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Порядок Ophioglossales. Ужовниковые 560 

Семейство Ophioglossaceae 560 
Подкласс Noeggerathiidae. Неггератиевые (В. А. Вахрамеев) 562 

Порядок Noeggerathiales. Неггератиевые 562 
Подкласс Marattiidae. Мараттиевые (В. А. Вахрамеев, Н. Д. Василевская, 

В. П. Владимирович, Э. Н. Кара-Мурза, Е. О. Новик) 563 
Порядок Marattiales. Мараттиевые 563 

Семейство Marattiaceae 553 
Подкласс Leptofilices (Leptosporangiatae). Лептоспорангиатные папоротники 

(Н. Д. Василевская, В. А. Вахрамеев, В. П. Владимирович, П. И. Дорофеев, 
Э. Н. Кара-Мурза, В. Г. Лепехина, Е. О. Новик, Г. П. Радченко, М. А. Седова, 
Н. Н. Сребродольская, А. И. Турутанова-Кетова) 569 
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Порядок Filicales. Настоящие папоротники 569 
Семейство Osmundaceae 569 
Семейство Schizaeaceae 574 
Семейство Gleicheniaceae 579 
Семейство Hymenophyllaceae 581 
Семейство Loxsomaceae 583 
Семейство Dicksoniaceae 583 
Семейство Pteridaceae 585 
Семейство Cyatheaceae 588 
Семейство Aspidiaceae 590 
Семейство Matoniaceae 591 
Семейство Dipteridaceae 592 
Семейство Polypodiaceae 595 

Порядок Marsileales. Марсилиевые 598 
Семейство Marsileaceae 598 

599 
599 
600 

Порядок Salviniales. Сальвиниевые 
Семейство Salviniaceae 
Семейство Azollaceae . 

Палеозойские папоротники ближе не установленного систематического поло
жения (Е. О. Новик, Г. П. Радченко) 601 

Мезозойские папоротники ближе не установленного систематического поло
жения (В. А. Вахрамеев, Н. Д. Василевская, В. П. Владимирович, И. Н. 
Сребродольская, А. И. Турутанова-Кетова) 

Папоротникообразные ближе не установленного систематического положения 
(В. А. Вахрамеев, М. Ф. Нейбург, Е. О. Новик, А. И. Турутанова-Кетова) 

Л и т е р а т у р а 
Таблицы I—XXXIV к разделу «Высшие споровые растения» 
Алфавитный указатель систематических названий водорослей и высших споровых ра-

604 

610 
612 
617 

стении 689 
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ГЛАВНЕЙШИЕ СТРАТИГРАФИЧЕСКИЕ ПОДРАЗДЕЛЕНИЯ, 
ПРИНЯТЫЕ В ИЗДАНИИ «ОСНОВЫ ПАЛЕОНТОЛОГИИ» 

Схема утверждена для «Основ палеонтологии» Межведомственным стратиграфическим 
комитетом СССР 30 июня 1955 г. 

Груп
пы 

Систе
мы Отделы Ярусы и др. подразделения 

« 
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Плиоцен 

Верхний 
Средний 
Нижний 

К
ай

но
зо

йс
 Неоген 

Миоцен 

Верхний 
Средний 
Нижний 

к 
СО я 
В" я 
t-
(U 
о, 
н 

Олигоцен 

Верхний 
Средний 
Нижний 

Палеоген Эоцен 

Верхний 
Средний 
Нижний 

Палеоцен 
Верхний 
Нижний 

Датский 

X 

о 

Верхний Маастрихтский 
Кампанский 

' Верхний я 
и Нижний Сантонский 

Коньякский 
к га m о ч 
О) 

Туронский 
Сеноманский 

[са
я 

Альбский 
Аптский 

М
ез

оз
ой

а 

Нижний 
Неоком 

Барремский 
Готеривский 
Валанжинский 

Титон 
Верхний волжский 
Нижний волжский 

« га ы: 
а 
а . 

Верхний, или мальм Кимериджский 
Оксфордский Лузитанский 
Келловейский 

S 
Средний, или доггер 

Батский 
Байосский 
Ааленский ' 
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Окончание 

Груп
пы 

Систе
мы Отделы Ярусы (и др. подразделения) 
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1 В СССР вместо сейсскрго и кампильского ярусов, согласно решению межведомственного стратиграфического комитета, приня-' 

то разделение нижнего триаса на индский и оленекский ярусы. j 
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П Р Е Д И С Л О В И Е 

Настоящий том «Основ палеонтологии» является первым из двух томов, 
посвященных ископаемым растениям; в него входит описание водорослей и 
высших споровых растений. 

