием и расширяющейся 
приапикальной частью. В изолированном состо­
янии эти семена относятся к виду Samaropsis tri­
quetra Zalessky (Табл. LIV, фиг. 4, Табл. LV, фиг. 
1–9; рис. 72, A–I, см. ниже рис. 99, D, E, F, G).

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Род Astrogaussia Naugolnykh, 2014

Избранная  cинонимика: Gaussia Neuburg,  1934  (in 
part.), non Gaussia Wendland, 1865: Нейбург, 1934, с. 35; 
1948, с. 264–265; Мейен, 1982, с. 110.

Типовой вид. Astrogaussia imbricata (Naugolnykh) 
Naugolnykh;  нижняя  пермь,  кунгурский  ярус, 
Приуралье.

Diagnosis. Round to ovoid slightly flatten head­
like aggregations of seed stalks and linear sterile bracts 
or  scales  of  lanceolate  shape  connected  by  their 
bases  and  attached  to  short  common  base  (fertile 
axis). Seed­stalks and bracts are free for the most of 
their  length, but basal  seed­stalks  can be  fused by 
their bases. Seeds orthotropic, with well­developed 
integumental wing.

Замечания. При первоописании рода Gaussia, 
опираясь на морфологию типового вида Gaussia 
scutellata Neuburg, М.Ф. Нейбург [1934] дает сле­
дующую  характеристику  этих  репродуктивных 
органов  (в протологе дана и на русском, и на 
английском языках): «Репродуктивный орган в 
виде радиально­симметричного щитка или дис­
ка  до  40  мм  в  диаметре  на  толстом  черешке; 
многочисленные  линейные  пластинки  (микро­
спорофиллы)  с  параллельной  нервацией  идут 
радиально от центра, черепитчато располагаясь, 
вероятно,  в мутовках или  спирально,  внутрен­
ние пластинки короткие, наружные — длиннее, 
на  верхушке  подковообразно  расширены  (ми­
кроспорангии)» [Нейбург, 1934, с. 36].

Позднее  Нейбург  приводит  расширенную 
характеристику  рода Gaussia:  «Репродуктивные 
органы, представляющие собрания микроспоро­
филлов в виде радиально­симметричных щитков 
или  дисков,  снабженных  ножкой,  отходящей 
от  центра  их  основания.  Микроспорофиллы 
многочисленные,  узкотреугольные  или  почти 
линейные, от центра радиально расходящиеся, 
сросшиеся между  собой  в  основании или  сво­
бодные, черепитчато расположенные, вероятно, 
в  мутовках  или  спирально.  Микроспорангии 
помещаются на верхушках микроспорофиллов» 
[Нейбург, 1948, с. 264].

Как ясно из приведенных выше цитат, Ней­
бург  считала  репродуктивные  органы  Gaussia 
мужскими, однако позднее С.В. Мейен в целом 
ряде работ [1982а, 1982б, 1987, 1992 и др.] пока­
зал, что это женские фруктификации.
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Одна из базовых проблем, связанных с интер­
претацией репродуктивных органов Astrogaussia, 
заключается в том, рассматривать ли их как зон­
тиковидные  или  головчатые  собрания  семяно­
жек и/или семяножек и стерильных чешуй.

С.В. Мейен [1982а] указывает, что у Gaussia 
cristata наблюдается укороченная расширяюща­
яся вверх ось, от которой по всей длине отходят 

семеножки (= семяножки), загнутые на концах; 
нижние  семяножки  несут  недоразвитые  семе­
на, а верхние — семенные рубцы. «Семеножки 
были  уплощены  и  складываются  в  правиль­
ный  зонтик,  под  которым  прятались  семена» 
[Мейен, 1982а, с. 110]. В работе 1987 г. Мейен 
пишет: «...Ось... сильно укорочена, а семяножки 
складываются в зонтик (Gaussia)» [Мейен, 1987, 

Рис. 72. Samaropsis triquetra Zalessky, морфологическое разнообразие семян, семейство Vojnovskyaceae, по­
рядок Vojnovskyales, класс Vojnovskyopsida

A — экз. ГИН № 4856/309; B — экз. ГИН № 4856/308; C — экз. ГИН № 4856/305; D — экз. ГИН № 4856/299; E — 
экз. ГИН № 4856/298; F — экз. ГИН № 4856/304; G — экз. ГИН № 4856/301; H — экз. ГИН № 4856/300; I — экз. ГИН 
№ 4856/307. Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 5 мм
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с. 205]. Эта же интерпретация использована и в 
других работах Мейена [1992 и др.]. При таком 
понимании морфологии рода Gaussia Мейеном 
подразумевалось,  что  верхние  семяножки  этих 
фруктификаций  были  самыми  длинными,  а  в 
центре репродуктивного органа на  его  абакси­
альной  стороне  располагалось  понижение,  ли­
шенное каких­либо дополнительных придатков 
[Мейен, 1982а, рис. 2, ж–к; 1987, рис. 59, и, к].

Иная интерпретация женских репродуктивных 
органов Gaussia дана в работах В.А. Красилова и 
В.И. Бураго [Krassilov, Burago, 1981] и В.А. Кра­
силова [1989], в которых эти органы рассматри­
ваются как «головчатые собрания овулифоров и 
стерильных  брактей»  [Красилов,  1989,  с.  61]. 
Отдельно указано, что «поскольку овулифоры и 
брактеи располагались на значительно утолщен­
ной верхушке рецептакула (фертильной оси. — 
С.Н.),  они,  по  общепринятой  классификации 
соцветий, относятся к категории головок, а не 
зонтиков» [Красилов, 1989, с. 61]. Далее Краси­
лов  справедливо  подчеркивает,  что  Мейен  на 
своих реконструкциях репродуктивных органов 
рода Gaussia не показывает стерильные чешуи.

Поскольку материалы по этим репродуктив­
ным органам, имеющиеся в распоряжении авто­
ра, со всей определенностью указывают на на­
личие хорошо развитых стерильных чешуй раз­
ной длины на абаксиальной поверхности  (сто­
роне) репродуктивного органа Astrogaussia (Gaus­
sia [nom. illeg.]; in part.), а также учитывая при­
сутствие  укороченных  семяножек  в  базальной 
части  адаксиальной  стороны  репродуктивного 
органа,  автор использует  термин  «головчатый» 
для характеристики фруктификаций Astrogaussia, 
а также гомологичных им органов родов Taibia 
Zalessky  и Niazonaria  Radczenko.  Конституцио­
нально  сходные  фруктификации,  но  образую­
щие неуплощенные головчатые собрания с се­
менами, прикрепленными к абаксиальной, а не 
к адаксиальной стороне репродуктивного орга­
на,  были  описаны  из  верхнекаменноугольных 
(стефанских)  отложений  Северной  Америки 
[Rothwell et al., 1996].

В качестве возможной предковой формы го­
лосеменных с репродуктивными органами рода 
Astrogaussia можно рассматривать растения с ро­
зетковидными  фруктификацими  Hissarocarpo­
phyllum  L.Savitzkaja,  описанными  из  нижнека­
менноугольных отложений Средней Азии [Савиц­
кая, 1970].

В  работе,  посвященной морфологии  репро­
дуктивных органов войновскиевых [Наугольных, 
2001], фруктификации родов Gaussia (сейчас — 

Astrogaussia,  in part.) и Vojnovskya были охарак­
теризованы мной как морфологически близкие. 
Однако  по  последним  данным  [Наугольных, 
2010]  фруктификации  Vojnovskya  должны  рас­
сматриваться как мужские. Сходство в морфо­
логии фруктификаций Astrogaussia и Vojnovskya, 
возможно, связано с архетипическим единством 
стробилоидных органов этой группы голосемен­
ных. Такое же базовое сходство наблюдается в 
строении женских и мужских стробилов многих 
кониферофитов.

Сравнение. От рода Taibia Zalessky, 1937 но­
вый  род  отличается  радиально­симметричной 
формой  фруктификаций  и  наличием  отчетли­
вых округлых семенных рубцов на семяножках 
адаксиальной стороны фруктификации. От рода 
Niazonaria Radczenko, 1933 отличается отсутстви­
ем оттянутых (капельных ?) верхушек чешуй и 
семяножек. Детали строения семяножек репро­
дуктивных органов Taibia и Niazonaria остаются 
неизвестными. Нельзя исключать возможности, 
что репродуктивные органы Niazonaria являют­
ся мужскими. Об этом косвенно свидетельству­
ют  продольные  щели  разверзания  длинных  и 
узких (предполагаемых. — С.Н.) микроспорофил­
лов [Ней бург, 1948, Табл. LXXII, фиг. 3, 4].

От  рода  Paravojnovskya  Doweld,  2004  новый 
род  отличается  присутствием  хорошо  развитых 
линейных  или  ланцетовидных  стерильных  че­
шуй и свободным взаимным расположением как 
чешуй, так и семяножек (за исключением семя­
ножек, расположенных в базальной части фрук­
тификации, которые могут срастаться краями на 
половину или, реже, на две трети своей длины).

Видовой состав. Astrogaussia imbricata (Naugol­
nykh) Naugolnykh, A. cristata (Neuburg) Naugolnykh, 
A. relaxata (Radczenko) Naugolnykh.

Распространение. Карбон и пермь Ангариды 
и Субангарской экотонной области.

Astrogaussia imbricata (Naugolnykh, 1998) 
Naugolnykh, 2014

Табл. LVI, фиг. 1–5, Табл. LVII, фиг. 1–9,  
Табл. LX, фиг. 1, 2; рис. 73, A–C, рис. 74, B,  
рис. 75, A–B, рис. 76, A, I, рис. 77, рис. 78,  

рис. 79, рис. 80

Синонимика: Gaussia imbricata Naugolnykh: Науголь­
ных, 1998, с. 116–119, Табл. XXVIII, фиг. 3, рис. 69, 70; 
2001, с. 98–99, Табл. IX, фиг. 2, Табл. X, фиг. 1, 4, рис. 
1, а–г, рис. 2, б, в; 2007, с. 163–167, Табл. XLI, фиг. 
3, Табл. XLIX, Табл. LIII, фиг. 3, 6, Табл. LV, фиг. 6, 
Табл. LVI, фиг. 1, 3, 4, рис. 75, B, C, рис. 77, A, C–E.
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Рис. 73. Морфология семеносного органа Astrogaussia imbricata (Naugolnykh) Naugolnykh
A — экз. ГИН № 4856/553; B, C — экз. ПОКМ (см. [Наугольных, 1998, Табл. XXVIII, фиг. 3, рис. 70, A, B]). Местонахож­

дение Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 1 см
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Рис. 74. Морфология вегетативных и репродуктивных органов, порядок Vojnovskyales, класс Vojnovskyopsida
A — Rufloria rasskasovae S.Meyen, листья, собранные в розетку на укороченном побеге, экз. ГИН № 3773(11)/401(96); B — 

Astrogaussia imbricata (Naugolnykh) Naugolnykh, строение семеносного органа; рядом сохранился лист Rufloria recta (Neuburg) 
S.Meyen, экз. ГИН № 4856/557; C — Scirostrobus ornatus (Zalessky) Doweld et Naugolnykh, изображение голотипа в протологе 
(по [Zalessky, 1937b, Fig. 47]); D — Scirostrobus pterocerum (Naugolnykh) Doweld et Naugolnykh, голотип ГИН № 3773(11)/82a(89). 
Местонахождение: Чекарда­1, слой 10 (A, B, D); Красная Глинка (C). Длина масштабной линейки — 1 см
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Рис. 75.  Морфология  семеносного  органа  Astrogaussia imbricata  (Naugolnykh)  Naugolnykh,  экз.  ГИН 
№ 4856/163

A — строение семеносного органа, с которого были получены препараты кутикулы см. ниже (рис. 76; Табл. LVI, фиг. 
1; Табл. LVII, фиг. 1–9); B — гипотетическое сечение через остаток по линии, отмеченной стрелками. Местонахождение: 
Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 1 см
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Рис. 76. Эпидермально­ку тикулярное строение семеносного органа Astrogaussia imbricata (Naugolnykh) Naugol­
nykh (экз. ГИН № 4856/163)

A — общая  топология  эпидермы,  видны основания  трех  трихом; B — основание  трихомы; C — покровные клетки 
эпидермы с основаниями трихом; D — частично изогнутая кутикула, видно одно устьице (слева) и полусферические одно­
клеточные трихомы (вид сбоку; в центре и справа); E — два устьица со слабо специализированными побочными клетками; 
F — устьице, хорошо видны замыкающие клетки с губовидными утолщениями; G — внешняя поверхность кутикулы с осно­
ваниями трихом и с двумя одноклеточными трихомами (слева вверху — бочонковидной, справа — конической), сохранив­
шимися в прикреплении; H — фрагмент кутикулы с основаниями двух трихом; I — проводящий элемент с кольцевидными 
утолщениями. Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 20 мкм
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Рис. 77. Морфология семеносного органа Astrogaussia imbricata (Naugolnykh) Naugolnykh
Контурная прорисовка, экз. ГИН № 4856/292. Местонахождение Крутая Катушка­2, слой 3. Длина масштабной линей­

ки — 1 см

Рис. 78. Морфология  семеносного  органа Astrogaussia imbricata  (Naugolnykh) Naugolnykh,  схематическое 
продольное сечение (вверху слева) и детальная прорисовка, экз. ГИН № 4856/292

Местонахождение Крутая Катушка­2, слой 3. Длина масштабной линейки — 1 см
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Рис. 79. Реконструкция семеносного органа Astrogaussia imbricata (Naugolnykh) Naugolnykh
A — строение отдельной семяножки; B — семеносный орган, вид с адаксиальной стороны, по экз. ГИН № 4856/292 (см. 

рис. 77 и 78). Длина масштабной линейки — 1 см

Голотип. ГИН № 3773(11)/316(92); местона­
хождение Чекарда­1, слой 7, нижняя пермь, кун­
гурский ярус, кошелевская свита. Изображен в 
работах:  [Наугольных,  1998,  рис.  69  (в  подпи­
си  к  рисунку  ошибочно  указан  другой  номер 
голотипа — 326);  2007,  рис.  77, A, C–E, Табл. 
XLIX, фиг. 1 — макроморфология; фиг. 2–6 — 
эпидермально­кутикулярное строение].

Описание.  Имеющаяся  выборка  экземпля­
ров этого вида в основном состоит из образцов 
из  местонахождения  Чекарда­1,  однако  один 
из  наиболее  полных и  хорошо  сохранившихся 
экземпляров  происходит  из  местонахождения 
Крутая  Катушка­2  (см.  рис.  77,  78).  Он  пред­
ставляет собой округлое, слегка асимметричное 
головчатое  собрание  семяножек  и  стерильных 
чешуй, отходящих по спирали от одного обще­
го  основания  (укороченной  фертильной  оси). 

Фруктификация в плане может быть вписана в 
эллипс с большей осью 14 мм и меньшей осью 
9  мм.  Репродуктивный  орган  наблюдается  с 
адаксиальной стороны. Ножка (= укороченная 
ось)  фруктификации  видна  в  поперечном  се­
чении,  а  семяножки и  стерильные чешуи — в 
плане.

И  стерильные  чешуи,  и  семяножки  сильно 
уплощены.  Семяножки  сосредоточены  в  ба­
зальной части семеносного органа, стерильные 
чешуи располагаются как между семяножками, 
так и над ними (ближе к абаксиальной стороне 
фруктификации), если исходить из прижизнен­
ной взаимной ориентировки укороченной оси, 
семяножек и стерильных чешуй. И семяножки, 
и  стерильные  чешуи  имеют  субпараллельные 
края в основании, но постепенно расширяются 
к апексу.
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Рис. 80. Реконструкция фертильного побега с женскими уплощенными стробилоидными органами Astro­
gaussia imbricata (Naugolnykh) Naugolnykh

На заднем плане — вегетативный побег с листьями Rufloria recta (Neuburg) S.Meyen, предположительно принадлежавший 
тому же материнскому растению. Среднее Приуралье, нижняя пермь, кунгурский ярус. Длина масштабной линейки — 1 см
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Верхушки  семяножек  и  стерильных  чешуй 
обычно притупленные, лопатчатые, но судя по 
другим экземплярам выборки, верхушки самых 
длинных и хорошо развитых стерильных чешуй 
могут быть приострены. Линейные размеры се­
мяножек и стерильных чешуй постепенно увели­
чиваются от основания репродуктивного органа 
к его экваториальной части. Исходя из анализа 
морфологии  экземпляров,  частично  наблюдае­
мых с абаксиальной поверхности (см., например 
[Наугольных, 2007, Табл. XLI, фиг. 3]), можно 
сделать вывод о том, что на ней располагались 
стерильные чешуи, размер которых постепенно 
уменьшался к апексу фруктификации.

Максимальная наблюдаемая длина семяножек 
у описываемого экземпляра равна 3 мм при ши­
рине 1 мм. Минимальные линейные размеры се­
мяножек, имеющих чешуевидную изометричную 
форму и располагающихся у самой ножки (оси) 
репродуктивного  органа,  равны  1×1  мм.  Такие 
же минимальные размеры имеют и короткие сте­
рильные межсеменные чешуи, располагающиеся 
рядом с мелкими семяножками. Максимальная 
длина крупных хорошо развитых стерильных че­
шуй равна 8 мм при ширине 2,5 мм. Однако эти 
размеры  трудно  считать  типичными  для  семе­
носных органов Astrogaussia  imbricata, поскольку 
экземпляры  репродуктивных  органов  этого  ви­
да из местонахождения Чекарда­1 обычно в два 
раза крупнее, а самые большие фруктификации 
Astrogaussia imbricata по наибольшему измерению 
могут составлять 44 мм [Наугольных, 1998, рис. 
70, Табл. XXVIII, фиг. 3; 2001, рис. 1, в, г; 2007, 
Табл. LIII, фиг. 6, Табл. LV, фиг. 6].

У шести семяножек хорошо видны семенные 
рубцы  овальных  очертаний,  вытянутые  вдоль 
семяножек  и  расположенные  на  адаксиальной 
поверхности семяножек ближе к их верхушкам. 
В центре некоторых семенных рубцов виден то­
чечный рубчик выхода проводящего пучка.

У одной из семяножек в естественном прикре­
плении к ней сохранилось семя. Семя овоидных 
очертаний,  с  хорошо  развитым  симметричным 
интегументальным крылом, несущим апикальную 
вырезку  в  районе микропиле. В изолированном 
состоянии семена такого типа относятся к фор­
мальному  роду  Samaropsis.  Ранее  автором  был 
описан  экземпляр  Astrogaussia  imbricata  с  орто­
тропными  семенами,  также  сохранившимися  в 
прикреплении [Наугольных, 2001, Табл. IX, фиг. 
2, рис. 2, б]. Эти семена несколько отличаются от 
семени  экземпляра  из  местонахождения  Крутая 
Катушка­2  своими  более  оттянутыми  микропи­
лярными частями и сильнее развитым крылом в 

апикальной части семени, однако эти отличия, по 
моему мнению, определяются, с одной стороны, 
внутривидовой  изменчивостью,  и,  с  другой  — 
положением  семени  на  репродуктивном  органе. 
Небольшие  базальные  семяножки  несли  семена 
более мелкие, со слабее развитым крылом, а на 
более крупных семяножках формировались семе­
на более крупные, с сильнее развитым интегумен­
тальным крылом, что и показано на предлагаемой 
автором реконструкции (рис. 80, внизу).

Обращает на себя внимание наличие одной 
гипертрофированной семенной чешуи (слева от 
центра  фруктификации,  по  положеню  на  рис. 
77–79). Сходные гипетрофированные чешуи на­
блюдаются и на некоторых других экземплярах 
выборки (см., например [Наугольных, 1998, рис. 
69, 70, Табл. XXVIII, фиг. 3; и др.]).

Сравнение. От вида A. cristata (Neuburg) Naugol­
nykh, comb. nov. вид Astrogaussia imbricata отли­
чается хорошо развитыми стерильными чешуя­
ми и частичным срастанием базальных семяно­
жек  и  стерильных  чешуй  своими  краями,  от 
вида A. relaxata (Radczenko) Naugol nykh отлича­
ется  базальным  срастанием  семяножек  и  сте­
рильных чешуй, а также формой верхушек сте­
рильных чешуй, которые у A. relaxata закруглен­
ные, а у A.  imbricata лопатчатые притупленные 
или, реже, приостренные.

Материал.  11  экземпляров  хорошей  сохран­
ности; десять экземпляров из местонахождения 
Чекарда­1, слои 7 (голотип) и 10 (синтипы), один 
экземпляр из местонахождения Крутая Катуш­
ка­2, слой 3.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь: Приуралье.

Род Scirostrobus Doweld et Naugolnykh, 
2002

Scirostrobus ornatus (Zalessky, 1937; 
emend. Ignatiev, 1988)  

Doweld et Naugolnykh, 2002
Рис. 74, C

Синонимика: Pholidophyllum ornatum Zalessky: Zales­
sky, 1937b, p. 81, fig. 47; Игнатьев, 1988а, с. 7–15, Табл. 
I, фиг. 1–5, рис. 1–4.

Scirostrobus ornatus: Доуэльд, Наугольных, 2002, с. 96; 
Наугольных, 2001, рис. 5, а–г; 2007, Табл. LII, фиг. 1, 
3, 4, Табл. XLVIII, фиг. 5, Табл. LII, фиг. 1, 3, 4.

Голотип. Изображен М.Д. Залесским [Zales­
sky, 1937b, fig. 47]; Среднее Приуралье, Перм­
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ский  край,  правый  берег  р.  Барды,  местона­
хождение Красная Глинка; нижняя пермь, кун­
гурский ярус, филипповский горизонт, лекская 
свита.

Описание. Уплощенные  семеносные  органы 
войновскиевых,  состоящие  из  длинных  пло­
ских  семяножек,  сросшихся  своими  краями  и 
вееровидно  отходящих  от  общего  основания. 
Семяножки  черепицеобразно  налегают  друг 
на  друга.  При  этом  верхние  семяножки  пере­
крывают  нижние. Семенные  рубцы  располага­
ются в приапикальной части семяножек на их 
(предполагаемой)  абаксиальной  (функциональ­
но  нижней)  поверхности.  Семеносные  органы 
Scirostrobus (как типового вида Scirostrobus orna­
tus, так и вида Scirostrobus pterocerum (Naugolnykh) 
Doweld et Naugolnykh (см. ниже)), по всей ви­
димости, при жизни растения располагались на 
несущем побеге в пазухах чешуевидных брактей. 
Располагались они либо прикрепляясь всем сво­
им основанием, или на более или менее разви­
той ножке.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Scirostrobus pterocerum  
(Naugolnykh, 1998)  

Doweld et Naugolnykh, 2002
Рис. 74, D

Синонимика: Pholidophyllum pterocerum Naugolnykh: 
Наугольных, 1998, с. 119, Табл. XXXVIII, фиг. 4, рис. 
71–72 (в протологе опечатка в ссылке на рис. 71; вме­
сто 70 надо читать 71).

Scirostrobus  pterocerum  (Naugolnykh) Doweld  et Na­
ugolnykh: Доуэльд, Наугольных, 2002, с. 96; Науголь­
ных, 2001, Табл. IX, фиг. 4; 2007, Табл. XLVIII, фиг. 
3, Табл. LII, фиг. 5, Табл. LIII, фиг. 1.

Голотип. ГИН № 3773(11)/82a(89); Пермский 
край, Суксунский район,  дер. Чекарда  (место­
нахождение  Чекарда­1,  слой  10),  левый  берег 
р. Сылвы непосредственно ниже устья р. Чекар­
ды; нижняя пермь, кунгурский ярус, кошелев­
ская свита, иренский горизонт.

Описание. Важной морфологической особен­
ностью  этого  вида  является  присутствие  кры­
ловидных  выростов  в  основании  семеносных 
органов, очевидно, обеспечивавших стеблеобъ­
емлющую  форму  основания  фруктификации. 
На  одном из  крыловидных  выростов  голотипа 
сохранился отпечаток семязачатка, находивше­
гося в естественном прикреплении к одной из 

семяножек.  Семязачаток  овальной  формы,  с 
апикальным крылом.

Замечания. Род Scirostrobus, безусловно, очень 
близок роду Astrogaussia, отличаясь от него сво­
ей  асимметричной формой  [Meyen,  1988; Иг­
натьев, 1988а]. Среди представителей рода Astro­
gaussia есть вид A. imbricata, у которого встреча­
ются  экземпляры  с  отчетливой  асимметрией 
семеносных  органов.  Степень  развития  этой 
асимметрии, на мой взгляд, можно объяснить 
разной степенью развития ножки фруктифика­
ции  и  разным положением фруктификации  в 
пазухе брактеи.

Сидящие всем основанием фруктификации 
становились  асимметричными;  фруктифика­
ции,  сидевшие  на  более  или  менее  развитых 
ножках, были радиально­симметрич ными. Эта 
закономерность, возможно, может распростра­
няться  и  на  женские  фруктификации  других 
групп голосеменных, например, пельтаспермо­
вых.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Род rufloria S.Meyen, 1963

Rufloria salamatensis (Zalessky, 1937)  
Naugolnykh, comb. nov.

Табл. LIX, фиг. 1, 2

Синонимика: Noeggerathiopsis  salamatensis  Zalessky: 
Zalessky, 1937b, p. 67–68, fig. 29.

базионоим: Zalessky, 1937b, p. 67, fig. 29.
Голотип. Изображен М.Д. Залесским  [Zales­

sky,  1937b, p.  67,  fig.  29]; Пермский край, Ки­
шерт ский район, Саламатский овраг.

Diagnosis. Leaves long and narrow, with subpar­
allel margins. Abaxial  stomatiferous  furrows  («dor­
sal» furrows) of derzavinii­type.

Описание. Отличительной особенностью это­
го  вида  служат  очень  длинные,  достигающие 
30–40 см в длину, и при этом очень узкие (не 
более  1,5–2  см  в  ширину)  листья,  имеющие, 
как правило, субпараллельные края. Жилкова­
ние строго параллельное. Жилки выходят в края 
листа только в приверхушечной части лис товой 
пластинки.  Абаксиальные  устьичные желобки 
тонкие,  могут  быть  отнесены  к  типу  «derza­
vinii».

Сравнение. От всех остальных видов рода Ru­
floria оличается необычайно узкими и длинны­
ми листьями, появление (или образование) ко­
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торых, возможно, было вызвано сухим (се зонно­
сухим?) климатом кунгурского века раннеперм­
ской эпохи, существовавшим в Южном и Сред­
нем Приуралье.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Rufloria derzavinii (Neuburg, 1936)  
S.Meyen, 1966

Табл. LVIII, фиг. 2, 3; рис. 71, D

Синонимика: см. [Мейен, 1966, с. 118].

Голотип. В протологе установлен не был.
лектотип. Изображен М.Д. Залесским [1912, 

Табл. III, фиг. 1], средняя часть крупного листа; 
Кузнецкий  угольный  бассейн,  Ново­Багатская 
копь, Малый Багат; музей Геологического каби­
нета, Санкт­Петербург.

Описание. Листья ланцетовидные; у хорошо 
развитых  экземпляров форма  листьев широко­
ланцетная, с оттянутым окрыленным основани­
ем и закругленной верхушкой. Край листа ров­
ный.

Основание  листа  относительно  широкое,  с 
узкой, часто плохо заметной, полосой окаймле­
ния. В основание листа входят две жилки, сразу 
же отгибающиеся к краям листа. С внутренней 
стороны от базальных жилок в основании лис та 
отходят еше по две­три жилки. Поскольку осно­
вание листа обычно резко отогнуто книзу (низ­
бегает), внешне похоже, что в основание листа 
входят шесть–восемь жилок. В основании листа 
может присутствовать плохо выраженное мозо­
левидное утолщение.

На абаксиальной поверхности листьев меж­
ду жилками располагаются тонкие «волосовид­
ные» устьичные желобки («дорзальные желоб­
ки»). На 1 см поперечного сечения листа в его 
средней  части  приходится  12  жилок.  Жилки 
обычно равномерно развиты на всем протяже­
нии листа.

Замечания. В отложениях кунгурского яруса 
Приуралья встречаются листья, макроморфоло­
гически  близкие R.  derzavinii,  но  отличающие­
ся  от  этого  вида  эпидермально­кутикулярным 
строением. Эти листья относятся к другим ви­
дам (в частности, R. lanata Gluchova; Табл. LXI, 
фиг. 3, 4, 7–11) или даже другим родам (Entsovia 
inornata Gluchova; Табл. LXI, фиг. 1, 2, 5, 6).

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь;  уфимский  ярус,  средняя  пермь,  При­
уралье, Сибирь, Дальний Восток.

Rufloria recta (Neuburg, 1965)  
S.Meyen, 1966

Табл. LVIII, фиг. 1, 4, 5; рис. 74, B, сверху справа, 
рис. 80, справа вверху

Синонимика:  Noeggerathiopsis  recta  Neuburg:  Ней­
бург, 1965, с. 19–20, Табл. IV, фиг. 1–7, Табл. XXXIII, 
фиг. 1–1а–в, Табл. XXXIV, фиг. 1–4, Табл. XXXV, фиг. 
1, 1а–в; Наугольных, 1998, с. 122, рис. 76, B–E; 2001, 
рис. 2, а; 2007, Табл. LIV, фиг. 3, 4, рис. 75, А.

Голотип. ГИН № 3090/160; Печорский уголь­
ный  бассейн,  Интинское  месторождение,  от­
валы шахты № 9;  кровля  пласта XI,  пакет Н; 
воркутская серия, нижняя пермь.

Описание. Листья удлиненно­ланцетные, с суб­
параллельными  краями,  с  притупленной  или 
закругленной верхушкой. Основание листа тра­
пецевидное, с хорошо развитой полосой окайм­
ления.

Отличительной особенностью вида является 
присутствие пучка более толстых и хорошо раз­
витых  жилок  в  осевой  части  листа.  В  основа­
нии листа всегда присутствует хорошо развитое 
мозолевидное  утолщение.  Устьичные  желобки 
тонкие,  соответствующие  типу  «derzavinii».  На 
1 см поперечного сечения листа в его средней 
части приходится 22–25 жилок.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Rufloria rasskasovae S.Meyen, 1966
Рис. 74, A

Синонимика:  Rufloria  rasskasovae  S.Meyen:  Мейен, 
1966, с. 128–130, Табл. XXVIII, фиг. 1–6, текст. рис. 42.

Rufloria cf. rasskasovae S.Meyen: Наугольных, 2007, 
Табл. LII, фиг. 2, рис. 78.

Голотип. ГИН № 3733/364; Тунгусский бас­
сейн, правый берег р. Нижней Тунгуски, напро­
тив р. Хуко (Щеки), верхняя часть разреза; бур­
гуклинская свита, нижняя пермь.

Описание. Листья коротколанцетные, обыч­
но обратнояйцевидных очертаний (обоватные), 
с длинным оттянутым основанием и приострен­
ной верхушкой. У слабо развитых ювенильных 
экземпляров верхушка может быть притуплен­
ной.  Тонкая  полоса  окаймления  присутствует 
только  у  молодых  листьев. Известны  находки 
листь ев,  собранных  в  пучок  на  укороченном 
побеге  [На угольных,  2007,  Табл.  LII,  фиг.  2, 
рис. 78; см. в данной монографии рис. 74, А].
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Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье, Сибирь, возможно, Дальний 
Восток.

Род Nephropsis Zalessky, 1912

Nephropsis integerrima (Schmalhausen, 1879)  
Zalessky, 1912
Табл. LIII, фиг. 1

Синонимика: см. [Нейбург, 1965, с. 63].

Голотип. ГИН № 103/2148; Тунгусский бас­
сейн, р. Нижняя Тунгуска, ущелье Щеки; бур­
гуклинская  свита,  нижняя  пермь  (изображен 
И.Ф. Шмальгаузеном [Schmalhausen, 1879, Taf. 
XVI, fig. 12]).

Описание. Чешуевидные модифицированные 
листья,  выполнявшие функцию брактей,  в  па­
зухах которых располагались латеральные стро­
билы  войновскиевых.  Брактеи  поперечно  вы­
тянутых очертаний, округло­овальной формы, с 
хорошо обособленным черешком. Жилкование 
вееровидное. Жилки  от  простых  до  дихотоми­
рующих три или четыре раза.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь;  уфимский  ярус,  средняя  пермь;  При­
уралье, Сибирь, Дальний Восток.

Nephropsis rhomboidea Neuburg, 1934
Табл. LIII, фиг. 2, 3

Синонимика: см. [Нейбург, 1965, с. 65].

Голотип. ГИН № 2492/337a; Кузнецкий бас­
сейн,  г. Прокопьевск, шахта №  5,  отвалы  по­
род пласта Мощного; верхнебалахонская свита, 
промежуточный горизонт.

Описание. Чешуевидные модифицированные 
листья (брактеи репродуктивных органов) вой­
новскиевых. Листья имеют отчетливо ромбиче­
ские  очертания,  нередко  с  заметно  оттянутой 
верхушкой.  Черешок  обычно  слабо  обособлен 
от листовой пластинки, но довольно длинный. 
Жилкование вееровидное. Каждая жилка дихо­
томирует от одного до трех раз. На абаксиаль­
ной  поверхности  листовой  пластинки  между 
жилками  располагаются  «дорзальные»  устьич­
ные желобки.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь;  уфимский  ярус,  средняя  пермь;  При­
уралье, Сибирь, Дальний Восток.

Nephropsis crinitus Gluchova, 1984
Табл. LX, фиг. 7

Синонимика: Nephropsis crinitus Gluchova: Глухова, 
1984б, с. 112–114, Табл. X, фиг. 10–13, рис. 1, б; На­
угольных,  1998,  рис.  76,  G,  F;  2007,  Табл.  XLVIII, 
фиг. 2, Табл. L, фиг. 1, 2, Табл. LI, фиг. 1–4, Табл. 
LIII, фиг. 2.

Nephropsis  aff.  rhomboidea  Neuburg:  Наугольных, 
1998, Табл. LV, фиг. 1.

Голотип. ГИН № 3773/563, 563a; Пермский 
край, Суксунский район,  дер. Чекарда  (место­
нахождение  Чекарда­1,  слой  10),  левый  берег 
р.  Сылвы  непосредственно  ниже  устья  р.  Че­
карды; нижняя пермь, кунгурский ярус, коше­
левская свита, иренский горизонт.

Описание. Чешуевидные модифицированные 
листья (брактеи репродуктивных органов) вой­
новскиевых, ромбической формы, с оттянутым 
клиновидным  основанием,  переходящим  в  че­
решок. У некоторых экземпляров черешок тол­
стый, с субпараллельными краями. Отличитель­
ной  чертой  этого  вида  является  сильная  опу­
шенность  листьев  и,  в  особенности,  «дорзаль­
ных»  устьичных  желобков,  расположенных  на 
абаксиальной  стороне  брактей.  Трихомы,  рас­
положенные  вдоль  устьичных  желобков,  пере­
плетаются над желобками, часто полностью пе­
рекрывая сам желобок.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Род Lepeophyllum Zalessky, 1933

Lepeophyllum sabanakovae Vladimirovich,  
1986

Табл. LIX, фиг. 8

Синонимика: Lepeophyllum sabanakovae Vladimirovich: 
Владимирович, 1986, с. 35, Табл. 138, фиг. 7.

Голотип. ЦНИГР № 7/122330; Башкортостан, 
р. Ай у дер. Сабанаково; нижняя пермь, кунгур­
ский ярус, сабанаковская свита.

Описание. Чешуевидные листья войновские­
вых от округлой до субтреугольной формы, от 
относительно изометричных до продольно вы­
тянутых, почти ланцетовидных (голотип), сидя­
чие, бесчерешковые, с широким стеблеобъем­
лющим основанием. Жилкование вееровидное. 
Обычный  размер  листьев  по  максимальному 
измерению  равен  2–3  см,  но  иногда  встреча­
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ются  гипертрофированные  листья  до  10  см  в 
длину.

Замечания. В отложениях кунгурского яруса 
Среднего и Южного Приуралья встречаются до­
вольно  многочисленные  чешуевидные  листья, 
относимые к виду Lepeophyllum sabanakovae Vla­
dimirovich. От этих листьев намечается переход 
к брактеям Nephropsis [Зимина, 1969; Наугольных, 
2007, рис. 81], который отражает постепенную 
смену  брактей  Nephropsis  на  чешуевидные  ли­
стья Lepeophyllum на верхушке фертильного по­
бега голосеменных класса Vojnovskyopsida.

Распространение.  артинский ярус, кунгурский 
ярус, нижняя пермь; Приуралье.

Класс 
Pinopsida Burnett, 1835

Порядок 
Walchiales Krassilov, 1989

Семейство  
Walchiaceae Goeppert ex Stur, 1875

Род Walchia Sternberg, 1825

Walchia bardaeana Zalessky, 1937,  
emend. nov.

Табл. LXIII, фиг. 6, Табл. LXVI, фиг. 2, 3, 
Табл. LXVII, фиг. 1–7;  

рис. 81, рис. 82, рис. 83, рис. 84,  
рис. 88, A–E (см. ниже)

Синонимика: Walchia bardaeana Zalessky: Zalessky, 
1937b, p. 75, fig. 39.

Taxodiella  bardaeana  (Zalessky)  S.Meyen:  Meyen, 
1997,  p.  409–412,  Plate  VIII,  figs.  90–92;  Text­fig.  28, 
A–Q; Биота..., 1998, Табл. XLI, фиг. 4.

Taxodiella (al. Walchia) bardaeana (Zalessky) S.Meyen: 
Наугольных, 1998, с. 126, Табл. XXIX, фиг. 1, рис. 78, 
А–С; 2007, Табл. XLII, фиг. 1–4, Табл. XLV, фиг. 2; 
Биота..., 1998, Табл. XL, фиг. 9.

Walchia peremiana Zalessky: Zalessky, 1937b, p. 74, 
fig. 40.

Walchia uralica Zalessky: Zalessky, 1937b, p. 71, fig. 36.
Walchia densa Zalessky: Zalessky, 1939b, p. 363, figs. 

42, 43.
Taxodiella recticaulis Zalessky: Zalessky, 1939b, p. 367, 

figs. 48, 49; Владимирович, 1986, Табл. 143, фиг. 7.

Walchiostrobus (?) sp.: Наугольных, 2007, Табл. XLVI, 
фиг. 3.

Голотип. Изображен М.Д. Залесским  [Zales­
sky, 1937b, fig. 39]; Пермский край, правый бе­
рег р. Барды, местонахождение Красная Глинка; 
нижняя пермь, кунгурский ярус, филипповский 
горизонт, лекская свита.

Diagnosis. Female cones consisted of  long axis 
with  axillary  complexes  arranged  in  dense  spiral 
order. Axillar  complex  consist  of needle­like bract 
with acute apex and dwarf­shoot with a single seed­
scale, surrounded by several small sterile scales. Seed 
scar is disposed on seed scale adaxially regarding its 
position  to cone axis. Well­developed  female cone 
can  exceed  9  cm  in  length  and  1,5  cm  in width. 
Sometimes apical meristem of cone can be active, 
therefore cone becomes a fertile zone. Leafy shoots 
of last­but­one order (penultimate) pinnate, slender, 
straight  or  curved.  Ultimate  pinnae  thin,  slender, 
covered by small needle­like S­shaped leaves, in av­
erage 5 mm long and 1 mm wide.

Описание.  Побеги  хвойных  с  относительно 
маленькими игловидными  листьями,  имеющи­
ми  характерную  S­образную  форму.  Средний 
размер  листьев,  расположенных  на  ветвях  по­
следнего  порядка,  обычно  составляет  5  мм  в 
длину и 1 мм в ширину. Листья на ветвях пред­
последнего порядка могут быть более крупны­
ми.  Ветви  последнего  порядка  относительно 
тонкие, короткие, могут ветвиться до двух раз. 
Ветви  предпоследнего  порядка  более  толстые; 
листья на них обычно более широко расставле­
ны по сравнению с расположением листьев на 
ветвях последнего порядка.

Строение женских стробилов  (Табл.  LXIII, 
фиг. 6, Табл. LXVI, фиг. 2; см. рис. 81, 82, 88, 
A).  В  нашей  коллекции  есть  два  экземпляра 
женских  стробилов,  отнесенные  к  этому  виду. 
Кроме них, к этому же виду может быть отнесен 
стробил, сохранившийся в прикреплении к об­
лиственному побегу, сходному с Walchia bardae­
ana Zalessky (Табл. LXVI, фиг. 2) и хранящийся 
в  палеонтологической  коллекции  Пермского 
краеведческого  музея  («Музея Пермских  древ­
ностей»; см. здесь Табл. LXVI, фиг. 2).

Наиболее полный экземпляр женской шиш­
ки,  найденный  в  местонахождении  Красная 
Глинка,  представляет  собой  отпечаток  почти 
полного стробила длиной 9 см и шириной 1,5 см, 
но  поскольку  основание  и  верхушка  стробила 
утрачены, очевидно, что полная длина стробила 
была несколько больше. Стробил имеет субци­
линдрическую форму, очень постепенно умень­
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шаясь к верхушке. На оси стробила по плотной 
спирали  располагаются  брактейно­пазушные 
комплексы, состоящие из игловидной брактеи и 
находящейся  в  ее  пазухе  семенной  чешуи. Се­
менная  чешуя  включает  широкую  семяножку 
обратнояйцевидной формы, часто с апикальным 
вырезом и несколько (обычно две или три) сте­
рильных чешуй, находящихся в основании семя­
ножки по ее краям. В верхней части семяножки 

с ее адаксиальной стороны, обращенной к оси 
стробила, находится семенной рубец. Очевидно, 
каждый брактейно­па зушный комплекс нес один 
семязачаток, который был инвертирован микро­
пилярной частью к основанию семенной чешуи. 
Брактеи  имеют  длину  около  1  см  с  шириной 
0,1 см. Семенные чешуи имеют длину от 5 мм (в 
проксимальной части стробила) до 3 мм (в дис­
тальной части стробила).

Рис. 81. Walchia bardaeana Zalessky, строение женского стробила; экз. ГИН № 3773(11)422(96)
Сокращения: AX — ось стробила (axis); SS — стерильные чешуи (sterile scale); DS — семенная чешуя (dwarf shoot); BR — 

брактея (bract). Местонахождение: Красная Глинка. Длина масштабной линейки — 1 см
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Рис. 82. Walchia bardaeana Zalessky, реконструкция средней части стробила, по экз. ГИН № 3773(11)422(96)
Длина масштабной линейки — 1 см

Второй экземпляр стробила Walchia bardaea­
na  происходит  из  местонахождения  Та ежное­1 
(с. Матвеево, р. Барда). Он представляет собой 
облиственную  ветвь,  в  средней  части  которой 
находится  крупная,  хорошо  развитая  женская 
фертильная зона. Верхушка ветви оборвана. Об­
щая  наблюдаемая  длина  облиственной  ветви 
равна 7,3 см при ширине оси 3 мм. Длина фер­
тильной зоны — 3,5 см, ширина — 1,5 см. Фер­

тильная  зона  состоит  из  брактейно­пазушных 
комплексов, расположенных на оси по плотной 
спирали. Брактеи длинные, игловидные, но они 
хорошо  сохранились  только  в  нижней  части 
стробила. Семенная чешуя образована семянож­
кой, окруженной многочисленными стерильны­
ми че шуями. Длина брактей — 0,9 см при ши­
рине 0,1 см; длина семенной чешуи — 5–6 мм 
при ширине 5 мм.
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Рис. 83. Walchia bardaeana Zalessky,  строение  стробила  с  пролиферацией  (фертильная  зона);  экз.  ГИН 
№ 4856/570

A — общий вид стробила с пролиферацией; B — графическая дешифровка. Местонахождение Таежное­1, слой 5. Длина 
масштабной линейки — 1 см

Сравнение.  От  типового  вида  Walchia  pini­
formis Schlotheim вид отличается  гораздо более 
длинными стробилами и возможностью посред­
ством  пролиферации  стробила  образовывать 
фертильные зоны. С одной стороны, строение 
семенных чешуй полностью соответствует диа­
гнозу  рода Walchia  Sternberg  в  соответствии  с 
его пониманием европейскими палеоботаника­
ми [Kerp et al., 1990]. С другой — явления про­
лиферации никогда не отмечались для европей­
ских классических вальхий.

Есть основания полагать, что женские стро­
билы Walchia bardaerana продуцировали семена 
Cardiocarpus  cordatus  (Eichwald)  Schmalhausen, 
которые подходят им по размеру и часто встре­
чаются в тех же отложениях. Семенной рубчик 
на семенах C. cordatus был смещен на одну из 
сторон  семени,  что  отражает инвертированное 
расположение  семян  на  семенной  чешуе,  как 
это показано на реконструкции (см. рис. 82).

Женские стробилы Walchia bardaeana обна­
руживаю т существенное сходство со стробилами 
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нижнепермского кониферофита Batenburgia sak­
marica Hilton et Geng, но отличаются меньшей 
длиной брактей и отсутствием дополнительных 
выростов в основании брактей, характерных для 
B. sakmarica [Hilton, Geng, 1998].

Распространение. Артинский ярус, кунгурский 
ярус, нижняя пермь; Приуралье.

Рис. 84. Walchia bardaeana Zalessky, строение стро­
била с пролиферацией (фертильная зона); экз. ГИН 
№ 4856/570

Прорисовка. Местонахождение Таежное­1, слой 5. Дли­
на масштабной линейки — 1 см

Walchia appressa Zalessky, 1937
Табл. LXIII, фиг. 4, Табл. LXVI, фиг. 5, 6,  

Табл. LXVIII, фиг. 5, 6, Табл. LXX, фиг. 2, 4, 6;  
рис. 85, рис. 86, рис. 87, рис. 89, F, G (см. ниже)

Избранная  синонимика: Walchia  appressa  Zalessky: 
Zalessky, 1937b, p. 73, fig. 37, 38; Владимирович, 1986, 
Табл. 137, фиг. 12, Табл. 138, фиг. 12, Табл. 143, фиг. 
5; Наугольных, 2007, Табл. XVIII, фиг. 5, Табл. XLI, 
фиг. 4.

Cyparissidium appressum (Zalessky) S.Meyen: Meyen, 
1997, p. 371, 373, fig. 9.

Cyparissidium  (al.  Walchia)  appressum  (Zalessky) 
S.Mey en: Наугольных, 1998, Табл. XXIX, фиг. 4, рис. 
78, D–H; 2007, Табл. XLIII, фиг. 7, Табл. XLV, фиг. 
4–7.

Голотип. В протологе обозначен не был.
лектотип. Избран С.В. Мейеном [Meyen, 1997, 

p. 371, fig. 9, B]; первоначально был изображен
М.Д. Залесским [Zalessky, 1937b, fig. 38]; Перм­
ский край, Суксунский район, дер. Че карда (ме­
стонахождение Чекарда­1, слой 10), левый берег 
р.  Сылвы  непосредственно  ниже  устья  р.  Че­
карды;  нижняя пермь,  кунгурский  ярус,  ирен­
ский горизонт, кошелевская свита.

Описание. Побеги хвойных с крупными иг­
ловидными  листьями  ромбической  формы, 
плотно прижатыми к несущему побегу. В ред­
ких  случаях  встречаются  побеги  с  листьями, 
слегка отгибающимися от несущего побега. На 
абаксиальной поверхности листа в  его осевой 
части  располагается  хорошо  выраженное  ре­
бро жесткости,  находящееся  над  проводящим 
пучком.  Длина  листьев  в  среднем  составля­
ет 7–8 мм при максимальной ширине 2–3 мм. 
Побеги последнего порядка длинные, прямые 
или  слабоизогнутые,  неветвящиеся.  Побеги 
последнего  порядка  прикрепляются  к  ветвям 
предпоследнего  порядка  перисто,  под  углом 
50–70°.

Замечания.  Именно  этому  представителю 
вальхиевых  хвойных  принадлежали  женские  и 
мужские  стробилы,  описанные  С.В.  Мейеном 
под названием Kungurodendron  sharovii  S.Meyen 
([Meyen,  1997];  см. ниже). Это можно  утверж­
дать со всей определенностью, поскольку в на­
стоящее время побеги Walchia appressa и строби­
лы Kungurodendron sharovii найдены в ественном 
прикреплении друг к другу [Наугольных, 1998, 
Табл. XXVI, фиг. 6; Биота..., Табл. XLI, фиг. 8]. 
Правило приоритета МКБН заставляет нас ис­
пользовать в качестве приоритетного названия 
для  этого  растения  биномен  Walchia  appressa, 



158

Глава 4. Описание растительных остатков

Рис. 85. Строение микростробила Walchia appressa Zalessky  / Kungurodendron sharovii S.Meyen, экз. ГИН 
№ 3773(11)/173(89)

А — прорисовка образца, В — реконструкция. Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 1 см

однако  стоит  ли  сохранять  этот  вид  в  составе 
рода Walchia, пока не ясно.

W. appressa легко отличима от второго широ­
ко распространенного в кунгурских отложениях 
Приуралья  вида  вальхиевых  хвойных  W.  bar­

daeana, которому свойственны более мелкие и 
узкие S­образно изогнутые листья (рис. 88; опи­
сание см. выше).

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.
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Рис. 86. Строение микростробила Walchia appressa Zalessky  / Kungurodendron sharovii S.Meyen, экз. ГИН 
№ 3773(11)/173(89)B

A — фрагмент брактеи микроспорофилла с краевыми трихомами (справа), стрелкой отмечен фрагмент сохранившего­
ся микроспорангия с пыльцевыми зернами in situ; B — фрагмент брактеи микроспорофилла с краевыми трихомами; C, 
D — эпидерма брактеи микроспорофилла с многочисленными папиллами и устьичными аппаратами; E — краевая трихома 
брактеи микроспорофилла; F — эпидермально­кутикулярное строение микроспорофилла, справа внизу виднен край микро­
спорофилла  с  трихомами; G —  строение  устьица. Местонахождение:  Чекарда­1,  слой  10.  Длина  масштабной  линейки: 
40 мкм (A, B), 50 мкм (C, D, G), 20 мкм (E, F)
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Род Kungurodendron S.Meyen, 1997

Kungurodendron sharovii S.Meyen, 1997
Табл. LXIII, фиг. 4, Табл. LXIV, фиг. 1–10,  

Табл. LXV, фиг. 1–7, Табл. LXVIII, фиг. 1, 2, 3, 
Табл. LXIX, фиг. 3, Табл. LXX, фиг. 1, 7; рис. 85, 

рис. 86, A–G, рис. 87, A–D, рис. 89, A–E

Избранная синонимика: Kungurodendron sharovii S.Mey­
en: Meyen, 1988, fig. 8.21, A–F; 1997 (валидизация ви­
да и рода), p. 364–369, Plate I, figs. 1–12, Plate II, figs. 
13–25; Plate III,  figs. 26–43,  text­figs. 4–6, 7A–G, 32B; 
Clement­Westerhof,  1988,  fig.  7.11,  b;  Биота...,  1998, 
Табл. XL, фиг. 1, 3–8, 10, Табл. XLI, фиг. 1–3, 5–10; 
Наугольных, 1998, с. 125–126, Табл. XXVI, фиг. 1–2, 
4–6, Табл. XXVII, фиг. 1–7, рис. 77, A–C; 2007, Табл. 
XLIII, фиг. 1–3, 5, 6, Табл. XLIV, фиг. 1–9.

Голотип. ГИН № 3737/259; Пермский край, 
Суксунский район, дер. Чекарда (местонахожде­
ние Чекарда­1, слой 10), левый берег р. Сылвы 
непосредственно ниже устья р. Чекарды; ниж­
няя  пермь,  кунгурский  ярус,  иренский  гори­
зонт, кошелевская свита.

Описание. Вальхиевые хвойные, охарактери­
зо ванные данными о строении женских и муж­
ских стробилов. Женские стробилы состоят из 
брактейно­пазушных  комплексов,  расположен­
ных  по  плотной  спирали  на  несущей  оси. 
Брактеи крупные, игловидные, напоминающие 
своим строением обычные листья, но большего 
размера.

Семенная  чешуя  уплощенная,  состоит  из 
восьми­девяти  семяножек,  сросшихся  своими 
краями,  но  свободными  апикально.  Апикаль­
ные части семяножек отгибаются в стороны и 
несут  терминально  расположенные  семенные 
рубцы.

Средний размер женских стробилов варьирует 
в пределах 5–7 см в длину при ширине 2–3 см. 

Мужские стробилы относительно небольшие, 
3–4 см в длину и около 1 см в ширину, компакт­
ные, состоят из микроспорофиллов, плотно рас­
положенных относительно друг друга. В основа­
нии  щитка  микроспорофилла  находятся  не­
сколько  мелких  микроспорангиев  эллиптиче­
ской формы,  в  которых  вызревала  квазимоно­
саккатная пыльца типа June tella.

Рис. 87. Строение пыльцы и микроспорофилла Walchia appressa Zalessky / Kungurodendron sharovii S.Meyen
A — пыльцевое зерно (см. Табл. LXIV, фиг. 2–7); B — ультраскульптура поверхности пыльцевого зерна; C — микро­

спорофилл, вид сбоку; D — микроспорофилл, фронтальный вид. Длина масштабной линейки — 10 мкм (A), 1 мкм (B), 
2 мм (C, D)



161

Семейство Walchiaceae Goeppert ex Stur, 1875

Рис. 88. Walchia bardaeana Zalessky, семейство Walchiaceae, порядок Walchiales, класс Pinopsida
A — средняя часть женского стробила, голотип ГИН № 3773(11)422(96); B–E — облиственные побеги: B — побег с 

тремя порядками ветвления, экз. ГИН № 3773(11)/139(89); C — экз. из коллекции В.А. Цимбала; D — экз. из коллекции 
ПГУ № 5725/Ч­1; E — экз. из коллекции В.А. Цимбала. Местонахождения: Красная Глинка (A); Чекарда­1, слой 10 (B–E). 
Длина масштабной линейки — 1 см
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Рис. 89. Семейство Walchiaceae, порядок Walchiales, класс Pipopsida
A–E — Kungurodendron sharovii S.Meyen:  A —изолированная  семенная  чешуя,  экз.  ГИН № 4856/225;  B —  семенная 

чешуя  (справа)  и  облиственный  побег,  экз.  ГИН №  3773(11)/407(96);  C —  изолированная  семенная  чешуя,  экз.  ГИН 
№ 3773(11)/346(93); D — практически полностью сохранившийся женский стробил, экз. ГИН № 3773(11)/315(92); E — 
мужской стробил, экз. ГИН № 4856/341; F, G — Walchia appressa Zalessky: F — облиственная ветвь последнего порядка, экз. 
КИАХМЗ; G —побег с двумя порядками ветвления, экз. ГИН № 3773/695. Местонахождение Чекарда­1, слой 10 (A, B, E); 
Чекарда­2 (G); Юлаево (С); Крутая Катушка­1 (F); Крутая Катушка­2 (D). Длина масштабной линейки — 1 см
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Замечания.  В  артинских  и  нижнекунгурских 
(камайская  и  шуртанская  свиты)  отложениях 
Приуралья  встречаются  вальхиевые  хвойные, 
близкие по морфологии Kungurodendron  sharovii, 
однако их морфологические особенности (Табл. 
LXXI, 1–6, LXXII, 1–5; см. ниже рис. 90, 91, A–D, 
92) не позволяют отнести эти растительные остат­
ки непосредственно к данному виду. Ниже эти 
хвойные описаны в качестве новых рода и вида.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Род Shaidurodendron gen. nov.

Derivato nominii:  от  местонахождения  Шай­
дуры.

Типовой  вид.  Shaidurodendron  columnaris  sp. 
nov., артинский ярус Приуралья.

Diagnosis. Walchian conifers with long and narrow 
compact female cones consisted of needle­like bracts 
and flatten dwarf­shoots. Dwarf­shoot has five to seven 
seed­stalks  fused  by  their margins,  but  apically  free. 
Seeds attached to seed­stalks terminally and inverted 
toward cone axis. Sterile shoots very long, with leaves 
of rhombic shape, densely arranged in very acute ang­
le, so they practically pressed closely to shoot axis.

Сравнение. От наиболее близкого рода Kungu­
rodendron отличается гораздо большей степенью 
уплощенности  семенной  чешуи,  отсутствием 
элементов радиальной симметрии в расположе­
нии семяножек, меньшим количеством семяно­
жек на одной семенной чешуе (не более шести в 
отличие от десяти и более у Kungurodendron).

Видовой состав. Типовой вид.

Shaidurodendron columnaris  
Naugolnykh, sp. nov.

Табл. LXXI, фиг. 1–6, Табл. LXXII, фиг. 1–5; 
рис. 90, рис. 91, рис. 92

Derivato nominii:  от  columnaris  (латинизирован­
ный греческий) — столбовидный, колонновидный.

Голотип. ГИН № 4856/350, 4856/351; женский 
стробил; местонахождение Шайдуры, слой 6; ар­
тинский ярус, саргинский горизонт, урминская 
свита (Табл. LXXI, фиг. 2, 3).