В работу включены описания всех родов, как вымерших, так и ныне 
существующих, остатки которых известны в ископаемом состоянии на тер
ритории СССР. Из родов, ископаемые остатки которых известны лишь вне 
пределов СССР, описаны относительно немногие, обычно наиболее интерес
ные и важные в филогенетическом отношении, остальные только перечис
лены после описания родов соответствующего семейства. Исключение 
сделано лишь при описании мхов ввиду сравнительно небольшого чис
ла находок ископаемых остатков их на территории нашей страны и 
вместе с тем желания дать в руки палеоботаникам СССР достаточно пол
ный обзор ископаемых представителей этой группы. Данный раздел заста
вит наших палеоботаников более внимательно отнестись к поискам ископа
емых остатков мхов. Остатки грибов, встречаемые в ископаемом состоянии, 
не описаны вовсе в настоящем издании, так как они встречаются очень ред
ко и систематика их разработана очень слабо. 

Предлагаемая работа, несмотря на отмеченную неполноту охвата за
рубежного материала, все же, несомненно, является наиболее обширной и 
обстоятельной сводкой по ископаемым остаткам растений из когда-либо 
опубликованных в нашей стране. Впрочем, и за рубежом подобные сводки 
отсутствуют, если не считать работ, посвященных отдельным группам ра
стений. 

При описании родов мы стремились дать их характеристику, основан
ную на изучении различных частей растений (включая споры и пыльцу), 
найденных в ископаемом состоянии и принадлежащих данному роду. При 
этом особое внимание обращалось на признаки, улавливаемые на ископае
мом материале. Последнее замечание особенно касается родов, как встре
ченных в ископаемом состоянии, так и представленных в современной фло
ре. Известно, что многие характерные особенности этих родов, установлен
ные на современных растениях (например, строение спорангиев у папорот
ников), как правило, не сохраняются в ископаемом состоянии. Вместе с 
тем ботаники, изучающие современные растения, не обращают достаточ
ного внимания на форму и характер жилкования листьев, строение спор и 
пыльцы, т. е. как раз на признаки, относящиеся к тем из частей растений, 
которые обычно сохраняются в ископаемом состоянии. 

При изложении геологического и географического распространения 
того или иного рода отдельно указывается распространение листьев, дре
весины и особенно спор или пыльцы. Это делается вследствие частого не
совпадения границ распространения (особенно вертикальных) того или 
иного рода, установленных, с одной стороны, по макроостаткам, а с другой — 
по спорам или пыльце. 
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Споры, определяемые по искусственной (морфографической) сис
теме, не описываются, поскольку морфографическая система, разра
ботанная С. Н. Наумовой и опубликованная ею в 1939 г., представля
ется уже недостаточно дробной и в некоторых отношениях устарелой (осо
бенно в отношении пыльцы голосеменных и покрытосеменных растений); 
новый же, более разработанный вариант этой системы ею еще не опубли
кован. 

В основу классификации водорослей положена система, принятая для 
«Определителя пресноводных водорослей СССР», выходящего под общей ре
дакцией М. М. Голлербаха, В. М. Полянского и В. П. Савича. В основу 
классификации высших растений положена система, разработанная и опуб
ликованная в 1950 г. А. Л . Тахтаджаном, одним из редакторов настоящего 
издания. 

В составлении настоящего тома принимал участие значительный кол
лектив палеоботаников, насчитывающий около 30 исследователей. Наибо
лее значительную работу выполнили сотрудники Академии наук СССР (Бо
танического, Геологического, Океанологического и Палеонтологического 
институтов, а также Института геологии и геофизики Сибирского отделения 
Академии наук СССР), Министерства геологии и охраны недр — ВСЕГЕИ 
(Всесоюзного научно-исследовательского геологического института) и 
НИИГА (Научно-исследовательского института геологии Арктики), Мини
стерства высшей школы (Ленинградского и Томского университетов) и, 
наконец, Геологического института Академии наук Украинской ССР. 
В оглавлении тома и в подстрочных примечаниях к отдельным разделам 
указаны авторы описаний всех систематических единиц (вплоть до рода), 
а также авторы общих глав. 