Diagnosis. Same as for the genus.
Описание. Вальхиевые хвойные с длинными 

и узкими компактными женскими стробилами, 
состоящими из игловидных брактей и уплощен­
ных семенных чешуй. Семенная чешуя образо­
вана пятью–семью семяножками, плотно срос­

шимися  своими  краями  в  единую  пластинку, 
но  сохраняя  свободными  апикальные  части. 
Терминально к семяножкам прикреплялись се­
мена, обращенные к оси стробила.

Женские стробилы субцилиндрической фор­
мы,  длинные  и  относительно  узкие.  Ширина 
женского стробила варьировала от 15 до 20 мм, 
длина женского стробила превышала 50 мм. На 
относительно  толстой  оси  шириной  около 
7–8  мм  по  плотной  спирали  сидели  короткие 
игловидные  брактеи,  сходные  со  стерильными 
листьями  этого  вида  (см.  ниже),  но  немного 
превышающие их по длине. Длина брактей — 
6 мм, ширина — около 3 мм. В пазухе брактей 
располагалась  семенная  чешуя.  Семенные  че­
шуи уплощенные, обратнотрапециевидной фор­
мы. Длина семенной чешуи — 3–4 мм, макси­
мальная ширина — 4,0–4,5 мм. В верхней час ти 
чешуи  располагалось  до  шести  семяножек  с 
адаксиально­апикальными семенными рубцами. 
Длина семяножек варьирует в пределах 0,5–1 мм, 
ширина — 0,3–0,6 мм. Вместе с женским стро­
билом, избранным в качестве голотипа, встрече­
ны отдельные изолированные семенные чешуи 
(Табл. LXXI, фиг. 1), также отнесенные к этому 
виду, и изолированные крылатые семена оваль­
ных очертаний, возможно, принадлежавшие то­
му же материнскому растению.

Рис. 90. Shaidurodendron columnaris Naugolnykh, gen. et 
sp. nov., фрагмент минерализованного облист венного 
побега вальхиевого хвойного, экз. ГИН № 4846/358

Местонахождение: Шайдуры,  слой  6.  Длина  масштаб­
ной линейки — 1 см
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Рис. 91. Shaidurodendron columnaris Naugolnykh, gen. et sp. nov.
A — реконструкция облиственного побега по экз. ГИН № 4846/352, ГИН № 4846/353, ГИН № 4846/354, ГИН № 4856/358; 

B — строение семенной чешуи, синтип, экз. ГИН № 4856/349; C — реконструкция семенной чешуи по образцу: экз. ГИН 
№ 4856/349 (см. здесь фиг. B); D — анатомическое строение побега, экз. ГИН № 4856/357: PrX — протоксилема, MX — 
метаксилема, SХ — вторичная древесина. Местонахождение: Шайдуры, слой 6. Длина масштабной линейки — 1 см (A–C), 
100 мкм (на D линейка помещена на темное пятно, соответствующее склеренхиме)
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Рис. 92. Shaidurodendron columnaris Naugolnykh, gen. et sp. nov., анатомическое строение побега
A —  экз.  ГИН №  4856/357,  поперечное  сечение  побега;  B —  экз.  ГИН №  4856/356,  продольное  сечение  побега. 

Местонахождение: Шайдуры, слой 6. Длина масштабной линейки — 1 мм
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На  основе  строения  этих  семян  предложен 
возможный  облик  семени,  прикрепленного  к 
семяножке на реконструкции семенной чешуи 
(см. рис. 91, C).

Стерильные облиственные побеги Shaiduroden­
dron columnaris sp. nov. легко узнаются по своей 
весьма  характерной форме. Они, как правило, 
очень  длинные,  цилиндрические,  прямые  или 
слабоизогнутые, с короткими субромбическими 
листьями, обычно плотно прижатыми к оси. В 
порядке  исключения  иногда  встречаются  эк­
земпляры  облиственных  побегов  этого  вида  с 
изогнутыми листьями, отходящими от оси под 
острым углом и немного отстоящими от побега 
в их средней и верхней части.

Наиболее  мелкие  и  слабо  развитые  облист­
венные побеги хвойных этого вида имеют ши­
рину 3 мм при наблюдаемой длине фрагмента 
побега  39 мм  (экз.  4856/361; местонахождение 
Шайдуры). Такие побеги обычно несут листья, 
немного более удлиненных пропорций и слегка 
отгибающиеся от оси побега.

Стерильные  облиственные  побеги  хвойных 
этого  вида  могли  достигать  довольно  большо­
го размера. Наиболее крупный экземпляр такой 
облиственной  ветви,  имеющийся  в  коллекции 
(экз. 4856/364; местонахождение Киселево­Сук­
сун;  Табл.  LXXI,  фиг.  5)  имеет ширину  9  мм 
и наблюдаемую длину 128 мм, однако судя по 
тому, что ширина побега на имеющемся фраг­
менте практически не меняется, действительная 
длина побега могла быть, как минимум, в пол­
тора раза больше.

Анатомическое строение. У одного из облист­
венных  побегов  было  изучено  анатомическое 
строение (см. рис. 91, D и рис. 92; Табл. LXXI, 
фиг. 4, 6; Табл. LXXII, фиг. 1–5). Центральная 
часть побега сложена относительно изометрич­
ными  клетками  сердцевины  более  или  менее 
правильной  короткоцилиндрической  формы, 
округлых или эллипсоидальных очертаний в по­
перечном сечении, диаметром от 30 до 50 мкм. 
Сердцевина  рассечена  поперечными пластина­
ми склеренхимы, образующими Artisia­подобную 
структуру.  Сердцевина  окружена  протоксиле­
мой, образующей эндархные пучки, ведущие к 
листьям. Протоксилема  сложена  тонкими  тра­
хеидами диаметром, не превышающим 15 мкм.

Далее  от  центра  побега  располагается  мета­
ксилема, сложенная клетками немного большего 
размера  по  сравнению  с  клетками  протоксиле­
мы и образующая клиновидные выступы, входя­
щие во вторичную ксилему. Вторичная ксилема 
сложена  трахеидами  с  окаймленными  порами, 

расположенными в один ряд (Табл. LXXII, фиг. 
2, 3). Ближе к метаксилеме встречаются трахеи­
ды с широкими (Табл. LXXII, фиг. 1) и узкими 
(Табл. LXXII, фиг. 4) кольцевыми утолщениями. 
Сердцевинные  паренхимные  лучи,  находящие­
ся во вторичной ксилеме, двурядные, высотой в 
пять­шесть клеток (Табл. LXXII, фиг. 5).

Распространение. Артинский ярус и нижняя 
часть  кунгурского  яруса,  нижняя  пермь,  При­
уралье.

Семейство Bartheliaceae rothwell  
et Mapes, 2001

Род Bardella Zalessky, 1937

Bardella splendida Zalessky, 1937  
emend. Naugolnykh, 2007

Табл. LXIII, фиг. 2, 3, Табл. LXXIV, фиг. 1, 4, 5

Синонимика:  Bardella  splendida  Zalessky:  Zalessky, 
1937b,  p.  76–77,  fig.  43; Наугольных,  2007  (in  part.), 
с. 169–170, Табл. XLI, фиг. 5, 6, Табл. XLVI, фиг. 1, 2, 
Табл. XLVII, фиг. 1–6, рис. 82, рис. 83, A–E, рис. 84, 
рис. 85, рис. 85а.

Голотип. ГИН № 2009/35; изображен М.Д. За­
лесским [Zalessky, 1937b, fig. 43]; Пермский край, 
Лысьвенский район, левый берег р. Барды вы­
ше  с.  Матвеево,  местонахождение  Крутая  Ка­
тушка­1;  нижняя  пермь,  кунгурский  ярус,  фи­
липповский горизонт, лекская свита.

Описание. Побеги хвойных с длинными и уз­
кими  однакратно  бифуркирующими  листьями. 
В каждом листе расположена единственная жил­
ка, бифуркирующая вместе с листовой пластин­
кой.  Верхушки  листьев  приостренные.  Листья 
расположены на побеге по разреженной спира­
ли. Кутикулы  разных  сторон  листа  дифферен­
цированы. Функционально нижняя (абаксиаль­
ная) сторона листа кутинизирована слабее верх­
ней;  кутикула  этой  стороны  очень  тонкая. На 
кутикулах верхней (адаксиальной) стороны ли­
ста хорошо заметны покровные клетки эпидер­
мы, видны мононоциклические, глубоко погру­
женные устьичные аппараты. Побочные клетки 
устьиц несут проксимальную кутинизацию. Меж­
ду кутикулами нижней и верхней сторон листа 
наблюдаются  сферические  и  эллипсоидальные 
секреторные (смоляные) тельца.



167

Семейство Voltziaceae Arnold, 1947

Автором был изучен экземпляр побега B. splen­
dida с листьями, сохранившимися в прикрепле­
нии,  предоставленый  для  изучения  П.А.  Соф­
роницким  (г. Пермь;  см.  прорисовку  и фото  в 
[Наугольных, 2007, рис. 85, рис. 85а, Табл. XLI, 
фиг. 5]). Общая морфология побега позволяет с 
уверенностью отнести его к B. splendida. В верх­
ней части побега в прикреплении к несущей оси 
сохранился компактный микростробил, который 
после фотографирования и отрисовки был под­
вергнут  мацерации.  В  процессе  мацерации  из 
стробила была извлечена пыльца.

Пыльца моносаккатная. Длина пыльцевых зе­
рен в среднем незначительно превышает 30 мкм, 
ширина — 20 мкм. Самое маленькое из выделен­
ных  пыльцевых  зерен  имеет  размер  19×12  мкм, 
самое большое — 50×32 мкм. Иногда встречаются 
зерна с мешком, разделенным на два соединяющих­
ся баллона. Также встречено одно зерно с прото­
саккусом, разделенным на три бал лона. Пыльца 
близка  по  морфологии  родам  Flo rinites  Schopf, 
Wilson et Bentall и Potonieisporites Bhardwaj.

Экземпляры,  относимые  к  Potonieisporites,  в 
Приуралье  обычно  встречаются  в  отложениях 
ассельского  и  сакмарского  ярусов.  Представи­
тели  рода Florinites,  достоверно  относящиеся  к 
этому роду, проходят в Приуралье до казанского 
яруса включительно. Для многих из них харак­
терно разделение протосаккуса на два баллона, 
соединенных перемычками,  что  делает  их  осо­
бенно сходными с пыльцой Bardella splendida.

Замечания. Монотипный род Bardella с типо­
вым видом B. splendida Zalessky был установ лен 
М.Д. Залесским [Zalessky, 1937b]. Голоти пом B. 
splendida послужил отпечаток облист венной вет­
ви с располагающимися по спирали длинными, 
однократно дихомирующими листь ями с един­
ственной средней жилкой. Образец происходил 
из кунгурских отложений Среднего Приуралья 
(местонахождение Крутая Катушка­1, левый бе­
рег р. Барды у с. Матвеево; Лысвенский район 
Пермской области). Залесский отнес новое рас­
тение к хвойным. Данными о строении репро­
дуктивных органов так же, как сведениями об 
эпидермально­кутикулярном строении B.  splen­
dida, Залесский не располагал.

В 1990 г. вышла работа С.В. Мейена, посвя­
щенная  описанию  нового  монотипного  рода 
хвойных  из  кунгурского  яруса  Приуралья  — 
Bardospermum  rigidum  S.Meyen  [Мейен,  1990b]. 
Первоначально B. rigidum сопоставлялся Мейеном 
с  примитивными  кардиолепидиевыми  (ангаро­
пельтидиевыми по современной номенклатуре: 
Angaropeltidaceae Doweld), но затем был отнесен 

к  подсемейству  Kungurodendroidea  семейства 
«Lebachiellaceae»  (=  Lebachiaceae,  Walchiaceae, 
Utrechtiaceae).

Голотип B. splendida в течение долгого време­
ни  считался  утраченным,  однако  неожиданно 
противоотпечаток образца, послужившего осно­
вой для описания вида М.Д. Залесским, был об­
наружен  автором  среди  образцов  коллекции 
Г.Т. Мауэра, хранившихся в Геологи ческом инс­
титуте РАН. В ходе изучения этого образца бы­
ли получены кутикулы листьев Bardella splendida 
(описание см. выше; фотоизображения и графи­
ческая дешифровка — в [Наугольных, 2007, Табл. 
XLVII, фиг. 1–6, рис. 83, A, B, D, E]).

Судя по имеющимся к настоящему времени 
данным по макроморфологии, строении репро­
дуктивной сферы, эпидермально­кутикулярным 
признакам  и  морфологии  пыльцы,  сохранив­
шейся  в микростробилах  in  situ,  кониферофит 
B.  splendida  должен  быть  отнесен  к  семейству 
Bartheliaceae  (подробнее  об  объеме  семейства 
см. [Rothwell, Mapes, 2001]), представители кото­
рого характерны для верхнекаменноугольных и 
нижнепермских отложений Северной Америки 
и (?) Западной Европы.

В  нижнепермских  отложениях  Приуралья 
встречаются побеги хвойных с широкими листь­
ями, внешне отдаленно сходные с некоторыми 
экземплярами Bardella splendida и условно опре­
деляемые как Ullmannia spp. (рис. 93). Точное так­
сономическое положение приуральских Ullman­
nia spp. остается неопределенным.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Порядок  
Voltziales Andreanszky, 1954

Семейство Voltziaceae Arnold, 1947

Род Uralostrobus Naugolnykh, 2014

Uralostrobus voltzioides Naugolnykh, 
2014

Табл. LXXVII, фиг. 1–5, Табл. LXXVIII, фиг. 1–13; 
рис. 94, A–E, рис. 95, A–J, рис. 96

Голотип. 3773(11)/179(89); 3773(11)/179а(89); 
почти полностью сохранившийся мужской стро­
бил; Пермский край, Суксунский район, дер. Че­
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карда (местонахождение Чекарда­1, слой 10), ле­
вый берег р. Сылвы непосредственно ниже устья 
р.  Чекарды;  нижняя  пермь,  кунгурский  ярус, 
иренский горизонт, кошелевская свита.

Diagnosis. Male cones consisting of microsporo­
phylls attached to central axis. Microsporophylls ar­
ranged in spiral order and forming regular parastichi. 
Each cone has 14–15 oblique subhorizontally disposed 
numbers (lines) of microsporophylls, and 4–5 subver­
tical numbers (lines) of microsporophylls disposed on 
each side of cone, therefore one complete cone bears 
approximately 150 microsporophylls. Microsporophyll 
consists  of  basal  stalk  and  shield  attached  to  stalk 
at right angle. Microsporophyll rhombic to subtrian­
gular  in  shape, with  acute  apex and  rounded base. 
Distal margins of sporophylls may have small acute 
lobes. Surface of microsporophyll shield covered by 
narrow  ribs  corresponding  to  vascular  bands  locat­
ed  inside  mesophyllous  tissues  of  microsporophyll. 
Vascular  bundles  (veins)  dichotomizing  up  to  two 
or  three  times. Vascular  bands  consist  of  tracheids 
with laxus spiral thickenings. There are resin bodies 
inside microsporophyll shields. Microsporangia long, 
narrow, attached to base of microsporophyll shield. 
Each microsporophyll has at least two microsporan­
gia. Microsporangia  contain bisaccate pollen grains 
of Illinites or Alisporites type.

Описание. В распоряжении автора находятся 
четыре  практически  целых  женских  стробила 
вольцивых хвойных, отнесенных к этому виду. 
Помимо  голотипа  из  местонахождения  Чекар­
да­1, один целый стробил происходит из разреза 
Соболя (артинский ярус; Красноуфимский рай­
он  Свердловской  области).  Еще  два  стробила 
найдены в местонахождении Рахмангулово (кун­
гурский ярус; тот же район).

Стробилы субцилиндрической формы, посте ­
пенно суживающиеся к верхушке. Длина строби­
лов варьирует в пределах 4,5–5,5 см, при макси­
мальной ширине от 1,0 до 1,3 см. Стро билы со­
стоят из оси, к которой по спирали прикрепляют­
ся ножки микроспорофиллов. Микро спо рофиллы 
состоят из ножки и щитка, ориентированного к 
ножке  под  прямым  углом. Нож ки микроспоро­
филлов длинные, хорошо развитые, обычно не­
много  превышающие  по  длине  длину  щитков 
микроспорофиллов.  Щиток  микроспорофилла 
ромбической формы, с несколько оттянутой при­
остренной верхушкой. Мак сималь ная наблюдае­
мая  длина  щитка  микроспорофилла  составляет 
6,5 мм при ширине щитка 5 мм. Размеры щитков 
микроспорофиллов  постепенно  уменьшаются  к 
верхушке стробила. В мезофилле щитков микро­
спорофиллов рассеяны овальные смоляные тель­

ца с длиной по максимальному измерению от 200 
до 300 мкм. По краям щитка микроспорофилла 
расположены  небольшие,  но  отчетливые  шипы 
(обычно,  по  два  или,  реже,  по  три  с  каждого 
края). Микроспо рангии длинные, прикреплялись 
к месту соединения ножки и щитка микроспоро­
филла и были ориентированы вдоль ножки, апек­
сом микроспорангия в направлении к оси стро­
била. Стенка микроспорангия тонкая, состоящая 
из удлиненных клеток прямоугольных очертаний, 
размером в среднем около 10×20 мкм.

Из микроспорангиев голотипа была выделена 
пыльца, сохранившаяся in situ. Пыльцевые зерна 
билатеральные,  бисаккатные,  более  или  менее 
одинаковые по форме и размерам. Сред ний раз­
мер пыльцевых зерен 50×70 мкм. Корпус пыльце­
вых зерен хорошо выражен, от округлой до оваль­
ной  формы.  Длина  корпуса  обычно  превышает 
ширину. К корпусу прикрепляются  два  воздуш­
ных мешка, которые могут быть смещены к эква­
ториальной части пыльцевого зерна. Пыльцевые 
зерна от полулунной до полусферической формы, 
с неотчетливой сетчатой структурой. Пыльца это­
го типа в изолированном состоянии относится к 
формальным родам Illinites или Alisporites.

Распространение. Артинский и кунгурский яру­
сы, нижняя пермь; Приуралье.

Род Archaeovoltzia Naugolnykh,  
gen. nov.

Derivatio nominii:  от  латинизированного  гре­
ческого archaeo — первый, и Voltzia — родовое 
название таксона ранних хвойных.

Типовой вид. Archaeovoltzia meyeniana Naugol­
nykh, sp. nov., кунгурский ярус Среднего и Юж­
ного Приуралья.

Diagnosis.  Voltzialean  conifers  with  long  female 
fertile zones formed by long linear bracts and isometri­
cal lobed seed­scales possessing five to six adaxially dis­
posed seed scars. Each fertile zone has more than one 
hundred  seed­scales. Vegetative  shoots  long, woody, 
with long linear leaves, each of them with single vein.

Описание. Вольциевые хвойные, с длинными 
женскими фертильными зонами, образованны­
ми длинными линейными брактеями и изомет­
ричными  лопастными  семенными  чешуями, 
несущими  от  пяти  до шести  адаксиально  рас­
положенных  семенных  рубцов.  Каждая  фер­
тильная зона имеет около 100 семенных чешуй. 
Вегетативные побеги длинные, деревянистые, с 
длинными линейными листьями, каждый из ко­
торых имеет одну жилку.
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Рис. 93.  Ullmannia sp.,  макроморфология  (A)  и  эпидермально­кутикулярное  строение  (B–I),  экз.  ГИН 
№ 4856/177

A — облиственный побег, с которого были изготовлены препараты кутикулы (фиг. B–I); B — относительно длинная 
трихома; C — папиллозная кутикула; D — поверхность кутикулы с многочисленными округлыми изометричными папилла­
ми; E — устьичный аппарат, вид извне; F — устьичный аппарат, вид изнутри; G — два устьица (графическую дешифровку 
снимка см. на рис. 93, G); H — короткая трихома; I — эпидерма с четырьмя устьицами. Местонахождение: Красная Глинка. 
Длина масштабной линейки — 1 см (А), 20 мкм (B, D, H, I), 50 мкм (C, E, F), 45 мкм (G)
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Рис. 94. Uralostrobus voltzioides Naugolnykh, морфология мужских стробилов, детальные прорисовки (A–D) и 
реконструкция стробила (E)

A,  B  —  практически  полностью  сохранившийся  мужской  стробил,  экз.  ГИН №  4856/297;  C,  D  —  голотип  ГИН 
№ 3773(11)/179(89); E — реконструкция общего облика мужского стробила. Местонахождения: Соболя (A, B); Чекарда­1, 
слой 7 (C, D). Длина масштабной линейки — 1 см



171

Семейство Voltziaceae Arnold, 1947

Рис. 95. Uralostrobus voltzioides Naugolnykh, строение трахеиды (A), пыльца, сохранившаяся in situ в микро­
спорангии (B, C, E–H), микроспорангий со скоплением пыльцы (D), реконструкция микроспорофилла (I, J). 
ГИН № 3773(11)/179(89)

Местонахождение: Чекарда­1, слой 7 (A–J). Длина масштабной линейки — 50 мкм (A–H), 1 см (I, J)
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Сравнение. От наиболее близкого рода Voltzia 
Brongniart новый род отличается большим ко­
личеством  семенных  рубцов  и  сильнее  разви­
тыми брактеями. От рода Concholepis  S.Meyen 
отличается  гипертрофированными  брактеями, 
более отчетливыми лопастями на семенных че­
шуях и существенно более развитыми стериль­
ными  листь ями  на  вегетативных  побегах.  От 
рода Majonica Clement­Westerhof новый род от­
личается  длинными  игловидными  брактеями, 
которые у Majonica имеют широкосубромбиче­
скую форму и несут краевые шипы  [Clement­
Westerhof, 1988, Fig. 7.6, a]. От рода Lebowskia 
Looy новый род отличается фертильными зона­
ми (в отличие от стробилов у Lebowskia), мень­
шим размером  семенных  чешуй и  существен­
но большим количеством брактейно­пазушных 
комплексов в одной фертильной зоне, в отличие 
от  количества  брактейно­пазушных  комплек­
сов  на  одном  стробиле  у Lebowskia. От  родов 
Manifera Looy et Stevenson и Dolomitia Clement­

Westerhof  новый  род  отличается  существенно 
менее развитыми черешками семенной чешуи 
(у Archaeovoltzia они практически отсутствуют) 
и слабее обособленными лопастями семенной 
чешуи.

Видовой  состав.  Типовой  вид  Archaeovoltzia 
mey eniana Naugolnykh, sp. nov., A. prisca (Zalessky) 
Naugolnykh,  comb.  nov.  и,  возможно,  еще  один 
или два вида из казанских отложений Приуралья 
(местонахождения Куединские Ключики и Новый 
Кувак).

Распространение.  Нижняя  и  средняя  пермь 
При уралья.

Archaeovoltzia meyeniana Naugolnykh, 
sp. nov.

Табл. LXXV, фиг. 1, Табл. LXXVI, фиг. 1–4;  
рис. 97, A–E

Синонимика: Bardospermum rigidum S.Meyen (in part.): 
Наугольных, 1998, с. 126–127, рис. 79, Табл. XXIX, фиг. 3.

Derivatio nominii: в честь Сергея Викторовича 
Мей ена,  выдающегося  российского  палеобота­
ника.

Голотип. ГИН № 3773(11)/138(89).
Diagnosis. Same as for the genus.

Описание. В имеющейся коллекции находит­
ся один экземпляр фертильной зоны хвойного 
этого вида хорошей сохранности, а также около 
десятка  вегетативных побегов,  развитых  в  раз­
личной  степени,  с  листьями,  сохранившимися 
в прикреплении к несущим осям. 

Судя по значительной толщине некоторых из 
имеющихся  фрагментов  побегов,  описываемое 
растение представляло собой довольно высокое 
дерево  с  облиственными плагиотропными вет­
вями, на некоторых из которых располагались 
фертильные зоны, включающие 100 или более 
брак тейно­пазушных  комплексов,  каждый  из 
которых, в свою очередь, состоял из линейной 
брактеи, в пазухе которой располагалась семен­
ная чешуя. Семенная чешуя была по краям и на 
верхушке рассечена на лопасти, развитые в раз­
личной степени. По меньшей мере на пяти или 
шести лопастях с их адаксиальной стороны на­
ходились  небольшие  семенные  рубцы. Макси­
мальная наблюдаемая длина одной фер тильной 
зоны равна 5,5 см при ширине 2 см.

Размеры  семенной  чешуи  варь ируют  от 
5×5  мм  у  слаборазвитых  фертильных  зон  до 
10×10 мм у хорошо развитых семенных чешуй.

Рис. 96. Uralostrobus voltzioides Naugolnykh, реконст­
рукция побега

Ранняя  пермь  Приуралья.  Длина  масштабной  линей­
ки — 1 см
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Семейство Voltziaceae Arnold, 1947

Рис. 97. Семейство Voltziaceae, порядок Voltziales, класс Pinopsida
A–E — Archaeovoltzia meyeniana Naugolnykh, gen. et sp. nov.: A — ГИН № 4856/331, семенная чешуя (сокращения: BP — 

базальная часть, MP — средняя часть, SL — семяножки); B — реконструкция фертильной зоны, часть брактей удалена, C–E — 
реконструкция брактейно­пазушного комплекса; F — Voltzia prisca Zalessky (по [Zalessky, 1939b, fig. 47]). Местонахождение: 
Чекарда–1, слой 10 (A); Матвеево (F). Длина масштабной линейки — 1 см (A, F), 0,5 см (B–E)
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Облиственные побеги длинные, прямые или 
слегка  изогнутые,  субцилиндрической  формы, 
несут  длинные  простые  линейные  листья,  рас­
положенные на побеге по разреженной спирали.

После отпадения листьев на развитых побегах 
остаются поперечно вытянутые листовые рубцы 
субромбической формы, шириной 3 мм и дли­
ной  1,5 мм. Стерильные облиственные побеги 
могут достигать в длину 20 см при ширине по­
бега более 1 см. Наиболее длинные листья могут 
достигать  35  мм  в  длину  при ширине  1,5  мм. 
Каждый  лист  несет  одну  тонкую  продольную 
жилку. Апекс листа приостренный; на верхушке 
листа  может  располагаться  мукро.  Край  листа 
ровный; края листа субпараллельные.

Замечания. Из пермских отложений Северного 
полушария  известен  ряд  хвойных,  в  той  или 
иной степени обнаруживающих сходство с Archae­
ovoltzia meyeniana Naugolnykh, sp. nov.

Довольно большое сходство наблюдается меж­
ду изолированными семенными чешуями Archae­
ovoltzia  meyeniana  и  Pseudovoltzia  liebeana  [Cle­
ment­Wetserhof,  1988, Fig.  7.4,  f; Visscher  et  al., 
2001, Plate III, fig. 7], что определенно свидетель­
ствует в пользу таксономической и филогенети­
ческой близости этих растений.

Безусловно,  к  этой  же  группе  вольциевых 
хвойных примыкает Manifera talaris Looy et Ste­
venson из кунгурских или роадских отложений 
Техаса [Looy, Stevenson, 2014] и Lebowskia grandi­
folia Looy, также из перми Техаса [Looy, 2007].

Высока вероятность того, что именно хвой­
ным Archaeovoltzia принадлежали мужские стро­
билы Uralostrobus voltzioides Naugolnykh с инсит­
ной  пыльцой  Illinites  [Naugolnykh,  2014].  Если 
такую  связь  в  будущем  удастся  надежно  дока­
зать  сонахождением  всех  органов  в  органиче­
ской связи друг с другом, то для всего растения 
следует  сохранить  одно  биноминальное  назва­
ние, избрание которого автор возлагает на сво­
их последователей.

Материал. Одна практически полоностью со­
хранившаяся  фертильная  зона,  расположенная 
на побеге, две изолированные семенные чешуи, 
семь  облиственных  побегов  различной  сохран­
ности.

Archaeovoltzia prisca (Zalessky, 1939) 
Naugolnykh, comb. nov.

Рис. 97, F

Синонимика: Voltzia prisca Zalessky: Zalessky, 1939b, 
p. 365–366, fig. 47.

Voltzia  principalis Zalessky: Zalessky,  1939b,  p.  365, 
figs. 45, 46.

базионим: Voltzia prisca Zalessky: Zalessky, 1939b, 
p. 365–366, fig. 47.

Голотип. Изображен М.Д. Залесским  [Zales­
sky, 1939b, p. 366, fig. 47]; Матвеево; кунгурский 
ярус, нижняя пермь; частично репродуцирован 
в настоящей работе (см. рис. 97, F).