Редактирование тома осуществлялось В. А. Вахрамеевым (ответствен
ный редактор), Г. П. Радченко (разделы плауновидные и членистостебель
ные) и А. Л. Тахтаджаном (вопросы систематики высших споровых расте
ний). Описания спор во всех разделах отредактированы И. М. Покровской. 
Кроме того, во главе каждого раздела, посвященного той или иной крупной 
систематической единице (типу, классу), стоит один из его авторов (редак
тор раздела), написавший общую часть, а также отредактировавший и ском
поновавший составленные различными лицами описания всех систематиче
ских единиц, которые входят в данный раздел. Редакторами разделов яв
ляются: В. П. Маслов (вбдоросли, исключая диатомовые), А. П. Жузе (диа
томовые водоросли), Л . И. Савич-Любицкая (мхи), А. Р . Ананьев (псило
фиты), М. О. Борсук (плауновидные), Г. П. Радченко (членистостебельные), 
В. А. Вахрамеев (папоротники). 

Работа над настоящим томом была в основном закончена в 1956 г. За 
прошедшие семь лет появились описания новых родов, а также было 
опубликовано много интересных данных, касающихся морфологии, систе
матики и исторического развития различных групп растений. Ввиду невоз
можности сколько-нибудь значительного расширения объема мы ограничи
лись лишь самыми необходимыми дополнениями, а именно: в текст введены 
описания новых родов, установленных на отечественном материале, а спи
сок литературы дополнен важнейшими работами, вышедшими позднее 
1956 г. 
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2 Основы палеонтологии 
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В В Е Д Е Н И Е 1 

i Под классификационной группой водорослей 
объединяют разнородные одноклеточные и мно
гоклеточные низшие растения, характеризую
щиеся общей биологией: они содержат хлоро
филл, самостоятельно вырабатывают органиче
ские вещества и живут большей частью под 
водой; за редким исключением эти растения 
нуждаются в свете для фотосинтеза. Водоросли, 
встречающиеся на суше, обитают в увлажнен
ных местах: на почве, камнях и т. д. В противо
положность водорослям бактерии, грибы и мик-
сомицеты лишены хлорофилла и питаются ге-
теротрофно, т. е. за счет готового органического 
вещества. 

В настоящее время известно около 20 ООО ви
дов водорослей. 

Самыми примитивными, очень распростра
ненными и непритязательными в отношении 
изменений температуры (от —18 до +80° С), 
солености воды (от сильно соленых до пресных) 
и интенсивности света являются синезеленые 
водоросли. Некоторые исследователи считают 
их первыми или одними из -первых обитателей 
земного шара 2 . Признаки существования сине-
зеленых водорослей в виде строматолитов из
вестны в очень древних осадках докембрия 
(гуронская система). 

По экологическим признакам водоросли раз
деляются на населяющие дно водоема — бен
тос, толщу воды — планктон, сушу — назем
ные и почву — почвенные. Две первые группы 
делятся на пресноводные, солоноватоводные и 
морские. Систематические группы не соответ
ствуют этим делениям, однако одноклеточные 
водоросли (жгутиковыеи др.) обычно являются 
планктонными./ 

1 Составил В. П. Маслов. 
2 В настоящее время на некоторых вулканических 

островах, где извержением было уничтожено все живое, 
первыми вновь поселившимися организмами оказались 
Синезеленые водоросли. 

Свет как решающий фактор фотосинтеза иг
рает большую роль в жизни водорослей. Коли-* 
чество поступающего света определяет глубину; 
на которой могут жить те или иные водоросли. 
Поэтому водоросли обычно обитают на мелко
водье, за исключением планктонных форм; 
которые хотя и живут в верхних слоях воды 
(до 200 м, а иногда и на несколько большей 
глубине), но могут плавать и в открытом море; 
остатки их отлагаются на больших глубинах. 
Различные типы водорослей используют разные 
части светового спектра. Так, водоросли, окра* 
шенные в зеленый цвет, пользуются красными 
и в меньшей степени синими лучами. У красных 
водорослей более сильный фотосинтез проист 
ходит в синей части спектра. Установлено, что bo l  

доросли могут удовлетворяться меньшим коли* 
чеством света, чем высшие наземные растения: 

Водоросли получают С0 2 , из воды, в которой 
углекислота может находиться в свободном или 
связанном состоянии в виде двууглекислых и 
углекислых солей. Двууглекислые соли пере
ходят в углекислые соли и также усваиваются 
водорослями. 