Описание. Побеги хвойных с длинными ли­
нейными  или  линейно­ланцетными  листьями, 
расположенными на побеге по разреженной спи­
рали. Каждый лист имеет единственную тон кую 
продольную жилку. На старых побегах присут­
ствуют  плохо  выраженные  округлые  рубцы  от 
опавших листьев.

Сравнение. От Archaeovoltzia meyeniana вид от­
личается линейно­ланцетовидной формой листь­
ев и их более широкими пропорциями.

Замечания. Поскольку типовой материал ви­
дов Voltzia prisca Zalessky и Voltzia principalis Za­
lessky в настоящее время считается утерянным, 
дальнейшее сравнение этого вида с другими хвой­
ными из нижнепермских отложений Приуралья 
пока преждевременно.

Материал. Голотип (местонахождение Матве­
ево) и два экземпляра, изображенных в работе 
М.Д.  Залесского  [Zalessky,  1939b]  из  местона­
хождения Крутая Катушка­1.

Род Bardospermum S.Meyen, 1990

Bardospermum rigidum S.Meyen, 1990

Синонимика: Bardospermum rigidum S.Meyen: Мейен, 
1990б, с. 10–11, Табл. I, фиг. 1–6, рис. 1–4.

Голотип. ГИН № 3773/413; Пермский край, 
Лысьвенский район, левый берег р. Барды вы­
ше  с.  Матвеево,  местонахождение  Крутая  Ка­
тушка­1;  нижняя  пермь,  кунгурский  ярус,  фи­
липповский горизонт, лекская свита.

Описание (по С.В. Мейену [1990б]). Стериль­
ные побеги с игловидными листьями длиной око­
ло 2 см. Семеносные органы представляют со­
бой фертильные зоны.

Брактеи игловидные, но меньшей длины по 
сравнению со стерильными листьями нижележа­
щей части побега. Кутикулы обеих сторон иден­
тичны. Упорядоченности клеток не видно. В па­
зушном комплексе было не менее десяти семян.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.
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Изолированные семена
В кунгурских  отложениях Приуралья  встре­

чается большое количество разнообразных изо­
лированных семян (рис. 98 и 99; см. ниже 100). 
Таксономическое положение некоторых из них 
вызывает определенные сомнения. Именно по­
этому в настоящей работе описание семян дает­
ся отдельно.

Род Samaropsis Goeppert, 1865

Samaropsis danilovii Suchov, 1968
Рис. 99, O, P

Избранная синонимика: Samaropsis danilovii Suchov: 
Бетехтина, Сухов,  1968,  с.  176, Табл.  30, фиг.  1–18, 
Табл. 31, фиг. 1–14; Сухов, 1969, Табл. 10, фиг. 3–7; 
Наугольных, 1998, рис. 84, F, G; 2007, рис. 79, A, B.

Голотип. СНИИГГиМС № 44/909; Горловский 
бассейн, правый берег р. Шипунихи, в 1,3 км 
выше дер. Шадрино, обн. № 6; усятская свита.

Описание. Окрыленные семена трапецевидных 
очертаний,  неравнокрылые.  Крыло  симметрич­
ное,  расположено  в  апикальной  части  семени. 
«Ядро»  семени  (эндосперм,  нуцеллюс  с  интегу­
ментальным  покровом)  округло­овальной  фор­
мы, слегка продольно вытянуто, с оттянутым мик­
ропиле. Микропилярный  канал  проходит  через 
все  крыло,  образуя  характерное  терминальное 
расширение. Через среднюю часть «ядра» семени 
проходит продольное медиальное ребро. Средний 
размер семян: длина 13–15 мм, ширина 8–9 мм.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье, Сибирь.

Samaropsis macroptera Naugolnykh, 1998
Рис. 99, A, B

Синонимика: Samaropsis macroptera Naugolnykh: На­
угольных, 1998, Табл. XXXI, фиг. 1, 2, рис. 81, A, B.

Голотип. ГИН № 3773(11)/121(89); Пермский 
край, Суксунский район,  дер. Чекарда  (место­
нахождение  Чекарда­1,  слой  10),  левый  берег 
р. Сылвы непосредственно ниже устья р. Чекар­
ды; нижняя пермь, кунгурский ярус, иренский 
горизонт, кошелевская свита.

Описание.  Окрыленные  семена  изометрич­
ной, округлой или округло­трапецевидной фор­

мы, с хорошо развитым симметричным крылом, 
равномерно окружающим «ядро» со всех сторон, 
за исключением базальной (халазальной) части, 
где в крыле находится небольшой синус рассе­
чения (вырезка). Ядро окружено продольными 
складками, постепенно выполаживающимися к 
внешнему краю крыла. Средний размер семян: 
длина 15 мм, ширина 11 мм.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Samaropsis subpatula Suchov, 1969
Табл. LXXXI, фиг. 2, 3; рис. 99, C

Синонимика: Samaropsis subpatula Suchov: Сухов, 1969, 
с. 89–90, Табл. 7, фиг. 15; Наугольных, 1998, рис. 84, I.

Голотип.  СНИИГиМС №  67/915­1;  Тунгус­
ский  бассейн,  левый  берег  р.  Горбиячины,  в 
3,35 км ниже устья руч. Стан, обн. 222, слой 4, 
между угольными пластами XII и XIII; нижняя 
пермь, бургуклинская свита.

Описание. Относительно мелкие окрыленные 
семена с узким, равномерно развитым крылом, 
полностью  окружающим  «ядро»,  за  исключе­
нием базальной и апикальной вырезок. Форма 
семян овальная, продольно вытянутая. Средний 
размер семян: длина 5–6 мм, ширина 2–3 мм.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье, Сибирь.

Samaropsis tuberculata Dombrovskaya, 1961
Табл. LXXXI, фиг. 5, 6; рис. 99, I–M

Синонимика:  Samaropsis  tuberculata  Dombrovskaya: 
Домбровская, 1961, Табл. I, фиг. 1; Игнатьев, 1987, с. 42–
44, Табл. 2, фиг. 1–7: Наугольных, 1998, рис. 85, A–E.

Голотип. ЦНИГРмузей № 1/8517; Печорский 
угольный бассейн; пермь, воркутская серия.

Описание. Окрыленные семена каплевидной 
формы, с тонким и узким крылом, равномерно 
окружающим  «ядро».  В  средней  части  семени 
располагается  отчетливое продольное медиаль­
ное ребро. Средний размер семян: длина 7–8 мм, 
ширина 5–6 мм.

Замечания.  Ранее  автор  использовал  иную 
ориентировку семян Samaropsis tuberculata Domb­
rovskaya [Наугольных, 1998], однако сейчас пред­
ставляется  более  вероятной  обратная  ориенти­
ровка, при интерпретации широкого конца се­
мени как апикального.
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Рис. 98. Изолированные семена из верхнекаменноугольных (F) и нижнепермских (A–E и G–J) отложений 
Приуралья

A — Rugosospermum callosum Naugolnykh,  голотип №  4856/155;  B — Hirsutospermum paniculatum Naugolnykh,  голотип 
№ 3773(11)/271(91); C — Sylvella alata Zalessky (переходная форма к семенам типа Samaropsis rectialata Neuburg), № 4856/67; 
D — Laevigatospermum compressum Naugolnykh, синтип № 3737/154; E — Laevigatospermum compressum Naugolnykh, голотип 
№ 3773(11)/364(93); F — gen. et sp. nov. (нуждается в описании), экз. № 4856/8; G — Sylvella alata Zalessky, экз. № 4856/75; 
H — Hirsutospermum paniculatum Naugolnykh, синтип № 3773(11)/104(89); I — Craspedosperma filiferum Naugolnykh, голотип 
№ 4856/108; J — Craspedosperma filiferum Naugolnykh, экз. № 4856/106. Местонахождения: Чекарда­1, слой 10 (A, D, E, I, J); 
Чекарда­1, слой 7 (H); Чекарда­2 (B); Новый Бугалыш (C, G); Айдаралаш, слой 16/1 (F). Длина масштабной линейки — 
1 мм (A, B, E, F, I, J), 2 мм (C, D, G, H)
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Окончательно этот вопрос можно будет решить 
после находки семян этого типа в естественном 
прикреплении к репродуктивному органу.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; уфимский ярус, средняя пермь; Приура­
лье, включая Печорский угольный бассейн.

Samaropsis triquetra Zalessky, 1937
Табл. LV, фиг. 1–9; рис. 72, A–I, рис. 99, D–G

Избранная  синонимика:  Samaropsis  triquetra  Zales­
sky: Zalessky, 1937b, p. 68–69,  fig. 32; Нейбург, 1965, 
с. 94–96, Табл. XLIV, фиг. 1–10, Табл. XLVIII, фиг. 
14; Игнатьев, 1983, с. 17–18, Табл. 11, фиг. 5–15, Табл. 
12, фиг. 1–11; Владимирович, 1986, Табл. 144, фиг. 7, 
8 (семена изображены микропиле вниз); Наугольных, 
1998,  рис.  67, Е,  рис.  68, A, B,  рис.  84, A–E;  2007, 
Табл. LVII, фиг. 9, рис. 13, Q.

Голотип. В протологе обозначен не был.
лектотип. Выбран М.Ф. Нейбург [1965, с. 94]; 

был изображен М.Д. Залесским [Zalessky, 1937b, 
внизу]; Пермский край, Кишертский район, Са­
ламатский овраг,  в  4 км от  ст. Кишерть  в на­
правлени  к  ст. Шумково;  нижняя пермь,  кун­
гурский ярус, иренский горизонт, кошелевская 
свита.

Описание.  Семена  характерной  треугольной 
или  узкотрапециевидной  формы,  с  широкой 
верхней частью и суживающимся оттянутым ос­
нованием.  Семена  полностью  окружены  кры­
лом, за исключением апикальной (примикропи­
лярной)  и  базальной  (халазальной)  частей. На 
крыле  присутствуют  характерные  пологие,  но 
отчетливые  складки,  образующие  на  «ушках» 
(латеральных выростах в верхней части крыла) 
своеобразные полупетлевидные фигуры, повто­
ряющие очертания крыла. Средний размер се­
мян: длина 7 мм, ширина — 4–5 мм.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье, а также, возможно, Сибирь 
и Дальний Восток.

Samaropsis complanata Naugolnykh, 1998
Рис. 100, M, N

Синонимика: Samaropsis (?) complanata Naugolnykh: 
Наугольных, 1998, с. 134–136, Табл. XXXII, фиг. 1, 5, 
рис. 82, A–E; 2007, Табл. LVII, фиг. 1, 2, 4, 6.

Голотип. ГИН № 3773(11)/53a(89); Пермский 
край, Суксунский район,  дер. Чекарда  (место­

нахождение  Чекарда­1,  слой  7),  левый  берег 
р. Сылвы непосредственно ниже устья р. Чекар­
ды; нижняя пермь, кунгурский ярус, иренский 
горизонт, кошелевская свита.

Описание. Семена субтреугольных или округ­
лых очертаний, с оттянутым клиновидным осно­
ванием  и  с  микропилярной  частью,  заостряю­
щейся в виде шипообразного выступа. В сроед­
ней части семени расположено продольное реб­
ро. Боковые части семени в его верхней части 
выступают  в  форме  «плечиков».  Средний  раз­
мер семян: длина 10 мм, ширина 7–8 мм.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Род Sylvella Zalessky, 1937

Sylvella alata Zalessky, 1937
Табл. LXII, фиг. 1–6; рис. 98, G, рис. 100, A–D

Синонимика: Sylvella alata Zalessky: Zalessky, 1937b, 
p. 86–87, fig. 53–55; Нейбург, 1965, Табл. XLVI, фиг. 
14, 15, Табл. XLVII, фиг. 1, 2, Табл. XLVIII, фиг. 15; 
Сухов,  1969,  с.  181–182, Табл.  29, фиг.  1–2; Мейен, 
1982б, рис. 4, и; Игнатьев, 1983, с. 22–23 (замечание), 
Табл. 17, фиг. 1–10; Наугольных, 1998, рис. 87, A–H, 
рис.  90, A, B;  2007, Табл. LX, фиг.  4–9, Табл. LXI, 
фиг. 1–11, Табл. LXII, фиг. 1–10, Табл. LXIII, фиг. 9, 
рис. 88, B, C.

Голотип. В протологе обозначен не был.
лектотип. Избран М.Ф. Нейбург [1965, с. 100], 

изображен М.Д. Залесским [Zalessky, 1937b, fig. 
53]; Пермский край, Лысьвенский район, левый 
берег р. Барды ниже с. Матвеево, местонахожде­
ние Матвеево; нижняя пермь, кунгурский ярус, 
филипповский горизонт, лекская свита.

Описание.  Семена  с  крупным  асимметрич­
ным апикальным крылом, окружающим микро­
пиле и примикропилярную часть семени. Крыло 
ромбовидной или ланцетовидной формы. «Ядро» 
овальное  или  широковеретеновидное,  несет 
тонкую продольную ребристость. Средний раз­
мер семян: длина 30–35 мм (вместе с апикаль­
ным крылом), максимальная ширина крыла — 
8–9 мм; длина «ядра» — 10 мм, ширина «ядра» — 
6 мм.

Замечания. Нередко семена Sylvella alata Zales­
sky, а также другие представители рода Sylvella, 
сохраняются  в  момент  прорастания,  гермина­
ции, с длинным проростком — гипокотилем.

Точный тип репродуктивных органов, которым 
принадлежали семена Sylvella, до конца не ясен.
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⇐
Рис. 99. Изолированные семена из нижнепермских отложений Приуралья
A, B — Samaropsis macroptera Naugolnykh (ранее ошибочно определялись как семена ex gr. Samaropsis erunakovensis Radczenko 

vel Samaropsis irregularis Neuburg): A — экз. ГИН № 3737/231, B — экз. ГИН № 3773(11)/322a(92); C — Samaropsis subpatula Suchov, 
экз. ГИН № 3737/163; D–G — Samaropsis triquetra Zalessky: D — экз. ГИН № 3773(11)/117(89), E — экз. ГИН № 3737/229a, 
F — экз. ГИН № 3737/79, G — экз. ГИН № 3737/157; H — Samaropsis aff. dombrovskae Vladimirovich, экз. ГИН № 3737/100a; 
I–M — Samaropsis tuberculata Dombrovskaya (ранее автором эти семена были ориентированы микропиле вниз [Наугольных, 1998, 
рис. 85, A–E]): I — экз. ГИН № 3737/250, J — экз. ГИН № 3737/232, K — экз. ГИН № 3737/101, L — экз. ГИН № 3737/203, 
M — экз. ГИН № 3737/233; N — Cardiocarpus sp., экз. ГИН № 4846/27; O, P — Samaropsis danilovii Suchov: O — экз. ГИН 
№ 3737/274, P — экз. ГИН № 3737/151; Q–T — Cardiocarpus cordatus (Eichwald) Schmalhausen: Q — экз. ГИН № 3737/230a, R — 
экз. ГИН № 3737/140, S — экз. ГИН № 3737/183a, T — экз. ГИН № 3737/203. Местонахождения: Чекарда­1, слой 10 (A–M, 
O–Т); Кожим­5, слой 445 (N). Длина масштабной линейки — 1 см (B, D–G, H, O–T), 5 мм (I–M), 2 мм (A, C, N)

Было  опубликовано  изображение  семенос­
ного  кистевидного  органа,  сходного  с  родом 
Suchoviella  Ignatiev  et  S.Meyen,  у  которого  со­
хранились в естественном прикреплении к не­
сущему  побегу  семена  с  гипертрофированным 
апикальным крылом, сходные с семенами рода 
Sylvella [Наугольных и др., 2013, Табл. IV, фиг. 2, 
рис. 2]. Ранее высказывались предположения о 
принадлежности семян Sylvella войновскиевым 
[Мейен, 1982б, 1987], а также репродуктивным 
органам Scirostrobus и Astrogaussia  [Наугольных, 
1998], которые, по современным представлени­
ям,  тоже  принадлежали  голосеменным  класса 
войновскиевых  (Vojnovskyopsida).  В  настоящее 
время  можно  с  уверенностью  утверждать,  что 
семена Sylvella принадлежали войновскиевым и, 
скорее всего, располагались по плотной спира­
ли на длинной или укороченной оси. Возможно, 
они были разделены брактеями или семенными 
чешуями, находки которых тоже известны из тех 
же отложений. Эти семенные чешуи по форме и 
размерам соответствуют семенам Sylvella.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; уфимский ярус, средняя пермь; Приура­
лье  (включая  Печорский  угольный  бассейн), 
Сибирь, Дальний Восток.

Род Bardocarpus Zalessky, 1937

Bardocarpus aliger Zalessky, 1937
Рис. 100, K

Синонимика:  Bardocarpus  aliger  Zalessky:  Zalessky, 
1937b,  p.  87,  fig.  56; Нейбург,  1965,  с.  104–106,  Табл. 
XLV,  фиг.  1,  2a–3,  Табл.  XLVIII,  фиг.  16;  Игнатьев, 
1983, с. 20–21, Табл. 14, фиг. 1–9; Мейен, 1992, рис. 9.18.

Bardocarpus sp.: Наугольных, 1998, рис. 86, F; 2007, 
Табл. LIII, 4.

Голотип. Изображен М.Д. Залесским  [Zales­
sky, 1937b, p. 87, fig. 56]; Пермский край, Лысь­
венский  район,  левый  берег  р.  Барды  ниже 

с. Матвеево, местонахождение Матвеево; ниж­
няя пермь, кунгурский ярус, филипповский го­
ризонт, лекская свита.

Описание.  Блатерально  симметричные  семе­
на, ширина которых заметно превышает длину. 
Форма семени обратнотрапециевидная, с широ­
кой апикальной частью и суживающимся основа­
нием. Крылатка остутствует, но по краю семени 
располагается полоса уплощенных саркотесталь­
ных тканей, скорее всего, способствовавшая ане­
мохории. В верхней части семени по его бокам 
эта  кайма  образовывала  два  симметрично  рас­
положенных округлых выроста в форме «ушек», 
между  которыми  находилось  микропиле,  выде­
лявшееся в очертаниях семени в виде приострен­
ного  клювика.  В  рельефе  семени  выделяется 
цент ральное  «ядро»  веретеновидной  продольно 
вытянутой формы,  соответствующее расположе­
нию  нуцеллюса.  Поверхность  семени  покрыта 
продольными  складками  и  ребрами.  Средний 
размер семян: 15 мм в ширину и 10 мм в длину.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь;  Приуралье,  включая  Печорский  уголь­
ный бассейн.

Bardocarpus superus Neuburg, 1954
Табл. LXXXI, фиг. 11; рис. 100, L

Синонимика: Нейбург, 1954, с. 130, Табл.  I, фиг. 
8; 1965, с. 106–108, Табл. XLV, фиг. 4–9, Табл. XLVI, 
фиг. 1–6; Игнатьев, 1983, с. 21–22, Табл. 15, фиг. 1–11, 
Табл. 16, фиг. 1–12; Наугольных, 1998, рис. 86, H.

Голотип. ГИН № 3041/163; Печорский уголь­
ный  бассейн,  правый  берег  р. Силовой, между 
устьями рек Халмерью и Ярейю, обн. 6­П, кровля 
пласта «г­11»; печорская серия, силовская свита.

Описание. Семена этого вида в целом напомина­
ют семена Bardocarpus aliger Zalessky, но отличают­
ся существенно более крупными размерами и ме­
нее развитыми латеральными «ушками». Средний 
размер семян: 20 мм в ширину и 15 мм в длину.
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Рис. 100. Изолированные семена из нижнепермских отложений Приуралья
A–D — Sylvella alata Zalessky: A — экз. ГИН № 3773(11)/199(90), B — экз. ГИН № 3737/277, C — экз. ГИН №3737/11, 

D — 3737/8; E — Carpolithes cf.  ruminatus Dombrovskaya, экз.  ГИН № 3773(11)/126(89); F — Cordaicarpus sp.,  экз.  ГИН 
№ 3773(11)/155(89); G — gen. et sp. nov., экз. ГИН № 3773(11)/163(89); H–J — Carpolithes globosus Suchov: H — экз. ГИН 
№ 3737/141, I — экз. ГИН № 3737/180, J — экз. ГИН № 3737/139; K — Bardocarpus aliger Zalessky, экз. ГИН № 3773(11)/147(89)h; 
L  —  Bardocarpus superus Neuburg,  экз.  ГИН №  3737/225;  M,  N  —  Samaropsis complanata Naugolnykh:  М  —  экз.  ГИН 
№ 3773(11)/242(90), N — голотип ГИН № 3773(11)/53a(89). Местонахождение: Чекарда­1, слой 10 (A–L); Чекарда­1, слой 7 
(M, N). Длина масштабной линейки — 1 см (A–J, M, N), 5 мм (K, L)
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Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь;  уфимский  и  казанский  ярусы,  средняя 
пермь;  Приуралье,  включая  Печорский  уголь­
ный бассейн.

Род Cordaicarpus Geinitz, 1862

Cordaicarpus uralicus Dombrovskaya,  
1976

Рис. 35, D

Синонимика:  Cordaicarpus  uralicus  Dombrovskaya: 
Домбровская, 1976, Табл. 1, фиг. 12; Игнатьев. 1987, 
с. 20–21, Табл. 10, фиг. 3;

Cordaicarpus cf. uralicus Dombrovskaya: Наугольных, 
1992а, с. 37–38, Табл. II, фиг. 1, 8, Табл. III, фиг. 3, 
рис. 14, A–D.

Cordaicarpus sp.: Наугольных, 1992а, Табл. II, фиг. 
7, Табл. III, фиг. 2.

Голотип. ЦНИГРмузей № 12/8516. Местопо­
ложение голотипа в настоящее время неизвест­
но;  высказывалось  предположение  [Игнатьев, 
1987, с. 20], что он может находиться среди дуб­
летных  экземпляров  к  коллекции  №  8516  в 
ЦНИГРмузее (ВСЕГЕИ, Санкт­Петербург).

Описание.  Семена  овальных  очертаний,  без 
крылатки, но с тонкой каймой уплотнения ин­
тегументальных  тканей  по  периферии  семени. 
Апикальная  часть  семени  может  быть  слегка 
приострена; базальная часть немного притупле­
на, может быть закругленной. Спермодерма не­
сет  тонкую  продольную  ребристость.  Средний 
размер семян: 5–6 мм в длину и 3 мм в ширину.

Замечания. Семена Cordaicarpus uralicus Domb­
rovskaya  были  обнаружены  в  прикреплении  к 
семеносным щиткам пельтаспермовых Peltasper­
mum petaloides Naugolnykh, sp. nov. (см. выше), 
поэтому нет никаких сомнений в том, что эти 
семена принадлежали пельтаспермовым.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Род Cardiocarpus Brongniart,  
1874

Cardiocarpus cordatus (Eichwald, 1854)  
Schmalhausen, 1887

Табл. LXXXI, фиг. 1, 4, 7; рис. 99, Q–T

Синонимика: Haidingera cordata Eichwald: Эйхвальд, 
1854, с. 182, Табл. XV, фиг. 7–10.

Cardiocarpus  cordatus  (Eichwald)  Schmalhausen: 
Шмаль гаузен, 1887, Табл. VII, фиг. 14–21; Владими­
рович, 1986, Табл. 137, фиг. 14 (на таблице номер не 
поставлен,  но  аналитическим  путем  можно  устано­
вить, что автор работы ссылается на семя внизу та­
блицы слева от центра), Табл. 138, фиг. 10, Табл. 147, 
фиг. 13; Наугольных, 1998, рис. 85, F–I.

Cardiocarpus  cf.  cordatus  (Eichwald)  Schmalhausen: 
Наугольных, 2007, с. 176–178, Табл. LVII, фиг. 10, рис. 
89, A, D.

Голотип. В протологе обозначен не был.
лектотип.  Изображен  И.Ф. Шмальгаузеном 

[1887, Табл. VII, фиг. 20]; артинский ярус, ниж­
няя пермь; Свердловская область, пос. Арти, бе­
рег р. Уфы у пристани.

Описание.  Семена  относительно  изометрич­
ной  формы,  характерных  сердцевидных  очер­
таний,  с  тонким  крылом,  окружающим  ядро. 
Верхушка  семян  оттянутая,  в  основании нахо­
дится вырез. Семенной рубчик находится в ба­
зальном вырезе, но смещен на одну из сторон 
семени. Средний размер семян: 11–12 мм в дли­
ну и 8–9 мм в ширину.

Замечания. Семена Cardiocarpus cordatus (Eich­
wald)  Schmalhausen  постоянно  встречаются  со­
вместно с побегами вальхиевых хвойных. Внеш­
не  эти  семена  очень  сходны  с  семенами  валь­
хиевых  из  верхнекаменноугольных  и  нижне­
пермских отложений Еврамерики (роды Emporia, 
Walchia, Utrechtia). Из хвойных, встречающихся 
в  нижнепермских  отложениях Приуралья,  раз­
мер семяножек и семенных рубцов соответству­
ет размеру семян и семенного рубчика Cardio­
carpus cordatus только у женских стробилов Wal­
chia  bardaeana Zalessky.  По  всей  видимости, 
имен но этому хвойному могли принадлежать се­
мена Car dio carpus cordatus.

Распространение.  Артинский  ярус,  кунгур­
ский  ярус,  нижняя  пермь;  уфимский  ярус, 
средняя  пермь,  Приуралье  и  соседние  реги­
оны.

Род Laevigatospermum Naugolnykh,  
2008

Laevigatospermum compressum  
Naugolnykh, 2008

Рис. 98, D, E

Синонимика: Laevigatospermum  compressum Naugol­
nykh: Наугольных, 2008, с. 88–90, Табл. X, фиг. 1, рис. 
1, б, в, рис. 3, в; 2014, Табл. XVIII, фиг. 3.
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Голотип. ГИН № 3773(11)/364(93); Пермский 
край, Суксунский район,  дер. Чекарда  (место­
нахождение  Чекарда­1,  слой  10),  левый  берег 
р. Сылвы непосредственно ниже устья р. Чекар­
ды; нижняя пермь, кунгурский ярус, иренский 
горизонт, кошелевская свита.

Описание.  Семена  округлых  очертаний,  до 
9 мм в диаметре, с синусом в форме глубокой вы­
емки в примикропилярной части семени. В пред­
полагаемой базальной части семени его край мо­
жет быть немного деформирован. Центральная, 
большая по  размеру,  часть  семени  соответству­
ет  нуцеллусу  с  интегументальными  покровами. 
Спермодерма  этой  части  семени  ровная,  прак­
тически гладкая, и лишь в верхней части семе­
ни намечаются пологие продольные морщинки. 
Центральная часть семени полностью окружена 
неширокой  каймой  интегументального  проис­
хождения, образующей крыло. Кайма имеет ши­
рину около 1 мм. Крыло, в отличие от спермо­
дермы  центральной  части  семени,  несет  более 
отчетливые продольные складки и морщины.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Род Hirsutospermum Naugolnykh, 2008

Hirsutospermum paniculatum Naugolnykh,  
2008

Табл. LXXXI, 9, 10; рис. 98, B, H

Синонимика: Hirsutospermum paniculatum Naugolnykh: 
Наугольных, 2008в, с. 91, рис. 1, а, г, рис. 2.

Голотип. ГИН № 3773(11)/271(91); Пермский 
край, Суксунский район,  дер. Чекарда  (место­
нахождение Чекарда­2),  левый берег р. Сылвы 
в 100 м выше устья р. Чекарды; нижняя пермь, 
кунгурский ярус, иренский горизонт, кошелев­
ская свита.

Описание. Семена представляют собой субци­
линдрические или яйцевидные тела, постепенно 
переходящие в апикальном направлении в хоро­
шо развитый хохолок, образованный длинными 
нитевидными выростами спермодермы. Судя по 
взаимному расположению выростов, спутанных 
и  переплетенных  между  собой,  можно  пред­
положить,  что  они  при  жизни  растения  были 
гибкими. Длина голотипа составляет 33 мм при 
ширине базальной части семени 2 мм. Средняя 
ширина хохолка голотипа — 3 мм. В базальной 

части  голотипа  сохранилось  тело  удлиненно­
яйцевидных очертаний с округлым основанием 
и сильно оттянутой апикальной частью. Это те­
ло соответствует области развития эндосперма. 
Тело (нуцеллус с интегументальным покровом) 
покрыто тонкими слабо выраженными продоль­
ными  ребрами. Ширина  тела  составляет  1  мм 
при длине около 4 мм.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.

Род Rugosospermum Naugolnykh, 2008

Rugosospermum callosum Naugolnykh,  
2008

Рис. 98, A

Синонимика: Rugosospermum callosum Naugolnykh: На­
угольных, 2008в, с. 92–93, Табл. X, фиг. 1, рис. 3, г, д.

Голотип. ГИН № 4856/155; Пермский край, 
Суксунский район, дер. Чекарда (местонахожде­
ние Чекарда­1, слой 10), левый берег р. Сылвы 
непосредственно ниже устья р. Чекарды; ниж­
няя  пермь,  кунгурский  ярус,  иренский  гори­
зонт, кошелевская свита.

Описание. Семена, отнесенные к этому виду, 
отличаются  небольшими  размерами,  слабо  от­
тянутой микропилярной частью семени, округ­
лым основанием семени с небольшой базальной 
выемкой.  Семена  уплощенные,  поверхность 
спермодермы  продольно­морщинистая.  В  апи­
кальной  части  семени  морщинки  переходят  в 
характерный  мелкоячеистый  рельеф.  По  кос­
венным признакам (характеру и степени дефор­
мации  фитолеймы)  можно  сделать  некоторые 
предположения  о  внутреннем  строении  семян 
это го вида. На остатках семян хорошо обособле­
на  маргинальная  кайма,  образованная  за  счет 
деформации  мягких  саркотестальных  тканей, 
располагавшихся  вокруг  более  плотной  цент­
ральной части  семени,  соответствующей месту 
расположения  нуцеллуса.  В  апикальной  части 
семени переход от каймы к центральной части 
семени более резкий и отчетливый; в базальной 
части семени — более постепенный, что позво­
ляет предположить, что в верхней части семени 
саркотеста примыкала к нуцеллусу менее плот­
но, возможно, с образованием полости.

Распространение.  Кунгурский  ярус,  нижняя 
пермь; Приуралье.
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Различным  аспектам  палеоэкологии  перм­
ских растений посвящено большое количество 
научных работ,  и их  всесторонний  анализ  вы­
ходит за пределы настоящей работы. Примени­
тельно  к  материалу  из  пермских  отложений 
Приуралья автором были опубликованы общие 
соображения о строении и эволюции катениаль­
ных  последовательностей  пермской  раститель­
ности этого региона, а также об основных типах 
пермских  фитоориктоценозов  Приуралья  [На­
угольных, 2007].

Общая  флорогенетическая  последователь­
ность в перми Приуралья  (рис. 101;  см.  также 
[Наугольных, 2007, с. 67, рис. 1]) выглядит сле­
дующим образом.

Флоры ассельского–артинс кого ярусов в Юж­
ном и Среднем Приуралье отличаются большим 
количеством  ксерофитных  растений,  прежде 
всего,  вальхиевых  хвойных.  Таксономическое 
разнообразие  более  молодой —  кунгурской — 
флоры  заметно  выше.  Здесь  много  споровых 
растений, в особенности хвощевидных и папо­
ротников, большой процент принадлежит вой­
новскиевым,  пельтаспермовым  и  гинкгофитам 
(рис.  102 и  103  (пояснение к рис.  103  см. ни­
же)).  В  отдельных фациях  по­прежнему много 
хвойных,  причем помимо  вальхивых присутст­
вуют и первые примитивные вольциевые (Archae­
ovoltzia meyeneana Naug.,  Uralostrobus voltzioides 
Naug.).

В следующей флоре (соликамской) таксоно­
мический состав меняется очень драматическим 
образом.  Безусловными  доминантами  стано­
вятся  гетероспоровые  плауновидные  Viatche­
slavia vorcutensis Zalessky (рис. 104) и листосте­
бельные мхи. Остальные группы высших рас­
тений,  по  всей  видимости,  в  той  или  иной 
степени  сохранились  в  рефугиумах  и  вновь 
вернулись  в  благоприятные  для  их  произрас­

тания экотопы только в шешминское и казан­
ское время. Далее до конца пермского периода 
разнообразие  конкретных  флор  снова  начало 
постепенно  снижаться  и  на  рубеже  перми  и 
триаса  произошел  резкий  перелом,  вырази­
вшийся в том, что на первый план вновь выш­
ли гетероспоровые плауновидные — Pleuromeia 
rossica Neub.,  прямые  потомки пермских Via­
tcheslavia Zalessky и Signacularia Zalessky. Резкое 
обеднение  таксономического  состава  флор  в 
соликамское и инд­оленёкское время демонст­
рирует динамику и количественные характери­
стики, совпадающие с симптоматикой экосис­
темных  кризисов,  установленных  на  основе 
изучения динамики развития сообществ насе­
комых и наземных тетрапод в условиях экосис­
темных кризисов ([Жерихин, 1987; Каландадзе, 
Раути ан, 1993]; подробнее см.: [Наугольных, 2007, 
с. 66–74]).

Важным  аспектом  палеоэкологических  ис­
следований является установление прижизнен­
ных взаимоотношений между различными ком­
понентами  палеоэкосистем.  Применительно  к 
высшим растениям на первый план выходят их 
взаимоотношения с членистоногими, в особен­
ности,  с  насекомыми,  для  многих  из  которых 
растения служат и трофической базой, и местом 
обитания, и даже субстратом для репродуктив­
ных функций.

В пермских отложениях Приуралья довольно 
часто  встречаются  краевые  погрызы  листовых 
пластинок насекомыми или диплоподами (Табл. 
XXVI,  фиг.  3,  3a),  а  также  яйцекладки  (Табл. 
LXXXII, фиг. 1–6), оставленные, по всей види­
мости,  стрекозами  [Василенко,  Наугольных, 
2011].

Аномально крупные яйцекладки на большом 
побеге хвощевидного Para calamites sp. были об­
наружены  автором  в  верхнеартинских  отложе­

Глава 5
ПАлеОЭКОлОГИя
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Рис. 101. Круговые диаграммы. Количественное участие видов по группам в таксономическом разнообра­
зии флор

A — кунгурская флора Приуралья; B — соликамская флора Приуралья; C — шешминская флора Приуралья; D — казан­
ская флора Поволжья; E — казанская флора медистых песчаников Южного Приуралья; F — чижевская флора (Котельнич); 
G — вязниковская флора (Соковка); H — ветлужская флора (Тихвинское).

1 — мхи; 2 — плауновидные; 3 — членистостебельные; 4 — папоротники; 5 — птеридоспермы; 6 — гинкговые; 7 — 
войновскиевые; 8 — дикранофилловые; 9 — хвойные; 10 — цикадофиты

ниях местонахождения Урма­2 (Табл. LXXXIII, 
фиг.  5–8).  Ископаемые  остатки  меганеврид 
встречаются в кунгурских и уфимских отложе­
ниях Приуралья (Табл. LXXXIII, фиг. 1–4). На 

основе  этих  находок  была  предложена  рекон­
струкция  стрекозы­меганевриды  Arctotypus sp., 
откладывающей  яйца  на  побеге  паракаламита 
(рис. 105).



185

Глава 5. Палеоэкология

Р
ис

. 
10

2.
 Р
ек

он
ст
ру

кц
и
я 
ра
н
н
еп

ер
м
ск

ой
 р
ас
ти

те
ль
н
ос

ти
 С

ре
дн

ег
о 
и
 Ю

ж
н
ог
о 
П
ри

ур
ал
ья
, 
ку

н
гу
рс
ки

й
 в
ек

С
ле
ва
, 
н
а 
п
ер
ед
н
ем

 п
ла
н
е 
—
 з
ар
ос

ли
 х
во

щ
ев
и
дн

ы
х 

E
qu

is
et

in
os

ta
ch

ys
 p

er
em

en
si
s 
(Z

al
es
sk
y)
 N

au
go
ln
yk
h 
с 
ха
ра
кт
ер
н
ы
м
и
 м
н
ог
оя

ру
сн

ы
м
и
 с
п
ор

он
ош

ен
и
ям

и
, 
от
н
ос

ящ
и
хс
я 

к 
се
м
ей

ст
ву
 (
T
ch

er
n
ov
ia
ce
ae
);
 з
а 
н
и
м
и
 —

 д
ре
во

ви
дн

ы
й
 м
ар
ат
ти

ев
ы
й
 п
ап

ор
от
н
и
к;
 с
п
ра
ва
, 
н
а 
п
ер
ед
н
ем

 п
ла
н
е 
—
 п
ел
ьт
ас
п
ер
м
ов

ы
й
 п
те
ри

до
сп

ер
м
 P

er
m

oc
al

lip
te

ri
s 
re

te
ns

or
ia

 
(Z

al
es
sk
y)
 N

au
go
ln
yk
h 
с 
кр

уп
н
ы
м
и
 п
ер
и
ст
ы
м
и
 л
и
ст
ья
м
и
 и
 с
ве
рн

ут
ы
м
и
 в
 с
п
и
ра
ль
 м
ол

од
ы
м
и
 в
ай

ям
и
; 
за
 н
и
м
 с
ле
ва
 —

 к
ол

он
н
оо

бр
аз
н
ы
е 
п
об

ег
и
 и
зо
эт
ов

ы
х 
п
ла
ун

ов
и
дн

ы
х,
 

сп
ра
ва
 —

 в
ой

н
ов

ск
и
ев
ы
е 
(в
ы
со

ки
е 
де
ре
вь
я)
, 
и
 м
ен

ее
 р
ос

лы
е,
 н
о 
кр

яж
и
ст
ы
е 
п
ре
дс
та
ви

те
ли

 в
ал
ьх
и
ев
ы
х 
хв
ой

н
ы
х.
 Н

а 
ли

ст
е 
п
ел
ьт
ас
п
ер
м
ов

ог
о 
си

ди
т 
п
од

ен
ка

 M
is
th

od
ot

es
 

sh
ar

ov
i 
O
.T
sc
he

rn
ov
a,
 а
 в
 т
ен

и
 п
од

 л
и
ст
ья
м
и
 п
ря

че
тс
я 
та
ра
ка

н
 K

un
gu

ro
bl

at
tin

a 
m

ic
ro

di
ct

ya
 B

ec
ke
r­
M
ig
di
so
va
 e
t 
V
is
hn

ia
ko

va



186

Глава 5. Палеоэкология

Р
ис

. 
10

3.
 К

ат
ен

а 
ра
н
н
еп

ер
м
ск

ой
 р
ас
ти

те
ль
н
ос

ти
 (
ку

н
гу
рс
ки

й
 в
ек

) 
С
ре
дн

ег
о 
и
 Ю

ж
н
ог
о 
П
ри

ур
ал
ья

П
оя

сн
ен

и
я 
и
 п
од

ро
бн

ы
е 
ко

м
м
ен

та
ри

и
 с
м
. 
в 
те
кс

те



187

Глава 5. Палеоэкология

Рис. 104. Реконструкция среднепермской растительности Среднего Приуралья, уфимский век
На переднем плане и справа — древовидные гетроспоровые плауновидные Viatcheslavia vorcutensis Zalessky; обратите вни­

мание на циклическое расположение укороченных спорофиллов на побегах. Среди стволов вячеславий виден небольшой 
побег хвощевидного из семейства черновиевых (Tchernoviaceae). Слева в мелководной лагуне — крупные полусферические 
строматолиты до 1 м в диаметре. Слева вверху над лагуной — гигантская стрекоза­меганеврида Arctotypus sp.
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Рис. 105. Гигантская стрекоза­меганеврида Arctotypus sylvaensis Martynov формирует яйцекладки на побеге 
крупного хвощевидного Paracalamites sp., по образцу из местонахождения Урма­2

Реконструкция. Нижняя пермь, артинский ярус, саргинский горизонт. Длина масштабной линейки — 1 см
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Объяснение тафономической схемы

В  отношении  тафономической  принадлеж­
ности  исходных  ориктоценозов  было  установ­
лено, что аллохтонные фиториктоценозы с до­
минированием  остатков  хвойных  семейства 
Walchiaceae приурочены к терригенному флишу 
гжельского, ассельского и сакмарского возраста. 
Изредка сходные фитоориктоценозы встречают­
ся в артинских отложениях  (группа разрезов у 
пос. Поташка; Артинский район Свердловской 
области), образовавшихся в относительно глубо­
ководных условиях осевой части Предуральского 
краевого  прогиба  и  на  его  восточном  склоне. 
Автохтонные  фитоориктоценозы  с  доминиро­
ванием хвощевидных Paracalamites приурочены 
к фации  «табачных»  песчаников  артинского  и 
кунгурского  ярусов,  имеющих  аллювиальное 
происхождение.

Гипавтохтонные полидоминантные фитоорик­
тоценозы  кунгурского  возраста  с  доминирова­
нием хвощевидных, пельтаспермовых (Permocal­
lipteris),  хвойных  и  войновскиевых  характерны 
для озерных и лагунных фаций. Фитоориктор­
ценозы кунгурского и  уфимского  ярусов  с  до­
минированием гипавтохтонных остатков хвоще­
видных  образовались  в  прибрежно­морских 
условиях (на литорали и в маршевых обстанов­
ках). Соликамские фитоориктоценозы  с  доми­
нированием плауновидных Viatcheslavia vorcuten­
sis Zalessky имеют полифациальную природу и 
встречаются в аллювиальных, озерных и лагун­
ных отложениях. Аналитическим путем гетеро­
генные компоненты исходных палеофитоцено­
зов были вычлененены из состава ориктоцено­
зов  и  на  их  основе  были  предложены  рекон­
струкции  катениальных  последовательностей 
пермской растительности Приуралья  [Науголь­
ных, 2007, с. 53–67, рис. 19].

Объяснение  
тафономической схемы  

(см. рис. 103)

Тафономические условия образования место­
нахождения Чекарда­1.

Римскими  цифрами  обозначены  основные 
агенты дисперсии и перемещения органических 
(преимущественно, растительных) остатков:

I  —  перемещение  отмерших  органов  расте­
ний,  произраставших  на  удалении  от  форми­
рующегося  танатоценоза  (как  крупномерных 
растительных остатков, так остатков детритовой 
размерности) вниз по склону под действием гра­

витации и текучих вод при выпадении осадков, а 
также водами рек и ручьев;

II — перенос листьев и частей побегов расте­
ний, произраставших в непосредственной близо­
сти от формирующегося танатоценоза;

III — перенос ветром отмерших органов (пре­
имущественно, некрупных листьев, их фрагмен­
тов, а также семян, снабженных крылаткой) рас­
тений, произраставших как в отдалении, так и в 
непосредственной близости от формирующегося 
танатоценоза;

IV — смешение растительных остатков, пере­
мещенных как по воздуху, так и под действием 
временных и  постоянных  водотоков  и  гравита­
ции  вблизи  формирующегося  танатоценоза  с 
последующим  образованием  фитоценотически 
гетерогенного комплекса;

V — окончательное формирование танатоце­
ноза: растительные остатки погружаются на дно 
мелководной лагуны с ненормальной соленостью 
и низкой гидродинамикой; по мере накопления 
тонкозернистого  глинисто­карбонатного  осадка 
танатоценоз преобразуется в тафоценоз.

Латинскими  буквами  обозначены  растения, 
принадлежавшие  различным  исходным  расти­
тельным сообществам (палеофитоценозам), об­
разовывавшим единую катениальную систему: 

Sph — Sphenophylum biarmicum Zalessky emend. 
Naugolnykh; 

Ph — Phyllotheca campanularis Zales sky emend. 
Naugolnykh; 

Pr — Paracalamites spp., Paracalamitina sp.; 
Eq — Equisetina magnivaginata Zalessky;
Cl — Calamites gigas Brongniart;
Prmc — различные птеридоспермы s.l., преи­

мущественно,  пельтаспермовые,  с  доминирую­
щим Permo callipteris retensoria  (Zalessky) Naugol­
nykh;

Sp — Sphenopteris sp.;
Ps  —  Psygmophyllum expansum  (Brongniart) 

Schimper;
Rf — Rufloria spp.;
Wl — хвойные семейства Walchiaceae.
Арабскими  цифрами  обозначены  источники 

растительных остатков и пути их перемещения в 
ходе образования танатоценоза:

1  —  естественный  листовой  опад,  а  также 
ветви и репродуктивные органы растений, при­
надлежавших  мезоксерофильному  (рипарийно­
субплакорному) палеофитоценозу;

2 — естественный листовой опад, а также вет­
ви и репродуктивные органы растений, принад­
лежавших гигро­гидрофильному (околоводному) 
палеофитоценозу;
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3 — листья и семена, реже — ветви и репро­
дуктивные органы, принадлежавшие преимуще­
ственно анемохорным растениям верхнего (дис­
тального) звена катены;

4 —  листья,  ветви,  реже — репродуктивные 
органы,  принадлежавшие  преимущественно  ба­
рохорным растениям верхнего сегмента среднего 
звена катены;

5 — преимущественно облиственные побеги, 
иногда — фертильные побеги, реже фрагменты 
коры и отдельные репродуктивные органы, при­
надлежавшие растениям нижнего сегмента сред­
него звена катены;

6 — побеги и другие органы растений, при­
надлежавших нижнему звену катены;

7 — перенос  ветром всего комплекса  расти­
тельных  остатков  непосредственно  в  значимую 
окрестность (1–10 км2) формирующегося танато­
ценоза;

8  —  побеги  членистостебельных,  произрас­
тавших  непосредственно  в  области  (значимой 
окрестности) формирующегося танатоценоза;

9 — фрагменты побегов членистостебельных 
из нижнего звена катены, испытавшие незначи­
тельное перемещение;

10  —  перемещение  растительных  остатков, 
сопровождавшееся  их  слабой  сортировкой  под 
действием волн перед погружением остатков на 
дно водоема.

Характеристика  
пермских палинокомплексов  

Приуралья в сравнительном аспекте

В  ходе  определения  таксономической  при­
надлежности палиноморф автор ориентировался 
на распределение их по родовым категориям с 
максимально точной и непротиворечивой мор­
фологической характеристикой. Те роды, кото­
рые обладают спорной или дефектной типифи­
кацией  или  морфологический  статус  которых 
не является общепринятым, рассматривались в 
качестве младших синонимов (по [Balme, 1995; 
Ошуркова, 2003]).

В состав комплекса местонахождения Крутая 
Катушка­2 (слой 3) входят споры, распределен­
ные по родам Effusina, Calamospora, Apiculatisporis, 
Osmundacidites, Punctatisporites.  Среди  пыльцы 
встречены представители родов Cycadopites, Cor­
daitina, Protohaploxypinus, Vittatina, Falcisporites, 
Pityesporites, Piceapollenites, Cladaitina, Potonieispo­
rites, Junetella,  а  также  отдельные  пыльцевые 

зерна­акцессории, представленные единичными 
экземплярами. Доминирует в палинокомплексе 
ребристая пыльца родов Protohaploxypinus и Vit­
tatina. Количественные соотношения между наи­
более часто встречаемыми родами палиноморф 
из разреза Крутая Катушка­2 показаны на рис. 
106,  слева  вверху.  Вместе  с  палиноморфами  в 
мацерате  часто  встречаются  небольшие  фраг­
менты кутикул и трахеиды.

В  отношении  таксономической  принадлеж­
ности  дисперсных  спор  из  отложений  кунгур­
ского  яруса Среднего Приуралья  остается  еще 
очень много вопросов, но некоторые предвари­
тельные выводы о систематическом положении 
отдельных родов вполне можно сделать.

Кунгурские Calamospora  из Приуралья,  ско­
рее всего, принадлежали каламостахиевым вида 
Calamites gigas  Brongniart  [Наугольных,  2005б]. 
Споры, близкие по морфологии к родам Cyclo­
granisporites и Apiculatisporis, были обнаружены в 
спорангиях Convexocarpus distichus  (Naugolnykh) 
Naugolnykh [Naugolnykh, 2013b]. Споры Osmunda­
cidites  принадлежали  осмундовым  папоротни­
кам, побеги которых (род Thamnopteris) изредка 
встречаются в артинских и кунгурских отложе­
ниях Приуралья, но спороносные листья еще не 
описаны.  Первые  достоверные  осмундовые, 
представленные фертильными листьями со спо­
рами  Osmundacidites,  сохранившимися  in  situ, 
появляются в Приуралье, начиная с уфимского 
яруса [Naugolnykh, 2002a], однако очевидно, что 
папоротники этой группы произрастали в При­
уралье и в раннепермскую эпоху.

Ребристая  пыльца  родов  Vittatina  (Табл. 
LXXXVI, фиг. 1–8; LXXXVII, фиг. 1–2; XСI, фиг. 
4, 8, 10) и Protohaploxypinus (Табл. LXXXVII, фиг. 
3–6; LXXXIX,  6,  7; XC,  5,  6,  8)  принадлежала 
пельтаспермовым [Мейен, 1987, 1992]. Пыльца 
Vittatina  встречается  прилипшей  к  кутикулам 
листьев кунгурских каллиптерид Permocallipteris 
retensorium  (Zalessky) Naugolnykh ([Наугольных, 
1998, Табл. XIV, фиг. 2–4]).

Монокольпатная пыльца Cycadopites (см. [На­
угольных, 1998, Табл. XX, фиг. 3]), внешне очень 
сходная  с пыльцой современного Ginkgo biloba 
L. и нередко ассоциативно связанная с листья­
ми Psygmophyllum и Kerpia, скорее всего, принад­
лежала прегинкгофитам и гинкгофитам.

Пыльца Junetella (Табл. LXXXV, фиг. 2) была 
выделена из микростробилов вальхиевых хвой­
ных  Kungurodendron  sharovii  S.Meyen  [Мейен, 
1986; Meyen,  1997].  Вальхиевым  хвойным  так­
же принадлежала пыльца родов Potonieisporites и 
Florinites.
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Рис. 106. Количественные взаимоотношения между палиноморфами (A–C) и макроостатками (D–F) выс­
ших растений в местонахождениях (слева направо): A, D — Крутая Катушка­2, B, E — Чекарда­1 (слой 10) и 
C, F — Полазна

Таксоны: 1 — Effusina, 2 — Calamospora, 3 — Apiculatisporis, 4 — Osmundacidites, 5 — Punctatisporites, 6 — Cycadopites, 
7 — Protohaploxypinus, 8 — Vittatina, 9 — Falcisporites, 10 — Pityesporites, 11 — Cordaitina, 12 — Cladaitina, 13 — Potonieisporites, 
14 — Junetella, 15 — Incertae sedis, 16 — Densoisporites, 17 — Vittatina, 18 — Cladaitina, 19 — Musci, 20 — Lycopodiophyta, 21 — 
Equisetophyta, 22 — Polypodiophyta, 23 — Pteridospermophyta, Ginkgophyta; 24 — Vojnovskyopsida, 25 — Pinopsida.

1 — Lycopodiophyta; 2 — Equisetophyta; 3 — Polypodiophyta; 4 — Pteridospermophyta, Ginkgophyta; 5 — Vojnovskyopsida; 
6 — Pinopsida; 7 — Incertae Sedis; 8 — Bryophyta
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Двумешковые пыльцевые зерна Pityosporites / 
Piceapollenites,  часто  встречающиеся  в  палино­
комплексе (Табл. XC, фиг. 1–4), были обнаруже­
ны  в  микропиле  и  пыльцевой  камере  семян 
женских  репродуктивных  органов  Astrogaussia 
imbricata (Naugolnykh) Naugolnykh ([Наугольных, 
2001, рис. 2, в; Табл. X, фиг. 6, 7]), поэтому есть 
все основания полагать, что, по меньшей мере, 
часть пыльцевых зерен, относящихся к этим ро­
дам, принадлежала голосеменным порядка Voj­
novskyales. Войновскиевым принадлежала и пыль­
ца рода Cladaitina (Табл. LXXXV, фиг. 1, 5 [Ma­
heshwari, Meyen, 1975]).

Автором  был  проведен  сравнительный  ана­
лиз макрофлористических и палинологических 
комплексов  по  трем  местонахождениям  перм­
ского  возраста,  располагающимся  в  Среднем 
Приуралье.  В  анализ  были  вовлечены  данные 
по местонахождениям Крутая Катушка­2  (дан­
ные о привязке и возрасте см. выше), Чекарда­1 
(Суксунский район Пермского края, левый бе­
рег р. Сылвы непосредственно ниже по течению 
от устья р. Чекарды; кошелевская свита, ирен­
ский  горизонт  кунгурского  яруса)  и  Полазна 
(Пермский  край,  железнодорожная  выемка  у 
станции Полазна железной дороги Пермь–Угле­
уральская; соликамская свита, соликамский го­
ризонт уфимского яруса).

Из местонахождения Крутая Катушка­2 бы­
ло подсчитано 404 зерна (споры и пыльца), из 
мес тонахождения Чекарда­1 — 443 зерна, из мес­
тонахождения Полазна — 175 зерен. На основе 
по лученных  данных  были  составлены  комп­
лексные  гистограммы,  отражающие  количе­

ственные  соотношения  палиномор,  распреде­
ленных по родам, а также по отделам высших 
растений  (Ly copodiophyta,  Equisetophyta,  Po­
lypodiophyta,  Pte ridospermophyta  (=  Lyginopte­
ridophyta  s.l.,  Pterido spermae),  Ginkgophyta  (в 
данной  работе  отделы  Pteridospermophyta  и 
Gink gophyta рассматривались вместе, посколь­
ку  мо нокольпатная  пыльца  некоторых  птери­
доспермов и гинкговых морфологически близ­
ка), Pi nophyta (классы Vojnovskyo psida и Pinopsida 
рас сматривались отдельно).

Полученные  гистограммы были  сопоставле­
ны с гистограммами количественного распреде­
ления макроостатков высших растений из этих 
же местонахождений. В ходе анализа было уста­
новлено,  что  относительное  количественное 
участие палиноморф и макроостатков в фитоо­
риктоценозах  обладает  существенным  сходст­
вом. Однако данные по местонахождению Кру­
тая  Катушка­2  показали  диспропорцию  между 
количеством  предполагаемой  пыльцы  войнов­
скиевых, составляющей в палиноспектре значи­
тельную долю, и относительно небольшим чис­
лом макроостатков войновскиевых на фоне бо­
лее  многочисленных  хвощевидных  и  пельта­
спермовых.  Сходная  диспропорция  выявлена 
для местонахождения Чекарда­1 между количе­
ством макроостатков вальхиевых хвойных и их 
пыльцы. Возможно, эти наблюдения косвенным 
образом подтверждают вывод автора о том, что 
раннепермские  кониферофиты  и  войновские­
вые  произрастали  на  относительно  возвышен­
ных участках ландшафта, в удалении от форми­
ровавшихся танатоценозов [Наугольных, 2007].
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Таблица I
Некоторые из наиболее значимых изученных разрезов.  

Среднее и Южное Приуралье. Артинский ярус

1 — Шайдуры  (= Шайдурово);  2 — Соболя,  г.  Красноуфимск;  3 — Селекция,  г.  Красно­
уфимск

Таблица II
Некоторые из наиболее значимых изученных разрезов.  

Среднее и Южное Приуралье. Кунгурский ярус

1 — Чекарда­1; 2 — Красная Глинка; 3 — Таежное­1, средняя часть разреза, слои 9–12; 4 — 
Ачит

Таблица III
Минерализованные органические остатки  

из верхнеартинских отложений  
(саргинский горизонт, урминская свита)

1 —  раковина  брахиоподы  в  поперечном  сечении;  2 — ювенильная  раковина  гониатита  в 
поперечном  сечении;  3 — продольное  сечение  семязачатка Cordaicarpus sp.  (прорисовку  см.  в 
[Наугольных,  2007,  с.  177,  рис.  87,  I]);  4 —  вторичная  ксилема минерализованной  древесины 
Coenoxylon cf. scotii Zalessky; 5 — поперечное сечение через минерализованный стерильный лист 
птеридофила (возможно, папоротника; прорисовку см. в [Наугольных, 2007, с. 177, рис. 87, A]); 
6 — фрагмент раковины морского беспозвоночного Incertae sedis; 7 — поперечное сечение листо­
подобного органа Incertae sedis; 8 — поперечное сечение минерализованной древесины Coenoxylon 
cf. scotii Zalessky (прорисовку и морфологическую интерпретацию см. в [Наугольных, 2007, с. 177, 
рис. 87, L]); 9 — продольное сечение семязачатка Cordaicarpus sp., детальный вид халазальной 
части; общий вид см. на фиг. 3.