Большое значение для водорослей имеет coj-
леность. По этому признаку их разделяют, на 
пресноводные, солоноватоводные и морские. 
Почти все бурые, красные и сифоновые (из зе? 
леных) водоросли — морские обитатели; ха;-
ровые в палеозое были морскими, в мезозое они» 
по-видимому, стали пресноводными 3 . Остал^ 
ные крупные группы водорослей имеют своих 
представителей среди как пресноводных, так и 
морских обитателей. 

В питании водорослей играют роль аз6Т, фос
фор, железо, кальций, сера, магний, калий и 
органическое вещество, а для диатомовых, 
перидиней (из пиррофитов) и некоторых сине-

8 Отдельные виды современных хар живут в солс* 
новатоводной и соленой среде. 
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зеленых — также и кремний. Присутствие в нуж
ном количестве органических веществ влияет 
на жизнь водорослей, поэтому некоторые из 
них могут существовать без света. Для сохра
нения водорослей в ископаемом состоянии осо
бенно важны кальций и кремний, которые дают 
им возможность строить твердые оболочки («ске
леты» или «чехлы»). 

Температура определяет границы, в которых 
могут жить те или иные водоросли, что влияет 
на их распространение в разных климатиче
ских зонах. Некоторые систематические группы 
водорослей имеют характерные температурные 
границы, свидетельствующие о той или иной 
климатической зоне. Так, например, ламина
рии (из бурых водорослей) — жители холодных 
морей северного и южного полушарий, а сифо
новые—теплолюбивы и распространены в тро
пических морях. В горячих источниках из
вестны диатомовые (до +50°) и синезеленые 
водоросли (до +80°) . Ряд зеленых и синезеле
ных водорослей может жить на снегу, размно
жаясь при таянии снега. Сезонные смены тем
пературы имеют большое значение для интен
сивности роста водорослей; это обусловливает 
иногда появление сезонных слоев при измене
нии осадка в связи с деятельностью водорослей 
(см. «Строматолиты»). 

Часто у водорослей наблюдается сожитель
ство в следующих формах: 1) эпифитизм (во
доросль использует другой организм для при
крепления, не проникая внутрь его)—этот вид 
сожительства очень распространен; 2) эндофи-
тизм (проникновение водоросли полностью или 
частично внутрь другого организма, но.с само
стоятельным питанием водоросли); 3) парази
тизм (водоросль проникает как эндофит в дру
гой организм, питается за его счет и обуслов
ливает отмирание или изменение его тканей); 
4) симбиоз (водоросль живет внутри другого 
организма, сохраняет хлорофилл и отдает сим
бионту органические вещества, вырабатывае
мые благодаря фотосинтезу). Симбиоз наблю
дается у водорослей и грибов (лишайники) или 
у водорослей и животных. В ископаемом виде 
обычно наблюдается эпифитизм; присутствие 
симбиоза на фоссилизированных остатках труд
но установить. 

водорослях сказать почти ничего нельзя, так 
как их слоевище не минерализуется и они со
храняются в виде неясных отпечатков. Сине-
зеленые водоросли в виде строматолитовых 
наростов известны из докембрия, где они обра
зуют мощные толщи карбонатных пород. Свое 
породообразующее значение синезеленые водо
росли сохраняют до силура, меньшую роль они 
играют в карбоне и выше. Находки синезеленых 
водорослей становятся более достоверными в 
более молодых осадках. 

Рис. 1—2. 
1 схема' развития некоторых групп известковых водорослей. 

2 — схема филогении водорослей (Tilden, 1928) 

РАСПРЕДЕЛЕНИЕ ВОДОРОСЛЕЙ ВО ВРЕМЕНИ 
И ИСТОРИЯ ИХ ИССЛЕДОВАНИЯ 

По остаткам, сохранившимся от прежних 
эпох, можно проследить, например, развитие 
сифоновых, харовых и багряных водорослей. 
Труднее выявить развитие синезеленых, так 
как обычно они плохо сохраняются. О бурых 

Сравнительно хорошо сохраняются имеющие 
известковый ч̂ егх-ол сифоновые водоросли. Они 
известны во всех системах, начиная с кембрия. 
Бурный расцвет ИХ (по количеству и разно
образию видов) Наблюдается в ордовике, триа
се и в третичной системе. К концу третичного 
периода количество видов сифоновых водорос
лей уменьшается, но в современном периоде 
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снова увеличивается. Уменьшение числа видов, 
возможно, обязано похолоданию и появлению 
ледникового периода, так как сифонеи —теп
лолюбивые организмы. 