Местонахождение: Шайдуры (= Шайдурово), слой 6. Длина масштабной линейки — 1 мм

Таблица IV
Исследователи пермских отложений Приуралья

Фотография С.В. Мейена предоставлена А.Б. Германом

ОбъяСНеНИе К ТАблИцАМ I–XCIV
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Таблица V
Плауновидные из пермских отложений  

Среднего и Южного Приуралья

1 — Ufadendron ufaensis Naugolnykh, голотип ГДМ № ОФ 15450; 2–6 — Viatcheslavia vorcutensis 
Zalessky emend. Naugolnykh: 2, 4 — декортицированные побеги (2 — экз. ГИН № 4856/384, 4 — 
экз. ГИН № 4856/383), 3 — позитивный рельеф коры (экз. ГИН № 4856/393), 5, 6 — отпечатки 
коры с негативным рельефом (5 — экз. ГИН № 4856/394, этот же экземпляр изображен в рабо­
те [Ожгибесов и др., 2009, с. 32, фото слева внизу], 6 — экз. ГИН № 4856/382).

Местонахождения: Александровское (1); Новые Ляды (2, 4); Полазна (3, 5, 6). Длина мас­
штабной линейки — 1 см

Таблица VI
Плауновидные и мхи из пермских отложений Среднего Приуралья

1— микроспора Densoisporites polaznaensis Naugolnykh  et  Zavialova;  2,  3 —  листостебельные 
мхи Intia cf. variabilis Neuburg; 4–7 — морфология коры Viatcheslavia vorcutensis Zalessky (5 — экз. 
ГИН № 4856/394);  8 — скопление филлоидов и  спорофилл  (отмечено  стрелкой) Viatcheslavia 
vorcutensis.

Местонахождение: Полазна­1 (1–8). Длина масштабной линейки — 1 см (2–7); диаметр микро­
споры на фиг. 1 — 50 мкм

Таблица VII
Различные органы,  

принадлежавшие пермскому каламиту  
Calamites gigas Brongniart

1 — Annularia carinata Gutbier, коллекция В.А. Цимбала (Московская область, Щелковский рай он, 
Загорянский ботанический сад); 2 — Annularia carinata Gutbier, коллекция КИАХМЗ, экз. № ККМ 
ИК 9699/8; 3 — Sachyogyrus multifarius Zalessky, базальная часть крупного фертильного побега, кол­
лекция ПКМ № 19342/9­2; 4 — Sachyogyrus multifarius Zalessky, экз. ГИН № 4856/392; 5 — Calamites 
gigas Brongniart, коллекция КИАХМЗ, экз. № ККМ ИК 9760/1; 6 — Sachyogyrus multifarius Zalessky, 
коллекция КИАХМЗ, экз. № ККМ ИК 9699/7; 7 — Calamites gigas Brongniart, фрагмент крупного 
хорошо развитого ствола, коллекция ГГМ № 507­09 ФЛ 02685; 8 — Sachyogyrus multifarius Zalessky, 
латеральный стробил, экз. ГИН № 4856/223; 9 — Calamites gigas Brongniart, длинный и относитель­
но узкий молодой побег, экз. ГИН № 4856/389.

Местонахождения: Шайдуры (= Шайдурово), слой 8 (9); Таежное­1, слой 5 (4); Чекарда­1, слой 
7 (8), слой 10 (1–3, 5, 6); Воскресенский рудник Юговской дистанции (7). Длина масштабной ли­
нейки — 1 см

Таблица VIII
Хвощевидные растения и папоротник  

из нижнепермских отложений Среднего Приуралья

1 — Paracalamitina laptevae Naugolnykh,  голотип ГИН № 4856/246;  2 — Equisetinostachys pere­
mensis (Zalessky) Naugolnykh, ГИН № 2009/53; 3 — Pecopteris anthriscifolia (Goeppert) Zalessky, ГИН 
№ 3773(11)/190(91); 4 — Phyllotheca sp., КИАХМЗ № ККМ ИК 9615/9.

Местонахождения: Чекарда­1, слой 10 (1–3); Мазуевка (4). Длина масштабной линейки — 1 см
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Таблица IX
Хвощевидные из нижнепермских отложений Среднего Приуралья

1 — Phyllotheca stenophylloides Zalessky, апикальная часть побега, свободные части листьев длинные 
и узкие, листовые влагалища относительно короткие, но хорошо развитые, междоузлия апикальной 
части побега относительно короткие, междоузлия средней и нижней частей побега более длинные, 
экз. ГИН № 4856/239; 2, 3 — Phyllotheca campanularis Zalessky emend. Naugolnykh, ювенильный по­
бег, свободные части листьев короткие, листовые влагалища относительно длинные и узкие, очень 
хорошо развитые; 4 — Phyllotheca scyphulifera Zalessky, часть развитого ветвящегося побега, свободные 
части листьев редуцированы, листовые влагалища средних размеров, относительно широкие, ширина 
междоузлий и размеры листовых влагалищ постепенно уменьшаются к верхушке побега (экз. ПГУ); 
5 — Paracalamites decoratus (Eichwald) Zalessky, нижняя часть побега крупного хвощевидного, продоль­
ные ребра противопоставлены друг другу в узлах побега, в зонах роста встречаются вставочные (интер­
калирующие) ребра, каждое ребро несет отчетливый продольный желобок, экз. ГИН № 4031/6.

Местонахождения: Чекарда­1, слой 10 (1–4), нижняя пермь, кунгурский ярус; Черная Гора (Шалин­
ский район Свердловской области), артинский ярус (5). Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица X
Споровые из нижнепермских отложений Среднего Приуралья

1 — Phyllotheca campanularis Zalessky emend. Naugolnykh, фертильный побег, экз. ГИН № 3773(11)/ 
387a(93); 2 — побег гетероспорового плауновидного, возможно, относящегося к новым виду и роду, 
экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 94556/1; 3 — Pecopteris uralica Zalessky, перо последнего порядка, экз. 
КИАХМЗ № ККМ ИК 9641/5; 4 — Phyllotheca campanularis Zalessky emend. Naugolnykh, развитый по­
бег с рубцом прикрепления боковой ветви (внизу), экз. ГИН № 3773(11)/262(91); 5 — Sphenophyllum 
biarmicum Zalessky, emend. Naugolnykh, фрагмент побега с тремя узлами, экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 
9661/2; 6 — Annulina neuburgiana (Radczenko) Neuburg, экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 9456/4.

Местонахождения: Чекарда­1, слой 10 (1, 4); Мазуевка (2, 3, 5, 6). Длина масштабной линей­
ки — 1 см

Таблица XI
Хвощевидные из нижнепермских отложений Среднего Приуралья

1–3 — Paracalamites tubicinus Naugolnykh: 1 — экз. ГИН № 4856/385, 2 — экз ГИН № 4856/386, 
3 — голотип ГИН № 3773/797; 4 — укорененный побег Phyllotheca campanularis Zalessky emend. 
Naugolnykh,  экз. ГИН № 4856/378;  5,  6 — Paracalamites decoratus (Eichwald) Zalessky, базальные 
части побегов: 5 — экз. ГИН № 3773(11)/218(90), 6 — экз. ГИН № 4856/310.

Местонахождения: Черная Гора, р. Сылва (1); Крутая Катушка­1 (3); Урма­1 (5, 6); Чекарда­1, 
слой 10 (4); Мазуевка (2). Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица XII
Хвощевидные перми Западной Ангариды (1, 3, 4)  

в сравнительном аспекте с современным хвощом Equisetum majus Garsault  
(= E. telmateia Ehrh.); Крым, Никитский ботанический сад (2)

1 — Paracalamites frigidus Neuburg, строение узла с листовыми рубцами; часть побега, изображен­
ного на этой же фототаблице на фиг. 5, экз. ГИН № 4856/390; 2 — Equisetum majus Garsault, часть 
боковых побегов обесцвечена вследствие сезонной сухости; полевая фотография; 3 — Paracalamites 
similis Zalessky, средняя часть побега, экз. ГИН б/н; 4 — Paracalamites decoratus (Eichwald) Zalessky, 
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базальная часть крупного побега, экз. ГИН б/н; 5 — Paracalamites frigidus Neuburg, побег хвощевид­
ного с отчетливыми листовыми рубцами, сохранившимися на узлах, экз. ГИН № 4856/390 (этот же 
экземпляр изображен на фиг. 1).

Местонахождения: Устье рек Быковки и Сылвы (1, 5); Урма­1 (3, 4). Длина масштабной линей­
ки — 1 см

Таблица XIII
Хвощевидные из нижнепермских отложений Среднего Приуралья

1–3 — Annulina neuburgiana (Radczenko) Neuburg:  1 — экз. ГИН № 3773/46a,  2 — экз. ПКМ 
№ 19342/5­2, 3 — экз. ПКМ № 19342/5­1.

Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица XIV
Клинолистники из пермских отложений Среднего Приуралья

1–5 — облиственный побег Sphenophyllum biarmicum Zalessky emend. Naugolnykh, экз. ГИН № 4856/539.
Местонахождение: Красная Глинка (образец из сборов Ю.М. Залесского; исходный номер от­

сутствует). Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица XV
Клинолистники из пермских отложений Печорского Приуралья

1, 3, 5–7 — Sphenophyllum comiense Tschirkova и близкие формы: морфология вегетативных по­
бегов (1, 3, 6), эпидермально­кутикулярное строение (7) и репродуктивный орган (2): 1 — листовая 
мутовка с шестью в различной степени сохранившимися листьями и двумя отчетливыми веточ­
ными почками, экз. ГИН № 4851/289 A, 3 — часть побега с двумя узлами, несущими обоватные 
листья, экз. ГИН № 4851/287, 5 — часть междоузлия и листовая мутовка, у листьев которой было 
изучено эпидермально­кутикулярное строение (см. здесь фиг. 7), экз. ГИН № 4851/289 B, 6 — хо­
рошо сохранившийся облиственный побег, фрагмент которого с большей детальностью изображен 
здесь на фиг. 3, экз. ГИН № 4851/287, 7 — эпидермально­кутикулярное строение листа, экз. ГИН 
№ 4851/289B; 2 — стробил, из которого были выделены трилетные споры с оторочками, экз. ГИН 
№ 4851/285; 4 — Sphenophyllum sp. nov. (описание готовится к публикации), листовая мутовка с от­
носительно короткими округлыми листьями, экз. ГИН № 4851/282.

Местонахождения: Печорский угольный бассейн, скв. ХК­1155, глубина 51,6 м (1, 5, 7); скв. 
УК­47, глубина 348,0 м (2); скв. ХК­157, глубина 460 м (3, 6); скв. К­1348 (4). Длина масштабной 
линейки — 1 см (1–6), 0,1 мм (7)

Таблица XVI
Споровые растения из нижнепермских отложений Среднего Приуралья

1 — Pecopteris anthriscifolia (Goeppert) Zalessky, перо последнего порядка, экз. ГИН № 4856/478; 
2, 4 — Sphenophyllum biarmicum Zalessky emend. Naugolnykh, побег с листьями, сохранившимися в 
прикреплении: 2 — экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 9895/7, 4 — экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 9895/6; 
3 — Sphenophyllum biarmicum Zalessky emend. Naugolnykh, отдельный лист, экз. ГИН № 4856/456; 
5 — Pecopteris cf. anthriscifolia (Goeppert) Zalessky, перо последнего порядка, экз. КИАХМЗ № ККМ 
ИК 9895/8; 6 — Pecopteris sp., фрагмент пера предпоследнего порядка с двумя ювенильными перья­
ми последнего порядка, экз. ГИН № 4856/465.
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Местонахождения: Крутая Катушка­2 (1, 6), Таежное­1, слой 5 (2–5). Длина масштабной линей­
ки — 1 см

Таблица XVII
Папоротники из нижнепермских отложений Среднего Приуралья

1 — Pecopteris anthriscifolia (Goeppert) Zalessky, перо последнего порядка, экз. ГИН № 4856/509; 
2 — Convexocarpus distichus (Naugolnykh) Naugolnykh, фертильное перо последнего порядка,  экз. 
ГИН № 3773(11)/286(91); 3 — Corsinopteris dicranophorus (Naugolnykh) Doweld, фертильное перо по­
следнего порядка, голотип ГИН № 3773(11)/291(91); 4 — Ovopteris sp., перо последнего порядка, 
экз. ГИН № 3773(11)/288(91); 5 — Pecopteris uralica Zalessky, экз. ГИН № 4856/513 (слева); ГИН 
№ 4856/512 (справа).

Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица XVIII
Осмундовый папоротник Todites coronatus Naugolnykh

1 — макроморфология; 2–10 — споры, сохранившиеся in situ. Голотип ГИН № 4851/203a.
Местонахождение: Печорское Приуралье, Печорский угольный бассейн, скв. ИК 657, глубина 

532,0 м; средняя пермь, казанский ярус. Длина масштабной линейки — 1 см (1), 20 мкм (2–10)

Таблица XIX
Осмундовый папоротник Todites coronatus Naugolnykh

1 — строение костальных клеток; 2, 3 — споры, сохранившиеся in situ; 4 — макроморфология; 
5 — раскрытый спорангий. Голотип ГИН № 4851/203a.

Местонахождение: Печорское Приуралье, Печорский угольный бассейн, скв. ИК 657, глубина 
532,0 м; средняя пермь, казанский ярус. Длина масштабной линейки — 50 мкм (1, 2, 5), 100 мкм 
(3), 1 см (4)

Таблица XX
Макроморфология и строение сорусов  

лептоспорангиатного папоротника Tumidopteris clavata Naugolnykh

1–4, 6 — голотип ГИН № 4851/167: 1 — группа из трех сорусов, 2, 3 — строение отдельных со­
русов, 4 — два соседних соруса, 6 — отдельный спорангий с апикальным синусом; 5 — стерильная 
вайя, экз. ГИН № 4851/168.

Местонахождение: Печорский угольный бассейн, Халмерьюсское месторождение, скв. ХК­1137, 
глубина 244,2 м; средняя пермь, казанский ярус (1–4, 6); скв. ИК­687, глубина 102 м (5). Длина 
масштабной линейки — 500 мкм (1), 200 мкм (2–4, 6), 1 см (5)

Таблица XXI
Папоротники из пермских отложений Приуралья

1 — спирально свернутое перо, предположительно, принадлежавшее папоротнику Pecopteris an­
thriscifolia (Goeppert)  Zalessky,  экз.  ГИН №  4856/221;  2 —  Sphenopteris sp.,  отдельные  перышки 
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и фрагменты  перьев  последнего  порядка,  экз.  ГИН № 3773(11)/394;  3 — Pecopteris anthriscifolia 
(Goeppert) Zalessky, стерильное перо последнего порядка, экз. ГИН № 4856/293; 4 — Tumidopteris 
clavata Naugolnykh, фрагмент вайи, экз. ГИН № 4851/183; 5 — Acrogenotheca ramificata Naugolnykh, 
фрагмент фертильной вайи, голотип ГИН № 3773(11)/318(92); 6 — Pecopteris synica Zalessky, фраг­
мент стерильной вайи, экз. ГИН б/н; 7 — Pecopteris anthriscifolia (Goeppert) Zalessky, перо послед­
него порядка, экз. ГИН № 4851/184.

Местонахождения: Чекарда­1, слой 10 (1–3, 5); Печорский угольный бассейн, скв. ИК­686, глу­
бина 349,1 м (4); скв. ХК­1134, глубина 242,7 м (6); скв. ИК­657, глубина 864,8 м (7). Длина мас­
штабной линейки — 1 см (1–4, 6, 7), 5 мм (5)

Таблица XXII
Папоротники из нижнепермских отложений Приуралья

1 — Pecopteris tchekardensis Vladimirovich,  средняя  часть  вайи,  экз.  ГИН №  3773(11)/441(96); 
2 — Pecopteris helenaeana Zalessky, средняя часть стерильного пера с хорошо сохранившимся жилко­
ванием, коллекция В.А. Цимбала; 3 — Pecopteris anthriscifolia (Goeppert) Zalessky, перо последнего 
порядка, экз. ГИН № 4856/295; 4 — Pecopteris uralica Zalessky, средняя часть пера последнего по­
рядка, экз. ГИН № 4856/513.

Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица XXIII
листья каллиптеридной морфологии из нижнепермских отложений Приуралья

1 — Permocallipteris artipinnata (Zalessky) Naugolnykh, средняя часть пера последнего порядка с 
длинными ланцетовидными перышками, жилкование перистое с боковыми жилками, отходящими 
от средней под относительно острым углом, экз. ГИН № 4856/501a; 2–4 — Gracilopteris lonchophyl­
loides Naugolnykh, фрагменты триждыперистых листьев с линейно­ланцетными лопастями сегментов 
последнего порядка: 2 — экз. ГИН № 4856/498, 3 — экз. ГИН б/н, 4 — экз. ГИН № 3737/238.

Местонахождения: Чекарда­1, слой 10 (1, 3, 4), слой 7 (2), нижняя пермь, кунгурский ярус (для 
фиг. 4 слой указан предположительно). Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица XXIV
Permocallipteris artipinnata (Zalessky) Naugolnykh, макроморфология  

и эпидермально-кутикулярное строение

1 — апикальная часть вайи, экз. ГИН № 3773(11)/328(92); 2 — перо последнего порядка, экз. 
ГИН № 3737/97; 3 — базальная часть вайи, экз. ГИН № 3773(11)/329(92); 4 — апикальная часть 
вайи, с которой были полученны препараты кутикулы (см. здесь фиг. 6–8), экз. ГИН № 3773/368; 
5 — средняя часть вайи, коллекция МПС, б/н; 6, 7 — строение устьица, экз. ГИН № 3773/368; 
8 — общая топография эпидермы, видны два устьица, экз. ГИН № 3773/368.

Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 1 см (1–5), 20 мкм (6), 
10 мкм (7), 40 мкм (8)

Таблица XXV
Permocallipteris artipinnata (Zalessky) Naugolnykh

1, 3–6 — макроморфология листьев: 1 — средняя часть пера последнего порядка, экз. ГИН № 4856/ 
508, 3 — средняя часть вайи, экз. УГМ № 2286, 4 — перо последнего порядка, экз. ГИН № 4856/500, 
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5 — перо с гипертрофированными ланцетовидными перышками, экз. ГИН № 4856/501, 6 — апикаль­
ная часть молодой вайи, экз. ГИН № 3773(11)/328(92); 2 — Peltaspermum sp., семеносный диск, ассо­
циативно связанный с листьями Permocallipteris artipinnata.

Местонахождения: Чекарда­1, слой 10 (1, 4–6); Александровское (2); Рахмангулово (3; ранее мес­
тонахождение этого экземпляра по ошибке было обозначено как Александровское [Абросимова, 
2012, с. 62, Табл. II, фиг. 3]). Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица XXVI
Permocallipteris retensoria (Zalessky) Naugolnykh,  

макроморфологическое строение листьев

1 — апикальная часть молодой вайи, экз. ГИН № 4856/316; 2 — псевдодихотомия (переверши­
нивание) апикальной части вайи, экз. ГИН № 3773(11)/54(89); 3, 3а — перо последнего порядка, 
слева в верхней половине, возможно, с краевыми погрызами насекомым, экз. ГИН № 4856/317; 
4 — представительный фрагмент развитой вайи, образец из коллекции Суксунского краеведческого 
музея (фото предоставлено Л.А. Долгих; цифровая обработка автора).

Местонахождения: Чекарда­1, слой 10 (1–3); Суксун (4). Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица XXVII
Permocallipteris retensoria (Zalessky) Naugolnykh,  

макроморфологическое строение листьев

1–4 — фрагменты перьев последнего порядка:  1 — экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 9642/6,  2 — 
экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 9576/3, 3 — экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 9461/10, 4 — экз. КИАХМЗ 
№ ККМ ИК 9642/5.

Местонахождение: Мазуевка. Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица XXVIII
Permocallipteris retensoria (Zalessky) Naugolnykh (1–5)  

и Gracilopteris lonchophylloides Naugolnykh (6)

1 — средняя часть пера последнего порядка с двумя сохранившимися перышками, экз. ГИН 
№ 3773(11)/343(93); 2 — кутикула верхней стороны листа, экз. ГИН № 3773(11)/54(89)1 (см. Табл. 
XXVI, фиг. 2); 3 — апикальный фрагмент молодой вайи, экз. из коллекции В.А. Цимбала, б/н; 4 — 
средняя часть пера последнего порядка с гипертрофированными перышками, экз. ГИН № 4856/312; 
5 — перо последнего порядка с гипертрофированными перышками (морфотип «Callipteris angustata» 
Zalessky), экз. УГМ № 2185; 6 — апикальная часть дваждыперистой вайи, экз. ГИН 4856/544.

Местонахождения: Ачит (1); Чекарда­1, слой 2 (6), слой 10 (2, 3); Молебка (4); Рахмангулово (5). 
Длина масштабной линейки — 1 см (1, 3–6), 100 мкм (2)

Таблица XXIX
Морфологическое разнообразие семеносных дисков 

 Peltaspermum petaloides Naugolnykh sp. nov. (1–4, 6) и Peltaspermum sp. (5)  
из  нижнепермских отложений Среднего и Южного Приуралья

1 — три семеносных диска, принадлежавших одному собранию; общая ось, к которой прикре­
плены пельтоиды, находится в матриксе, экз. ГИН № 4856/275; 2 — асимметричный семеносный 
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диск, экз. ГИН № 4856/82; 3 — негативный отпечаток абаксиальной стороны семеносного дис­
ка, экз. ГИН № 4856/123а; 4 — семеносный диск с сохранившейся по периферии фитолеймой и 
отпечатком адаксиальной поверхности пельтоида;  в центре видна ножка пельтоида,  уходящая в 
матрикс, экз. ГИН № 4856/256; 5 — отпечаток адаксиальной поверхности семеносного диска, экз. 
ГИН № 4856/259; 6 — кистевидное собрание семеносных дисков с семенами, сохранившимися в 
прикреплении; голотип ГИН № 4856/148.

Местонахождения: Рахмангулово, карьер на восточной окраине с. Рахмангулово (1); Крутая Ка­
тушка­2 (3); Чекарда­1, слой 10 (2, 4–6). Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица XXX
Пельтаспермовые птеридоспермы, семейство Peltaspermaceae,  

порядок Peltaspermales, класс Peltaspermopsida

1–8 — Peltaspermum petaloides Naugolnykh, sp. nov., препараты кутикулы, полученные с экземпля­
ра, изображенного на Табл. XXIX, фиг. 4 и рис. 40, 41, экз. ГИН № 4856­256a: 1 — устьице с вали­
кообразным утолщением вокруг апертуры; 2 — нижняя кутикула; видны устьица с проксимальной 
кутинизацией побочных клеток, а также зоны с неравномерной кутинизацией радиальных стенок 
покровных клеток эпидермы; 3 — верхняя кутикула с толстыми радиальными стенками покровных 
клеток, видны три устьица; 4 — устьице с папиллами, проксимально располагающимися на побоч­
ных клетках; 5 — нижняя кутикула, в центре — основание трихомы; 6 — верхняя кутикула с не­
равномерной кутинизацией радиальных стенок покровных клеток эпидермы; 7 — контакт верхней 
и нижней кутикул на краю семеносного органа; 8 — верхняя кутикула с толстыми радиальными 
стенами покровных клеток эпидермы.

Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 50 мкм (1, 4), 100 мкм (2, 
3, 5–8)

Таблица XXXI
Пельтаспермовые птеридоспермы семейств Peltaspermaceae (4–6),  

Angaropeltaceae (= Angaropeltidiaceae nomen. ungramm.) (1, 2) и Incertae sedis (3)

1 — Permoxylocarpus trojanus Naugolnykh, семеносная капсула, возможно, принадлежавшая рас­
тению с листьями Praephylladoderma leptoderma Naugolnykh, голотип ГИН № 3773(11)/244(91), вид с 
адаксиальной стороны; 2 — Permoxylocarpus sp., семеносная капсула, деформированная в процессе 
диагенеза, экз. ГИН № 4856/162; 3 — репродуктивный орган неопределенного систематического 
положения (? Peltaspermales), экз. ГИН б/н; 4–6 — Peltaspermum petaloides Naugolnykh, sp. nov., семе­
носные диски, возможно, принадлежавшие растению с листьями Permocallipteris retensoria (Zalessky) 
Naugolnykh: 4 — экз. ГИН № 4856/123a, 5 — экз. ГИН № 4856/83, 6 — 3737/241.

Местонахождения: Крутая Катушка­2 (1, 4); Чекарда­1, слой 10 (2, 3, 5, 6). Длина масштабной 
линейки — 1 см

Таблица XXXII
Семеносные капсулы ангаропельтового Sylvocarpus armatus Naugolnykh,  

семейство Angaropeltaceae (= Angaropeltidiaceae nom. ungramm.)

1 — голотип ГИН № 4856/161; 2 — экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 10127/1; 3 — ГИН № 4856/368; 
4 — экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 10127/2; 5 — микроперфорация во внешней кутикуле абаксиаль­
ной поверхности семеносной капсулы, голотип ГИН № 4856/161; 6 — растительные остатки на 
общей поверхности напластования, экз. ГИН № 4856/369: A — изолированный семязачаток с сар­
котестой, уплощенной по периметру, B — латерально деформированная семеносная капсула, C — 
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семеносная капсула с оборванными краями, но с хорошо заметными шестью семенными рубцами; 
7 — экз ГИН № 4856/367.

Местонахождения: Чекарда­1, слой 10 (1, 3, 5–7); Таежное­1 (2, 4). Длина масштабной линей­
ки — 1 см (1–4, 6, 7), 10 мкм (5)

Таблица XXXIII
Семейство Psygmophyllaceae Zalessky emend. Naugolnykh,  

порядок Ginkgoales, класс Ginkgoopsida

1–3 — Psygmophyllum expansum (Brongniart) Schimper: 1 — экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 9577/2, 
2 — экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 9530/12, 3 — экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 9590/1; 4 — Psygmophyllum 
cuneifolium (Kutorga) Schimper, экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 9655/6.

Местонахождение: Мазуевка. Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица XXXIV
Семейство Psygmophyllaceae Zalessky emend. Naugolnykh,  

порядок Ginkgoales, класс Ginkgoopsida

1–3 — Psygmophyllum expansum (Brongniart) Schimper, макроморфология: 1 — экз. КИАХМЗ № ККМ 
ИК 9655/1, 2 — экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 9577/10, 3 — экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 9655/2.

Местонахождение: Мазуевка. Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица XXXV
Psygmophyllum expansum (Brongniart) Schimper (1–4),  

Psygmophyllum intermedium Naugolnykh (5)

1 — экз ГИН б/н; 2 — экз. ГИН б/н; 3 — экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 9577/7; 4 — экз. ГИН б/н; 
5 — экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 9655/9.

Местонахождение: Мазуевка. Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица XXXVI
Psygmophyllum intermedium Naugolnykh (1),  

Psygmophyllum expansum (Brongniart) Schimper (2, 3),  
Psygmophyllum cuneifolium (Kutorga) Schimper (4)

1–4 — экземпляры ГИН: 1 — б/н, 2 — № 4856/560, 3 — № 4856/559, 4 — № 3773(11)/22(89).
Местонахождения: Чекарда­1, слой 10 (1), слой 7 (4); Мазуевка (3); Рахмангулово (2). Длина мас­

штабной линейки — 1 см

Таблица XXXVII
Psygmophyllum intermedium Naugolnykh, морфологическое разнообразие листьев

1 — экз. КИАХМЗ б/н; 2 — экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 9461/11; 3 — экз. КИАХМЗ № ККМ 
ИК 9590/10; 4 — экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 9590/12; 5 — экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 9590/13.

Местонахождение: Мазуевка. Длина масштабной линейки — 1 см
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Таблица XXXVIII
Psygmophyllum intermedium Naugolnykh, морфологическое разнообразие листьев  

и эпидермально-кутикулярное строение

1 — практически целый молодой лист, экз. ГИН № 4856/412; 2, 4 — крупный лист, экз. ГИН 
№ 4856/252; 3, 5, 8 — голотип ГИН № № 4856/248: 3 — макроморфология, 5 — строение устьица, 
вид изнутри, хорошо заметны замыкающие клетки, 8 — два соседних устьица, вид снаружи, хоро­
шо заметна кольцевидная кутинизация побочных клеток; 6 — ювенильный лист, экз. КИАХМЗ 
б/н; 7 — характер прикрепления и жилкование в основаниях сегментов последнего порядка, экз. 
ГИН № 4856/251.

Местонахождения:  Крутая  Катушка­2  (1);  Чекарда­1,  слой  10  (3,  5,  8);  Мазуевка  (6); 
Александровское (2, 4, 7). Длина масштабной линейки — 1 см (1–4, 6, 7), 10 мкм (5, 8)

Таблица XXXIX
Прегинкгофиты, гинкгофиты и современный Ginkgo biloba L.

1 — облиственные побеги современного гинкго, интродукционный экземпляр; 2, 4, 7 — Psygmo­
phyllum expansum (Brongniart) Schimper, экз. ГИН б/н (сейчас в ГДМ); 3 — Kerpia macroloba Naugol­
nykh, почти целый билобатный лист, экз. ГИН б/н; 5 — Bardia mauerii Zalessky, почти целый лист, 
экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 9759/2; 6 — Psygmophyllum expansum var. cuneatum Naugolnykh, экз. ГГМ 
№ 469­34 ФЛ­02622 (в работе [Наугольных, 2002] на с. 28 в подписи к рис. 9 этот экземпляр про­
нумерован ошибочно как голотип, но в подписи к Табл. VI, фиг. 1 в той же работе дан правильный 
номер этого экземпляра).

Местонахождения: Московская область, Загорянка (1); Березовка (2); Рахмангулово (3, 4, 7); Кру­
тая Катушка­2 (5); Мотовилиха (6, предположительно). Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица XL
Прегинкгофиты, гинкгофиты и современный Ginkgo biloba L.

1 — современный гинкго, брахибласт с четырьмя листьями, интродукционный экземпляр; 2, 
3 — Psygmophyllum expansum (Brongniart) Schimper: 2 — перо с терминальным синусом, экз. ГИН 
б/н, 3 — почти целый молодой лист с базальными лопастями, экз. ГИН б/н; 4 — Bardia mauerii 
Zalessky, экз. ГИН № 3773 (11)/196(90); 5 — Flabellofolium lamellatus Naugolnykh, sp. nov., голотип 
ГИН № 3773(11)/227(90); 6 — Kerpia macroloba Naugolnykh, молодой лист, экз. ГИН № 4856/365.

Местонахождения: Московская область, г. Новая Трехгорка (1); Ачит (2); Чекарда­1, слой 1 (3), 
слой 10 (4); слой 7 (5); Березовка (6). Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица XLI
Морфологическое разнообразие гинкгофитов  

из нижнепермских отложений Приуралья

1 — Karkenia permiana Naugolnykh, фрагмент семеносного органа, экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 
9616/1; 2 — Kerpia macroloba Naugolnykh, билобатный лист с частично утраченной левой лопастью, 
экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 9590/2; 3 — Sphenobaiera kungurica Naugolnykh, sp. nov., лист с двумя 
порядками рассечения, экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 9642/9; 4, 5 — Alternopsis stricta Naugolnykh: 4 — 
экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 9590/17, 5 — экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 9690/18; 6 — Psygmophyllum 
expansum (Brongniart) Schimper, отдельная лопасти листа, экз. ГИН б/н.

Местонахождение: Мазуевка. Длина масштабной линейки — 1 см



299

Объяснение к таблицам I–XCIV

Таблица XLII
Фолиарные семеносные органы Cheirocladus longicheirus Naugolnykh (1–4)  

и Cheirocladus-подобные остатки (5, 6)

1 — кладосперм (?), экз. ГИН № 4856/261; 2 — Cheirocladus longicheirus Naugolnykh,  голотип 
ГИН № 4856/159; 3 — стерильный экземпляр Cheirocladus longicheirus, экз. ГИН № 4856/254; 4 — 
Cheirocladus longicheirus экземпляр  с  ветвлением,  экз.  ГИН № 4856/255;  5,  6 — Cheirocladus sp., 
семеносный (?) орган, экз. КИАХИМЗ № ККМ Н/В 3734/93 (старый номер 2/85), мемориальная 
коллекция Г.Т. Мауэра: 5 — часть органа, 6 — общий вид.

Местонахождение: Чекарда­1 слой 7 (1), слой 10 (2–6). Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица XLIII
Семейство Incertae sedis, порядок Ginkgoales,  

класс Ginkgoopsida

1–6 — Sphenobaiera kungurica Naugolnykh, sp. nov., голотип ГИН № 4856/461: 1 — две трихомы 
с апикальными расширениями, у левой трихомы расширение разорвано, 2 — строение устьица, 
3 — общий вид листа, с которого были получены препартаты кутикулы, 4 — строение проводящих 
тканей листа, видны трахеиды с кольцевыми утолщениями стенок, 5 — кутикула костального ряда, 
предположительно, принадлежавшая функционально нижней стороне листа, 6 — интеркостальная 
кутикула функционально верхней стороны листа.

Местонахождение: Крутая Катушка­2. Длина масштабной линейки — 10 мкм (1, 2), 1 см (3), 
100 мкм (4–6)

Таблица XLIV
Семейство Incertae sedis, порядок Ginkgoales,  

класс Ginkgoopsida

1–3, 6 — Sphenobaiera kungurica Naugolnykh, sp. nov.: 1 — экз. ГИН б/н, 2 — лист с неравноди­
хотомирующими сегментами, экз. ГИН № 4856/402, 3 — экз. ГИН б/н, 6 — почти целый лист с 
длинным черешком, экз. ГИН № 3773/427; 4 — лист Gracilopteris sp., лист с частично оборванными 
сегментами Incertae sedis, экз. ГИН № 4856/573; 5 — фолиарный семеносный орган Baruligyna sp., 
экз. ГИН б/н.

Местонахождения: Чекарда­1, слой 10 (1, 5); Крутая Катушка­2 (2, 3, 6); Таежное­1, слой 5 (4). 
Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица XLV
Biarmobaiera uralensis Zalessky и близкие по морфологии растения.  

Макроморфология

1 — Biarmobaiera uralensis Zalessky (изображение голотипа по [Zalessky, 1939b, p. 362, fig. 40]); 2 — 
Uralobaiera biarmica Zalessky (по [Zalessky, 1939b, p. 362, fig. 41]); 3 — Biarmobaiera uralensis Zalessky, 
средняя часть листа, экз. ГИН № 4856/458; 4 — Biarmobaiera uralensis Zalessky, верхушка листа с 
длинными апикальными лопастями, экз. ГИН № 4856/459; 5 — Biarmobaiera uralensis Zalessky, экз. 
ГИН № 4856/402; 6 — Biarmobaiera uralensis Zalessky, противоотпечаток от экземпляра, изображен­
ного на фиг. 3, экз. ГИН № 4856/400.

Местонахождения: Чекарда (Чекарда­2–?) (1); Крутая Катушка­1 (2); Крутая Катушка­2 (3, 5, 6); 
Таежное­1, слой 5 (4). Длина масштабной линейки — 1 см
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Таблица XLVI
Biarmobaiera uralensis Zalessky

1, 3–5 — эпидермально­кутикулярное строение, экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 10184/10:  1 — об­
щая топография эпидермы, 3 — строение устьица, хорошо видна проксимальная кутинизация по­
бочных клеток, 4 — строение покровных клеток эпидермы, 5 — устьице с неравномерной кутини­
зацией побочных клеток; 2 — макроморфологическое строение листа, с которого были получены 
препараты кутикулы.

Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 50 мкм (1, 3–5), 1 см (2)

Таблица XLVII
Biarmobaiera uralensis Zalessky

1–7 — эпидермально­кутикулярное строение, экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 10184/10; на фиг. 6 стрел­
ками отмечены устьица.

Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 50 мкм (1, 5, 7), 100 мкм 
(2–4, 6)

Таблица XLVIII
Biarmobaiera uralensis Zalessky

1–7 — эпидермально­кутикулярное строение, экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 10184/10: 1, 4 — по­
кровные клетки эпидермы, 2, 5 — устьице, расположенное в интеркостальном поле, 3 — апертура 
устьица, изображенного на фиг. 2 и 5, 6 — устьице с сильной кутинизацией побочных клеток, 7 — 
верхняя (слева, AD — адаксиальная) и нижняя (справа, AB — абаксиальная) кутикулы со складкой, 
соответствующей краю листа.

Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 50 мкм (1, 4), 100 мкм (2, 
5, 7), 10 мкм (6), 5 мкм (3)

Таблица XLIX
Biarmobaiera uralensis Zalessky

1–10 — эпидермально­кутикулярное  строение  в  сканирующем электронном микроскопе,  экз. 
КИАХМЗ № ККМ ИК 10184/10.

Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 10 мкм (1, 6, 10), 20 мкм 
(2, 9), 50 мкм (8), 100 мкм (3–5, 7)

Таблица L
Biarmobaiera uralensis Zalessky

1–5  —  эпидермально­кутикулярное  строение  в  сканирующем  электронном  микроскопе,  экз. 
КИАХМЗ № ККМ ИК 10184/10: 1, 2, 3, 4 — строение устьиц; 5 — строение радиальных клеточных 
стенок.

Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 50 мкм (1), 100 мкм (2, 4), 
60 мкм (3, 5)
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Таблица LI
Микроспорангиатные органы Permotheca Zalessky  

из нижнепермских отложений Приуралья и сопредельных регионов

1 — Permotheca disparis (Zalessky) Naugolnykh,  крупный,  розетковидный  синангий,  экз.  ГИН 
б/н; 2–4, 6, 7 — Permotheca colovratica Naugolnykh: 2 — синангий экз. ГИН № 3773(11)/144а(89), 
3 — отдельный спорангий, хорошо заметно спиральное расположение покровных клеток, экз. ГИН 
№ 4856/244, 4 — голотип ГИН № 4856/243, 6 — сингангий, с которого были получены препараты 
кутикулы (см. Табл. LII), экз. ГИН № 4856/244, 7 — кистевидное собрание андрофоров, стрелкой 
отмечен один из синангиев, экз. ГГМ 1423­17/ФЛ­07986; 5 — Permotheca deodara Naugolnykh, голо­
тип ГИН № 3773(11)/327a(92).

Местонахождения: Чекрда­1, слой 10 (1–4, 6), слой 7 (5); Новый Кувак (7). Длина масштабной 
линейки — 1 см (1, 2, 4–7), 1 мм (3)

Таблица LII
Permotheca colovratica Naugolnykh

1–9 — эпидермально­кутикулярное строение, экз. ГИН № 4856/244.
Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 100 мкм

Таблица LIII
Голосеменные класса войновскиевых (Vojnovskyopsida)

1 — Nephropsis integerrima (Schmalhausen) Zalessky, изолированная брактея, экз. 90 (старый но­
мер);  2 — Vojnovskya paradoxa Neuburg, мужской латеральный стробил в  ассоциативной связи с 
брактеей Nephropsis rhomboidea Neuburg, на этой же поверхности напластования найдены изолиро­
ванные семена Samaropsis vorcutana Tchirkova, экз. 226 (старый номер ГИН); 3 — Nephropsis rhom­
boidea Neuburg, экз. № 91 (старый номер ГИН); 4 — Vojnovskya paradoxa Neuburg, апикальная часть 
мужского латерального стробила, экз. 85 (50 — старый номер ГИН).

Местонахождения: Печорский угольный бассейн, скв. ХК­841, глубина 220,5 м (1); скв. СВК­95, 
глубина 150,1 м (2); скв. К­117,7, глубина 270,0 м (3); скв. СДК 432, глубина 203,8 м (4). Длина 
масштабной линейки — 1 см

Таблица LIV
Голосеменные класса войновскиевых (Vojnovskyopsida)

1 — Bardocarpus spicatus Naugolnykh, кистевидное собрание семян, голотип ГИН № 3773(11)/326(92); 
2 — Suchoviella triquetraphora Naugolnykh, женский  стробил,  экз.  ГИН №  3773(11)/147(89);  3 — 
Suchoviella triquetraphora Naugolnykh, фрагмент женского  стробила  с  семенами,  сохранившимися 
в  прикреплении,  голотип  ГИН №  3773(11)/332(91);  4 —  Samaropsis triquetra Zalessky,  экз.  ГИН 
№ 3773(11)/168(89);  5 — Suchoviella triquetraphora Naugolnykh, женский стробил  с  семенами,  со­
хранившимися в прикреплении,  экз. ГИН № 3773(11)/408(96);  6 — Vojnovskya sp.,  латеральный 
мужской стробил, экз. ГИН № 3773(11)/349(93); 7 — Vojnovskya sp., латеральный мужской стробил, 
экз. ГИН № 3773(11)/214(90).

Местонахождения: Чекарда­1, слой 10 (1, 2, 4, 5, 7); Красная Глинка (3); Юлаево (6). Длина мас­
штабной линейки — 1 см (1, 3–5, 7), 5 мм (2), 1 мм (6)
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Таблица LV
Голосеменные класса войновскиевых (Vojnovskyopsida)

1–9  —  Samaropsis triquetra Zalessky,  морфологическое  разнообразие  семян:  1  —  экз.  ГИН 
№ 4856/309, 2 — экз. ГИН № 4856/308, 3 — экз. ГИН № 4856/305, 4 — экз. ГИН № 4856/299, 
5 — экз. ГИН № 4856/298, 6 — экз. ГИН № 4856/304, 7 — экз. ГИН № 4856/301, 8 — экз. ГИН 
№ 4856/300, 9 — экз. ГИН № 4856/307.

Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 5 мм

Таблица LVI
Голосеменные класса войновскиевых (Vojnovskyopsida)

1–5 — Astrogaussia imbricata (Naugolnykh) Naugolnykh, макроморфология и эпидермально­кути­
кулярное  строение:  1 —  синтип  экз.  ГИН №  4856/163,  строение  кутикулы,  2 —  голотип  ГИН 
№ 3773(11)/326(92), головчатый семеносный орган, 3 — экз. ГИН № 4856/552, почти полностью 
сохранившийся семеносный орган, 4 — экз. ГИН № 4856/551, семеносный орган, сохранившийся 
в прикреплении к несущему побегу, 5 — экз. ГИН № 4856/553, головчатый семеносный орган, 
хорошо видны относительно короткие семяножки, радиально расходящиеся от общего основания, 
и более длинные линейные брактеи (межсеменные чешуи).

Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 100 мкм (1), 1 см (2–5)

Таблица LVII
Голосеменные класса войновскиевых (Vojnovskyopsida)

1–9 — Astrogaussia imbricata (Naugolnykh) Naugolnykh, эпидермально­кутикулярное строение, экз. 
ГИН № 4856/163: 1 — общая топология эпидермы, видны основания трех трихом, 2 — основание 
трихомы, 3 — покровные клетки эпидермы с основаниями трихом, 4 — частично изогнутая кутику­
ла, видно одно устьице (слева) и полусферические одноклеточные трихомы (вид сбоку; в центре и 
справа), 5 — два устьица со слабо специализированными побочными клетками, 6 — устьице, хоро­
шо видны замыкающие клетки с губовидными утолщениями, 7 — внешняя поверхность кутикулы 
с основаниями  трихом и  с  двумя одноклеточными трихомами  (слева  вверху — бочонковидной, 
справа — конической), сохранившимися в прикреплении, 8 — фрагмент кутикулы с основаниями 
двух трихом, 9 — проводящий элемент с кольцевидными утолщениями. Графическую дешифровку 
этой фототаблицы см. на рис. 76.

Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 20 мкм

Таблица LVIII
Голосеменные класса войновскиевых (Vojnovskyopsida).  

Макроморфологическое строение листьев

1, 4, 5 — Rufloria recta (Neuburg) S.Meyen: 1 — детальное строение поверхности листа, стрелками от­
мечены негативные отпечатки (слепки) устьичных («дорзальных») желобков, экз. ГИН № 4856/325, 
4 — лист с сохранившимся основанием, экз. ГИН № 4856/324, 5 — противоотпеча ток от экземп­
ляра, изображенного на фиг. 4, хорошо видно окаймленное основание, экз. ГИН № 4856/325; 2, 
3 — Rufloria derzavinii (Neuburg) S.Meyen, молодые листья: 2 — экз. ГИН № 4856/323, 3 — экз. 
ГИН № 4856/326; 6 — Lepeophyllum sp., чешуевидный лист — катафилл, экз. ГИН № 4856/329; 7 — 
Lepeophyllum sp. / Nephropsis sp., экз. ГИН № 3773(11)/339a(93).

Местонахождения: Чекарда­1, слой 10 (1–5, 7); Быково (6). Длина масштабной линейки — 1 мм 
(1), 1 см (2–7)
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Таблица LIX
Голосеменные класса войновскиевых (Vojnovskyopsida).  

Макроморфологическое строение листьев

1 — Rufloria salamatensis (Zalessky) Naugolnykh, comb. nov.; репродукция иображения голотипа 
из  работы М.Д.  Залесского: Noeggerathiopsis salamatensis Zalessky  [Zalessky,  1937b,  p.  67,  fig.  29]; 
2 — Rufloria salamatensis,  экз.  КИАХМЗ № ККМ ИК  10198;  3 — Rufloria (sp.  nov.),  экз.  ГИН 
№ 4856/457; 4 — Rufloria (sp. nov.), экз. ГИН № 4856/381; 5 — Rufloria recta (Neuburg) S.Meyen, экз. 
ГИН № 4856/401; 6 — Lepeophyllum sp. / Nephropsis sp., экз. ГИН № 4856/503; 7 — Rufloria recta 
(Neuburg) S.Meyen, экз. ГИН № 4856/403; 8 — Lepeophyllum sabanakovae Vladimirovich, экз. ГИН 
№ 4856/502.

Местонахождения:  г. Красноуфимск, Соболевский карьер  (= карьер Солнеч ный)  (4); Сала­
матский овраг в 4 км от станции Кишерть в направлении станции Шумково (1); Филипповский 
карьер (2); Крутая Катушка­2 (3, 5, 7); Чекарда­1, слой 10 (6, 8). Длина масштабной линейки — 
1 см

Таблица LX
Голосеменные класса войновскиевых (Vojnovskyopsida)

1, 2 — Astrogaussia imbricata (Naugolnykh) Naugolnykh, межсеменная чешуя: 1 — экз. КИАХМЗ 
№ ККМ ИК 9616/14, 2 — экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 9616/13; 3 — Sylvella alata Zalessky, семя с 
апикальным крылом, экз. ГИН б/н; 4, 5 — Vojnovskya sp., латеральный мужской стробил: 4 — экз. 
КИАХМЗ № ККМ ИК 9616/15, 5 — экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 9616/16; 6 — Rufloria sp., лан­
цетовидный лист, разорванный вдоль, экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 9616/12; 7 — Nephropsis crinitus 
Gluchova, брактея, экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 9616/12.

Местонахождение: Мазуевка. Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица LXI
Голосеменные класса войновскиевых (Vojnovskyopsida).  

Эпидермально-кутикулярное строение

1, 2, 5, 6 — Entsovia inornata Gluchova; 3, 4, 7–11 — Rufloria lanata Gluchova.
Местонахождение: Чекарда­1, слой 7. Длина масштабной линейки — 100 мкм (1, 2, 6), 40 мкм 

(5), 50 мкм (3, 4, 7–11)

Таблица LXII
Sylvella alata Zalessky, морфологическое разнообразие семян

1–6 — экземпляры ГИН: 1 — № 3773(11)/425(96), 2 —  № 3773(11)/424(96); 3 — № 3773(11)/433(96); 
4 — № 3773(11)/430(96); 5 — № 3737/11; 6 — № 3737/8.

Местонахождения: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица LXIII
Ископаемые хвойные из нижнепермских отложений Приуралья

1, 5 — Archaeovoltzia meyeniana Naug., gen. et sp. nov.: 1 — семенная чешуя вольциевого хвойного, 
экз. ГИН № 4856/160, 5 — изолированная семенная чешуя, экз. ГИН № 4856/331; 2, 3 — Bardella 
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splendida Zalessky:  2 — пыльцевое  зерно, выделенное из мужского стробила,  сохранившегося на 
побеге Bardella splendida Zalessky (см. здесь фиг. 3), экз. ГИН № 4856/179, 3 — Bardella splendida 
Zalessky,  побег  хвойного  с  однократно  бифуркирующими  листьями и мужским  стробилом,  экз. 
ГИН № 4856/179; 4 — Walchia appressa Zalessky / Kungurodendron sharovii S.Meyen, собрание муж­
ских  стробилов  на  облиственном  побеге,  экз.  ГИН №  3773(11)/193(90);  6 — Walchia bardaeana 
Zalessky, средняя часть женского стробила, стрелкой отмечена одна из семенных чешуй с един­
ственным семенным рубцом, голотип ГИН № 3773(11)/422(96).

Местонахождения: Красная Глинка (1, 6); Крутая Катушка­2 (2, 3); Чекарда­1, слой 10 (4, 5). 
Длина масштабной линейки — 1 см (1, 3–6), 50 мкм (2)

Таблица LXIV
Строение микростробила 

 Kungurodendron sharovii S.Meyen

1–10 — экз. ГИН № 3773(11)/173(89)B: 1 — макроморфология микростробила, 2–5 — отдель­
ные пыльцевые  зерна, извлеченные из микроспорангиев,  6 — скопление пыльцы,  сохранив­
шейся in situ, 7 — два пыльцевых зерна, сохранившихся рядом с фрагментом кутикулы, принад­
лежавшей стенке микроспорангия, 8–10 — строение устьичных аппаратов, располагавшихся на 
брактее.

Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки: 1 см (1), 20 мкм (2, 4, 6), 
50 мкм (3, 5, 7), 10 мкм (8–10)

Таблица LXV
Строение микростробила 

 Kungurodendron sharovii S.Meyen

1–7 — экз.  ГИН № 3773(11)/173(89)B:  1 — фрагмент  брактеи микроспорофилла  с  краевыми 
трихомами (справа), стрелкой отмечен фрагмент сохранившегося микроспорангия с пыльцевыми 
зернами in situ; 2 — фрагмент брактеи микроспорофилла с краевыми трихомами; 3, 4 — эпидерма 
брактеи микроспорофилла с многочисленными папиллами и устьичными аппаратами; 5 — краевая 
трихома брактеи микроспорофилла; 6 — эпидермально­кутикулярное строение микроспорофилла, 
справа внизу виднен край микроспорофилла с трихомами; 7 — край микроспорофилла в его ниж­
ней части, слева — абаксиальная кутикула, справа — адаксиальная кутикула.

Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки: 40 мкм (1, 2), 50 мкм (3, 4, 
7), 20 мкм (5, 6)

Таблица LXVI
Вальхиевые хвойные в сравнительном аспекте  
с облиственной ветвью современной араукарии  

(Araucaria columnaris (G.Forst.) Hook)

1 — Araucaria columnaris, гербарий автора. Гуанчжоу, Китай, кампус университета Сунь­Ятсена; 
2 — побег Walchia bardaeana Zalessky с терминальным стробилом, экз. ПКМ № 7705/88, коллекция 
Пермского краеведческого музея; 3 — Walchia bardaeana Zalessky, экз. ГИН № 3773(1)1/296(91), два 
соседних облиственных побега разной длины; 4 — Gomphostrobus sp., экз. ГИН № 4856/433, брактея 
женского стробила вальхиевого хвойного; 5 — Walchia appressa Zalessky, экз. ПКМ 19342/2, коллек­
ция Пермского краеведческого музея; 6 — Walchia appressa Zalessky, экз. ГИН № 3773(11)/300(91), 
облиственная ветвь с двумя порядками ветвления.
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Местонахождения: Матвеево (2); Чекарда­1 (3, 5); Таежное­1 (4); Крутая Катушка­2 (6). Длина 
масштабной линейки — 1 см

Таблица LXVII
Walchia bardaeana Zalessky

1 — средняя часть облиственного побега последнего порядка, экз. ГИН № 4856/338; 2 — два 
соседних облиственных побега, принадлежавших ветви с двумя порядками ветвления, экз. ГИН 
№ 4856/338; 3 — ветвь с перистым расположением облиственных побегов последнего порядка, экз. 
из коллекции В.А. Цимбала; 4 — побег с тремя порядками ветвления, экз. ГИН № 3773(11)/139(89); 
5 — облиственный побег последнего порядка, экз. ГИН № 4856/340; 6 — облиственный побег по­
следнего порядка, экз. ГИН № 3773(11)/386(93); 7 — ветвь с перистым расположением облиствен­
ных побегов последнего порядка, экземпляр из коллекции В.А. Цимбала.

Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица LXVIII
Представители хвойных из нижнепермских отложений Приуралья

1–3 — Kungurodendron sharovii S.Meyen: 1 — изолированная семенная чешуя, экз. ГИН 4856/225, 
2 — семенная чешуя (справа) и облиственный побег, экз. ГИН № 3773(11)/407(96), 3 — частично 
сохранившийся женский стробил, экз. из коллекции В.А. Цимбала; 4 — мужской стробил, экз. 
ГИН № 4856/341; 5, 6 — Walchia appressa Zalessky: 5 — облиственная ветвь последнего порядка, экз. 
КИАХМЗ б/н, 6 — побег с двумя порядками ветвления, экз. ГИН № 3773/695.

Местонахождения: Чекарда­1, слой 10 (1–5); Чекарда­2 (6). Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица LXIX
Палеоэкология (1, 2) и представители хвойных  
из нижнепермских отложений Приуралья (3–5)

1  —  биогеные  изменения  рахиса  листа  Psygmophyllum expansum (Brongniart),  экз.  ГИН  б/н; 
2 — биогеные изменения листовой пластинки Psygmophyllum expansum (Brongniart), экз. КИАХМЗ 
№ ККМ ИК 9559/1; 3 — Kungurodendron sharovii S.Meyen, частично сохранившийся женский стро­
бил, экз. ГИН б/н; 4 — Tylodendron speciosum Weiss, побег хвойного, экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 
9616/19; 5 — Walchia sp., облиственный побег вальхиевого хвойного, экз. КИАХМЗ № ККМ ИК 
9660/2.

Местонахождения: Мазуевка (1, 2, 4, 5); Чекарда­1, слой 10 (3). Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица LXX
Вальхиевые хвойные нижней перми Приуралья

1, 7 — Kungurodendron sharovii S.Meyen: 1 — экз. ГИН № 4856/346, 7 — экз. КИАХМЗ, кол­
лекция  Г.Т. Мауэра, №  ККМ ИК  7580/31;  2,  4–6 — Walchia appressa Zalessky:  2 —  экз.  ГИН 
№ 3773(11)/396(93), побег с пролиферацией, 4 — длинный облиственный побег последнего по­
рядка,  экз. ГИН б/н,  5 — средняя часть облиственного побега,  экз. ГИН № 3773(11)/170a(89), 
6 — облиственный побег последнего порядка, экз. ГИН № 4856/348; 3 — Walchia sp., экз. ГИН 
№ 4856/342.

Местонахождения: Чекарда­1, слой 10 (1–6); Красная Глинка (7). Длина масштабной линейки — 
1 см
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Таблица LXXI
Shaidurodendron columnaris Naugolnykh,  

gen. et sp. nov., макроморфология  
и анатомическое строение

1 —  изолированная  семенная  чешуя,  синтип  экз.  ГИН №  4856/349;  2 — женский  стробил, 
стрелками отмечены семенные чешуи,  голотип ГИН № 4856/350; 3 — женский стробил, стрел­
ками отмечены семенные чешуи, голотип (продолжение того же образца, что и на фиг. 2) ГИН 
№ 4856/351; 4 — продольное сечение через побег, экз. ГИН № 4856/356; 5 — крупный облиствен­
ный побег последнего порядка, экз. ГИН № 4856/364; 6 — поперечное сечение через побег, экз. 
ГИН № 4856/357.

Местонахождения: Шайдуры, слой 6 (1–4, 6); Киселево­Суксун (5). Длина масштабной линей­
ки — 1 см (1–3, 5), 1 мм (4, 6)

Таблица LXXII
Shaidurodendron columnaris Naugolnykh,  

gen. et sp. nov.

1–5 — анатомическое строение в сканирующем электронном микроскопе, экз. ГИН № 4856/358.
Местонахождение: Шайдуры, слой 6. Длина масштабной линейки — 20 мкм

Таблица LXXIII
Ullmannia sp., макроморфология (1)  

и эпидермально-кутикулярное строение (2–9)

1–9 — экз. ГИН № 4856/177: 1 — облиственнный побег, с которого были изготовлены препара­
ты кутикулы (фиг. 2–9), 2 — относительно длинная трихома, 3 — папиллозная кутикула, 4 — по­
верхность  кутикулы  с  многочисленными  округлыми  изометричными  папиллами  и  единичными 
трихомами, 5, 6 — устьичный аппарат, снимки с разной глубиной фокусировки, 7 — два устьица 
(графическую дешифровку снимка см. на рис. 93, G), 8 — короткая трихома, 9 — эпидерма с че­
тырьмя устьицами (графическую дешифровку снимка см. на рис. 93, I).

Местонахождение: Красная Глинка. Длина масштабной линейки — 1 см (1), 20 мкм (2, 4, 8, 9), 
50 мкм (3, 5, 6), 45 мкм (7)

Таблица LXXIV
Bardella splendida Zalessky (1, 4, 5)  

и Voltzia­подобные хвойные  
из нижнепермских отложений Приуралья (2, 3)

1, 4, 5 — Bardella splendida Zalessky, голотип ГИН № 2009/35: 1 — макроморфология, 4 — толстая 
кутикула функционально верхней стороны листа, 5 — тонкая кутикула функционально нижней 
стороны листа;  2 — облиственный побег,  условно отнесенный к Bardospermum rigidum S.Meyen, 
экз. ГИН № 3773(11)/330(93); 3 — облиственный побег, отнесенный автором [Наугольных, 2007] к 
Bardella splendida, но также обнаруживающий сходство с экземплярами, описанными МД. Залесским 
как Voltzia principalis Zalessky [Zalessky, 1939b], экз. № 4856/178.

Местонахождения: Крутая Катушка­1  (1, 4, 5); Крутая Катушка­2  (3); Чекарда­1, слой 10 (2). 
Длина масштабной линейки — 1 см (1–3), 100 мкм (4, 5)
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Таблица LXXV
Хвойные семейства Voltziaceae,  

порядок Voltziales

1 — Archaeovoltzia meyeniana Naugolnykh, gen. et sp. nov., семенная чешуя вольциевого хвойного, 
экз. ГИН № 4856/160; 2 — терминальная часть облиственного побега последнего порядка, мор­
фотип Voltzia prisca Zalessky, экз. ГИН № 4856/318; 3 — относительно толстая облиственная ветвь, 
морфотип Voltzia principalis Zalessky, экз. ГИН № 3773(11)/274(91); 4 — средняя часть облиственно­
го побега последнего порядка, морфотип Voltzia prisca Zalessky, экз. 3773(11)/298(91).

Местонахождения: Красная Глинка (1); Шайдуры, слой 8 (2); Крутая Катушка­2 (3); Чекарда­1, 
слой 10 (4). Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица LXXVI
Хвойные семейства Voltziaceae,  

порядок Voltziales

1–4 — вольциевое хвойное Archaeovoltzia meyeniana Naugolnykh, gen. et sp. nov.: 1 — голотип ГИН 
№ 3773(11)/138(89) (слева), ГИН № 3773(11)/123(89) (справа), противоотпечаток от образца слева, 
2 — детальное изображение средней части фертильной зоны, голотип ГИН № 3773(11)/138(89), 
3 — терминальная часть облиственного побега, экземпляр из коллекции В.А. Цимбала, 4 — фер­
тильная зона на облиственном побеге, экз. ГИН № 4856/377.

Местонахождения: Чекарда­1, слой 10 (1–3); Крутая Катушка­1 (4). Длина масштабной линей­
ки — 1 см

Таблица LXXVII
Хвойные семейства Voltziaceae,  

порядок Voltziales

1–5 — Uralostrobus voltzioides Naugolnykh, макроморфологическое строение микростробила: 1, 2 — 
практически полностью сохранившийся мужской стробил, экз. ГИН № 4856/297, 3–5 — голотип: 
3, 4 — экз. ГИН 3773(11)/179(89), 5 — экз. ГИН № 3773(11)/179a(89).

Местонахождения: Соболя (1, 2); Чекарда­1, слой 7 (3–5). Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица LXXVIII
Хвойные семейства Voltziaceae,  

порядок Voltziales

1–13 — Uralostrobus voltzioides Naugolnykh: 1–4, 6, 7, 9–13 — пыльца, сохранившаяся in situ, 5 — 
микроспорангий, 8 — отдельный проводящий элемент. Стрелкой отмечено скопление пыльцы в 
микроспорангии. Голотип ГИН № 3773(11)/179(89).

Местонахождение: Чекарда­1, слой 7. Длина масштабной линейки — 50 мкм

Таблица LXXIX
Анатомическое строение побегов кониферофитов

1 — Coenoxylon cf. scotii Zalessky, экз. № 4856/562; 2 — Dadoxylon sp., экз. № 4856/363.
Местонахождение: Шайдуры, слой 6. Длина масштабной линейки — 1 см
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Таблица LXXX
Анатомическое строение минерализованной древесины Dadoxylon sp. (1–6)

Местонахождение: Очер­Кокуй, казанский ярус. Длина масштабной линейки — 20 мкм (1, 2), 
10 мкм (3, 4, 6), 100 мкм (5)

Таблица LXXXI
Изолированные семена из нижней перми Приуралья

1 — Cardiocarpus cordatus (Eichwald) Schmalhausen, семязачаток с проколом спермодермы (отме­
чен стрелкой), оставленным насекомым, предположительно, из группы диктиоптерид, экз. из кол­
лекции В.А. Цимбала; 2, 3 — Samaropsis subpatula Suchov: 2 — экз. ГИН № 3737/163, 3 — экз. ГИН 
№ 3737/163a; 4, 7 — Cardiocarpus cordatus (Eichwald) Schmalhausen, семязачаток с асимметричным 
положением фуникулюса, смещенного к одной из сторон (на фиг. 7, отмечен стрелкой), экз. ГИН 
№ 4856/561; 5, 6 — Samaropsis tuberculata Dombrovskaya: 5 — экз. ГИН № 3737/65, 6 — экз. ГИН 
№ 3737/101 (ранее эти семена были мной ориентированы микропиле вниз [Наугольных, 1998, рис. 
85, A–E]); 8 — Samaropsis aff. dombrovskae Vladimirovich, крупный семязачаток с гипертрофирован­
ным крылом, экз. ГИН № 3737/100a; 9, 10 — Hirsutospermum paniculatum Naugolnykh: 9 — голотип 
ГИН № 3773(11)/271(91),  10 —  синтип  экз.  ГИН № 3773(11)/104(89);  11 — Bardocarpus superus 
Neuburg, экз. ГИН № 3737/225.

Местонахождения: Чекарда­1, слой 10 (1–3, 5, 6, 8, 11), слой 7 (10); Чекарда­2 (9); Актюбинск (4, 7). 
Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица LXXXII
яйцекладки стрекоз из нижнепермских отложений Приуралья

1, 5 — экз. ГДМ № КП ОФ 15170; 2, 4 — экз. ГДМ № КП ОФ 15168; 3 — КИАХМЗ № ККМ 
ИК 9559/5; 6 — экз. ГДМ № КП ОФ 15169.

Местонахождения: Чекарда­1, слой 10 (1, 5, 6); Красноуфимские Ключики (2, 4); Мазуевка (3). 
Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица LXXXIII
Крылья стрекоз-меганеврид (1–4) и гигантские яйцекладки (5–8)  

из пермских отложений Приуралья

1–4 — Arctotypus sylvaensis Martynov. Стрелками на 5 и 7 показано положение яиц, отложенных 
под эпидермис крупных эквизетофитов Paracalamites sp.

Местонахождения: Тюлькино (1, 2); Соликамский район, 1 км по шоссе севернее с. Жуланово, 
коллекция  геологического  факультета  Пермского  государственного  университета  (3,  4);  Урма­2 
(5–8). Длина масштабной линейки — 1 см

Таблица LXXXIV
Строматолиты Alebastrophyton sylvensis Naugolnykh et Litvinova, 2014

1 — столбчатый строматолитовый биогерм, общий вид сверху; 2–6 — продольные сечения через 
столбики строматолитов (4 — голотип ГИН № 4856/505).

Местонахождение: Алебастрово. Длина масштабной линейки — 1 см
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Таблица LXXXV
Палиноморфы из нижнепермских отложений Среднего Приуралья,  

кунгурский ярус

1 — справа — Cladaitina с  частично разрушенным воздушным мешком,  слева —  Incertae  se­
dis;  2  —  Junetella,  пыльцевое  зерно,  принаджлежавшее  вальхиевому  хвойному  Kungurodendron 
sharovii S.Meyen; 3 — Lunatisporites; 4 — Crucisaccites; 5 — тетрада пыльцевых зерен Cladaitina; 6 — 
Densipollenites, вид с экватора.

Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 20 мкм

Таблица LXXXVI
Палиноморфы из нижнепермских отложений Среднего Приуралья,  

кунгурский ярус

1–8 — Vittatina, морфологическое разнообразие пыльцевых зерен.
Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 20 мкм

Таблица LXXXVII
Палиноморфы из нижнепермских отложений  

Среднего Приуралья,  
кунгурский ярус

1 — Vittatina, справа — оболочка акритархи; 2 — Vittatina; 3–6 — Protohaploxypinus (3, 5 — одно и 
то же пыльцевое зерно, сфотографированное с разной глубиной фокусировки); 7 — Cordaitina, вид 
с экватора; 8 — Striadopodocarpites. На фиг. 4, 5 и 6 видны проталиальные клетки мужского гамето­
фита (небольшое округлое темное пятно внутри корпуса).

Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 20 мкм

Таблица LXXXVIII
Палиноморфы из нижнепермских отложений  

Среднего Приуралья,  
кунгурский ярус

1 — Bascanisporites; 2, 3 — Leiosphaeridia; 4, 5 — Junetella, пыльцевые зерна, принаджлежавшие 
вальхиевому хвойному Kungurodendron sharovii S.Meyen; 6, 7 — предполагаемые микроспоры гетеро­
споровых плауновидных; 8 — Cordaitina; 9 — Valatisporites.

Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 20 мкм

Таблица LXXXIX
Палиноморфы из нижнепермских отложений  

Среднего Приуралья,  
кунгурский ярус

1 — Platysaccus; 2, 4 — Falcisporites; 3 — Alisporites; 5 — Incertae sedis; 6, 7 — Protohaploxypinus.
Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 20 мкм
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Таблица XC
Палиноморфы из нижнепермских отложений  

Среднего Приуралья, кунгурский ярус

1–4 — Pityosporites / Piceapollenites: 1 — протомоносаккатная модификация, 2–4 — протодисаккат­
ная модификация; 5, 6, 8 — Protohaploxypinus; 7 — Incertae sedis.

Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 20 мкм

Таблица XCI
Палиноморфы (1–6, 8–10) и фрагмент проводящего элемента (7)  

из нижнепермских отложений Среднего Приуралья, кунгурский ярус

1, 2, 6 — Cladaitina; 3, 4, 10 — Vittatina; 5, 8 — ребристая форма Incertae sedis; 7 — фрагмент 
трахеиды с двурядным расположением пор; 9 — Falcisporites.

Местонахождение: Чекарда­1, слой 10. Длина масштабной линейки — 40 мкм (1), 20 мкм (2–7, 
9, 10), 10 мкм (8)

Таблица XCII
Densoisporites polaznaensis Naugolnykh et Zavialova,  

микроспоры гетероспорового плауновидного Viatcheslavia vorcutensis Zalessky

1–6 — вид с проксимальной стороны. Среднепермские отложения Среднего Приуралья, уфим­
ский ярус.

Местонахождение: Полазна­1. Длина масштабной линейки — 10 мкм

Таблица XCIII
Densoisporites polaznaensis Naugolnykh et Zavialova,  

микроспоры гетероспорового плауновидного Viatcheslavia vorcutensis Zalessky

1, 3 — вид с проксимальной стороны; 2, 4–6 — вид с экватора. Среднепермские отложения Сред­
него Приуралья, уфимский ярус.

Местонахождение: Полазна­1. Длина масштабной линейки — 10 мкм

Таблица XCIV
Densoisporites polaznaensis Naugolnykh et Zavialova,  

микроспоры гетероспорового плауновидного Viatcheslavia vorcutensis Zalessky

1–6 — вид с дистальной стороны. Среднепермские отложения Среднего Приуралья, уфимский 
ярус.

Местонахождение: Полазна­1. Длина масштабной линейки — 10 мкм
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Рассмотрению характера перехода от палео­
фита к мезофиту и/или от палеозойских флор к 
мезозойским, посвящено много работ, из кото­
рых большая часть построена на анализе евро­
пейского материала (обзор проблемы см. в [Го­
маньков, Мейен, 1986]), в меньшей степени — 
флор Северной Евразии [Могучева, Наугольных, 
2010] и Китая [Yang et al., 1986; Wang, 1993, 1996a, 
1996b]. Большой массив литературы сфокусиро­
ван на переходе от палеозойских флор к мезо­
зойским в Гондване [Retallack, 1980; McLoughlin 
et  al.,  1997;  Pal,  Ghosh,  1997;  Anderson  et  al., 
1999; Retallack, Krull, 1999; Chandra et al., 2008; 
Singh et al., 2012].

Результаты, полученные в ходе этих аналити­
ческих исследований, трудно привести к обще­
му знаменателю. Но, тем не менее, общие по­
ложения можно кратко просуммировать.

Основные  
флорогенетические процессы  

и закономерности

Во­первых, несмотря на неоднородность позд­
непермских флор  в  разных  регионах мира,  все 
они в очень высокой степени наследуют наибо­
лее эволюционно продвинутые формы из ранне­
пермских и даже позднекаменноугольных флор­
предшественниц. Помимо  наследования  релик­
товых элемен тов, происходил и привнос новых 
компонентов в результате миграций. О миграци­
онных  процес сах,  связывавших  растительность 
соседних  палеофитогеографических  областей 
пермского периода, свидетельствуют флоры сме­
шанного таксономического состава (рис. 107).

Во­вторых, про исходит качественное обнов­
ление  таксономического  состава  позднеперм­
ских  флор  с  постепенным  появлением  в  них 
форм, получивших дальнейшее развитие уже в 
мезозойскую эру (например, осмундовых папо­
ротников, хвощевидных семейства Equisetaceae, 
гинкгофитов,  цикадофитов,  вольциевых  хвой­
ных и др.). Процесс  замены архаичных палео­
зойских элементов более эволюционно продви­
нутыми мезозойскими был  значительно облег­
чен, а в чем­то даже обусловлен освобождением 
экологических ниш в момент пермо­триасового 
экосистемного кризиса.

В пределах европейской части России флоры 
терминальной перми и раннего триаса отлича­
ются  отчетливым  ксероморфизмом  [Lozovsky 
et  al.,  2001;  Наугольных,  2006],  как  и  поздне­
пермские и раннетриасовые флоры Западной и 
Центральной Европы [Gall et al., 1998]. Исходя 
из данных по изотопии кислорода и углерода из 
озерных  карбонатов  верхнепермских  разрезов 
Устье  Стрельны,  Никулино  и  Одомчино  (бас­
сейн р. Сухоны), можно  сделать  вывод о  том, 
что  температура  атмосферы  во  время  образо­
вания этих карбонатов приближалась к +30° С 
(по данным В.Н. Кулешова, ГИН РАН, образ­
цы №№ 5275–5279). Эти данные подтверждают­
ся  выводами,  сделанными на основе изучения 
палеопочв [Yakimemko et al., 2004; Иноземцев и 
др., 2011; Inozemtsev et al., 2011].

Признаки  аридизации  климата  на  рубеже 
перми и триаса присутствуют и в других регио­
нах  земного  шара.  По  мнению  многих  иссле­
дователей, эта аридизация была спровоцирова­
на  разогревом  центральных  областей  Пангеи, 
а  также  усилением вулканической  активности. 
В  нижнетриасовых  отложениях  нередко  встре­

Глава 6
ПеРеХОд  

ОТ ПАлеОФИТА К МеЗОФИТу
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чаются пепловые  горизонты  [Лозовский и др., 
2001].

Необходимо отметить, что кризисные собы­
тия в эволюции наземных организмов в течение 
пермского  периода  происходили  и  до  пермо­
триасового  рубежа  [Наугольных,  1992б;  Wang, 
1996a; Shen, Wang, 2003; Retallack et al., 2006], 
но отличались меньшим масштабом.

На  рубеже  перми  и  триаса  палеофитные 
флоры резко исчезают. Им на смену приходят 
флоры с доминированием гетероспоровых плау­
новидных,  в  низких  широтах  —  древовидных 
Pleuromeia,  в более высоких широтах — травя­
нистых Tomiostrobus  и  Isoetes. По  солидарному 
мнению многих палеоботаников [Retallack, 1975; 
Wang, 1993; Grauvogel­Stamm, 1999; Naugolnykh, 

2000,  2008],  раннетриасовые  сообщества  с  до­
минированием этих плауновидных следует рас­
сматривать  как  пионерные  палеофитоценозы, 
сформировавшиеся  после  вымирания  многих 
групп типично палеозойских растений (в массе 
своей — сфенофиллов, последних реликтов три­
гонокарповых, вальхиевых хвойных, кордаитов, 
войновскиевых — в Северном полушарии; глос­
соптерид — на материках Гондваны) на рубеже 
перми и триаса.

Ниже проанализированы процессы и тенден­
ции, имевшие место на рубеже перми и триаса 
в эволюции одной из групп высших растений — 
папоротников.  В  сокращенном  виде  эти  мате­
риалы были опубликованы ранее [Наугольных, 
Пронин, 2015].

Рис. 107. Распределение местонахождений смешанных флор в южной части Ангариды и в сопредельных 
регионах

A — Ангарида; NC — Северный Китай; SC — Южный Китай; G — Гондвана.
1 — границы палеофлористических областей; 2 — условная граница между северо­катазиатскими и южно­катазиатскими 

флорами; 3 — зоны смешения флор разного палеофитогеографического статуса (смешанного таксономического состава); 
4 — астериск, указывающий на месторасположение флоры Годаре­Гачал (Центральный Иран).

Цифры на карте соответствуют конкретным флорам: 1 — Карамазар (Узбекистан); 2 — Фетчабун (Таиланд); 3 — Кашмир 
(Индия); 4 — Ириан Джайя (Новая Гвинея); 5 — Приморье (Россия); 6 — Хариф (Оман); 7 — Хазро (Турция); 8 — Сары­
Тайпан (Таджикистан); 9 — Восточный Донбасс (Ростовская область, Россия). Подробные объяснения и информацию о 
таксономическом составе флор см. в [Наугольных, 2007]
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Эволюция папоротников  
как отражение флорогенеза  

при переходе от палеофита к мезофиту

Разнообразию  пермских  папоротников  Рус­
ской платформы и Приуралья (включая Пе чор­
ский  угольный  бассейн)  один  из  авторов  упо­
мянутой  выше  статьи  посвятил  специальную 
работу [Naugolnykh, 2013b], в которой были про­
суммированы  все  имеющиеся  на  текущий  мо­
мент  заслуживающие  доверия  данные  по  рас­
пространению папоротников в пределах данно­
го региона и описаны новые роды и виды.

Безусловными доминантами  среди папорот­
ников  позднего  палеозоя  были  разнообразные 
эуспорангиатные  формы,  из  которых  особен­
но многочисленными и разнообразными были 
мараттиевые (обзор см. в [Millay, 1997; Barthel, 
Rössler, 1995; Barthel, 2005]). Именно среди ма­
раттиевых  в  карбоне и перми развились  круп­
ные древовидные формы. Вторыми по распро­
страненности  групп  палеозойских  папоротни­
ков были ботриоптеридиевые, характерные пре­
имущественно для карбона [Good, 1979; Millay, 
Taylor, 1980; Thomas, Taylor, 1993].

Лептоспорангиатные  папоротники  позднего 
палеозоя были немногочисленны, однако и сре­
ди  них  встречались  весьма  своеобразные  узко 
специализированные  формы,  например,  лиано­
подобный  Sphyropteris obliqua (Marrat)  Kidston 
[Amerom van, 1990]. Органами фиксации на опоре 
у сфироптериса являлись колючки­зацеп ки, рас­
полагавшиеся на рахисе. Не менее своеоб разной 
морфологией  обладали  карбоновые  лептоспо­
рангиатные  папоротники  родов  Discopteris  Stur, 
1883  [Brousmiche,  1977,  1979;  Pfefferkorn,  1978], 
Grambastia Brousmiche, 1978 [Brousmiche, 1978] и 
Tenchovia Pšenička et Bek [Pšenička, Bek, 2004].

В  пределах  Гондваны  в  позднем  палеозое 
сформировалось  несколько  эндемичных  филе­
тических линий папоротников, вымерших к кон­
цу пермского периода. Из гондванских эндеми­
ков  можно  назвать  роды  Damudopteris  Pant  et 
Khare,  1974  [Pant,  Khare,  1974], Cuticulatopteris 
Pant et Misra, 1983 [Pant, Misra, 1983], Skaaripteris 
Galtier et Taylor [Galtier, Taylor, 1994]. Среди гонд­
ванских  эндемиков  были  и  древовидные  фор­
мы,  такие  как  Dernbachia brasiliensis  Rössler  et 
Galtier из пермских отложений Бразилии [Rös­
sler, Galtier, 2002].

В Северном полушарии в пределах Ангариды 
также появился ряд эндемиков: пермокарбоно­
вый  род  Prynadaeopteris  Radczenko  emend.  Na­

ugolnykh,  а  также пермские роды Acrogenotheca 
Naugolnykh, Convexocarpus Naugolnykh, Geperap­
teris  S.Meyen, Tumidopteris  Naugolnykh  [Мейен, 
1987; Naugolnykh, 2013b]. Род Prynadaeopteris так­
же отмечался из пермских отложений Катазии 
[Huang, 1983]. В катазиатских флорах, относив­
шихся к тропическому поясу пермского перио­
да,  помимо  многочисленных  и  разнообразных 
мараттиевых [Wang, Yang, 1996], также присут­
ствовали  глейхениевые  папоротники  несколь­
ких родов (обзор см. в [Yang et al., 1997; Wang et 
al., 1999; Wang, Wu, 1999]).

На  рубеже  палеозоя  и  мезозоя  общая  си­
туация  в  таксономическом разнообразии флор 
очень быстро и драматично изменилась в  гло­
бальном  масштабе.  Эти  изменения,  естествен­
но, затронули и папоротники.

Своеобразие  триасовых  папоротников,  не­
многое  унаследовавших  от  своих  позднепалео­
зойских предшественников, обозначилось уже в 
раннем триасе. Так, например, в классических 
раннетриасовых (бунтзандштайн) флорах Запад­
ной и Центральной Европы присутствует весь­
ма  своеобразный  род  Anomopteris  Brongniart, 
1828,  родственные  связи  которого  пока  точно 
не  установлены,  несмотря  на  блестящее  и  ис­
черпывающее  описание,  произведенное  в  луч­
ших  традициях  ботанической  иконографии 
[Grauvogel­Stamm, Grauvogel, 1980]. Высока ве­
роятность  принадлежности  аномоптериса  осо­
бой  филетической  ветви  осмундовых  папорот­
ников, впервые появившихся в середине перм­
ского периода [Залесский, 1931а, 1931б; Naugol­
nykh, 2002a], но достигших фазы идиоадаптив­
ной радиации только в начале мезозойской эры 
[Шорохова, 1975]. При этом уже в триасе появ­
ляются  осмундовые,  относящиеся  к  современ­
ному роду Osmunda L. [Phipps et al., 1998].

Из отложений верхнего триаса известны весь­
ма убедительные находки гименофилловых па­
поротников, отнесенных к новому роду Hopetedia 
Axsmith,  Krings  et  Taylor,  2001  [Axsmith  et  al., 
2001].  Древнейшие  гименофилловые  известны 
из каменноугольных отложений, но там эти рас­
тения исключительно редки.

В конце триаса климат в пределах Евро­Си ­
нийской фитогеографической области [Вахраме­
ев, 1990] был теплым и влажным, гумидным, от 
влажного субтропического до влажного  тропи­
ческого.  Практически  на  всей  протяженности 
этого пояса, в его растительности доминирова­
ли цикадофиты и теплолюбивые папоротники, 
к  которым  можно  причислить  представителей 
рода  Phlebopteris.  В  низкоширотной  раститель­
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ности позднего триаса, помимо матониевых па­
поротников  рода Phlebopteris, широкое  распро­
странение получили осмундовые Todites Seward, 
предположительно  глейхениевые Wingatea  Ash, 
диптеридиевые  Clathropteris  Brongniart  [Litwin, 
1985]. В некоторых районах, например, на Кав­
казе, дальнейшее развитие получают мараттие­
вые, принадлежащие уже современным консти­
туциональным типам [Делле и др., 1986].

Начало юрского периода ознаменовалось ин­
тенсивной дивергенцией схизейных папоротни­
ков, достигших расцвета в раннемеловую эпоху 
[Красилов, 1977]. Среди циатейных папоротни­
ков в середине мезозоя появились древовидные 
формы [Tidwell et al., 1989].

Подводя  итог,  в  целом  можно  констатиро­
вать, что на рубеже палеозоя и мезозоя в эволю­
ции  папоротников  произошел  значительный 
перелом.  Эуспорангатные  представители  папо­

ротников,  доминировавшие  в  палеозое  и  в 
основном  представленные  древовидными фор­
мами, к концу перми резко сократили свое зна­
чение,  сохранившись  в  низкоширотной  расти­
тельности в виде относительно редких реликтов. 
Протолепто спорангиатные папоротники (осмун­
довые),  появившись  в  середине  пермского  пе­
риода, резко увеличили свое количество и раз­
нообразие  ко  второй  половине  триасового  пе­
риода, а в юре и раннем мелу достигли расцвета. 
Лептоспоран гиатные  папоротники,  составляю­
щие  основное  таксономическое  разнообразие 
птеридофитов в современной растительности и 
по количеству видов уступающие только покры­
тосеменным,  появившись  в  позднем  палеозое 
(но в очень небольшом количестве видов), по­
сле  пермо­триасовой  экосистемной  перестрой­
ки  получили  новые  возможности  для  своего 
эволюционного развития. 
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The monograph deals with the Permian flora of Western Angaraland (Middle and South Cis­Urals) with 
involving of some data from adjacent regions (Pechora Cis­Urals, central regions of Angaraland). Information 
about  the  localities  studied  with  layer­by­layer  description  of  the  most  important  geological  sections 
(Taezhnoe­1,  Chekarda­1)  and  the  lists  of  plant megafossils  are  given. History  of  study  of  the Upper 
Palaeozoic plants of Russia with  special  reference  to  the Cis­Urals  localities  is  considered. The  special 
central chapter devoted to description of higher fossil plants includes data on all the most important plant 
groups which are characteristic of  the Permian deposits of  the Cis­Urals:  lycopodiopsids,  sphenophylls, 
calamites, equisetophytes, ferns, pteri dosperms, ginkgophytes, vojnovskyans, and conifers. Several taxa are 
described for the first time: Pelta spermum petaloides Naugolnykh, sp. nov., Zamiopteris svetlanae Naugolnykh, 
sp. nov., Flabellofolium  lamel latus Naugol nykh,  sp. nov., Sphenobaiera kungurica Naugolnykh,  sp. nov., 
Shaidurodendron columnaris Naugolnykh, gen. et sp. nov., Archaeovoltzia meyeni ana Naugolnykh, gen. et 
sp. nov. A new combination Rufloria salamatensis (Zalessky, 1937) Naugolnykh, comb. nov. is proposed. 
The author’s viewpoint on the paleoecological re constructions of Permian floras of the Cis Urals is presented 
in conclusive part of the monograph.

SuMMAry

Flora Permica.

Plant World of Permian Period: Cis-urals
(Serge V. Naugolnykh)
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La monographie donne une analyse détaillée de la flore permienne de l’Angaride occidentale (Pré­Oural 
moyen et Pré­Oural du Sud), elle emploie les données des régions voisines (Pré­Oural de la Petchora, des 
régions centrales de l’Angaride). Le travail présent donne des renseignements sur des localités des restes 
végétaux et la description de chaque couche des profils les plus importants (Tayeuzchnoé­1 et Tchekharda­1) 
avec les listes des restes végétaux. L’histoire de l’étude des plantes du Paléozoïque avancé est examinée en 
détail ayant accent sur des  localités du Pré­Oural. Dans  le chapitre consacré à  la description des restes 
végétaux ont été caractérisés tous les groupes principaux des plantes supérieures dont les restes peuvent être 
trouvés  dans  des  dépôts  du  Pré­Oural.  Ces  groupes  sont:  lycopodes,  sphénophylles,  cala mites,  prèles, 
fougères,  ptéridospermes,  ginkgo phytes,  voinovskyales  et  conifères.  De  nouveaux  taxons  Peltaspermum 
petaloides sp. nov., Zamiopteris svetlanae sp. nov., Flabellofolium lamellatus sp. nov., Sphenobaiera kungurica 
sp. nov., Shaiduro dendron columnaris gen. et sp. nov., Archaeovoltzia meyeniana Naugolnykh, gen. et sp. 
nov.  ont  été  décrits  dans  le  travail.  Une  nouvelle  combinaison  Rufloria salamatensis  (Zalessky,  1937) 
Naugolnykh, comb. nov. a été proposée. Dans la partie finale du travail l’auteur montre ses avis sur les 
reconstructions paléo­écologiques des flores permiennes du Pré­Oural.

réSuMé

Flora Permica.

Le monde des plantes du permien: Pré-Oural
(Serge V. Naugolnykh)
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