Харовые водоросли известны с девона, где 
они многочисленны. В карбоне, перми и триасе 
они встречаются в меньшем числе, что может 
быть объяснено малой изученностью водорос
лей из этих отложений. Начиная с юры коли
чество видов хар увеличивается; бурного раз
вития эти организмы достигают в третичный 
период, к концу которого количество видов хар 
уменьшается, возможно, вследствие похоло
дания климата в связи с приближением ледни
кового периода. 

Развитие багряных, или красных, водорос
лей прослеживается по соленопорам и корал-
линациевым. Соленопоры известны с ордовика. 
Количество видов их слабо изменяется, умень
шаясь от ордовика к перми и увеличиваясь от 
перми к мелу, где они вымирают. Последние 
соленопоры известны в датском ярусе. В про
тивоположность соленопорам, кораллинацие-
вые, начиная с нижнего мела, бурно развива
ются, и в настоящее время они занимают важ
ное место среди породообразующих водорослей. 
О распространении кораллинациевых ниже ме
ла сведения скудны (рис. 1). 

В данном очерке мы остановимся лишь на 
главных этапах истории изучения ископаемых 
водорослей, отсылая читателя к более подроб
ным обзорам отдельных типов водорослей. 

XVIII в. надо считать периодом, когда па-
леоальгологии еще не существовало. В то время 
отдельные формы ископаемых водорослей опи
сывали и называли без ясного представления 
об их происхождении и без точной методики 
их описания. Обычно водоросли относили к 
животным или считали «игрой природы». 

Начало XIX в. ознаменовалось работами по 
современным живущим водорослям. Был уста
новлен также ряд родов ископаемых багряных 
и других водорослей, первоначально относив
шихся к животным (Агард, Ламуру, Филиппи, 
Ламарк, Грей, Реус, Эйхвальд, Броньяр и др.), 
и описаны похожие на водоросли отпечатки. 
Во второй половине XIX в. изучение живущих 
водорослей обусловило лучшую систематиза
цию ископаемых организмов. Одновременно 
было установлено существование в ископаемом 
виде харовых, багряных, синезеленых и зеле
ных водорослей, многие из которых заняли 
свое истинное систематическое положение (Рот-
плетц, Геер, Унгер, Шимпер, Пандер, Голл, 
Уэсеред, Сольмс-Лаубах, Никольсон и др.). 
В 1840 г. Эйхвальдом начато изучение отече
ственных ископаемых сифоней из Эстонии, ко
торое продолжалось Штоллем в конце XIX в. 

Таким образом, XIX в. нужно считать началь
ным этапом палеоальгологии. В то время мно
гие из ископаемых остатков еще относили к 
животным, а многие проблематические отпе
чатки и следы ползанья животных описывали 
как водоросли. 

В XX в. были начаты ревизия и систематиза
ция накопленного описательного материала с 
одновременным обильным описанием новых на
ходок. Начало этого века ознаменовалось по
явлением мелких работ и монографий, посвя
щенных ископаемым харам (А. П. Карпинский, 
Гровес, Бэлл, Рейд и др.), проблематичным 
бурым водорослям (Кидстон, Ланг и др.), сине-
зеленым водорослям (Залесский, Реус и др.), 
строматолитам (П. С. Краснопеева, Уолкотт), 
сифоновым (Мореллэ, Реус, Рейнери и др.), 
красным водорослям (Лемуан и др.), кокколи-
там (А. Д. Архангельский). 

В третьем десятилетии в изучение ископае
мых водорослей включается все больше и 
больше исследователей. Багряные водоросли 
продолжает описывать Лемуан, к ней присо
единяются Пфендер, Петерханс и Хоу. За ру
бежом и в СССР бурно дискутируется вопрос 
о происхождении строматолитов, появляют

ся работы Н. Н. Яковлева, В. П. Маслова, 
А. Г. Вологдина, посвященные этим образо
ваниям. 

Исследование ископаемых форм в этот пе
риод обязательно связывается с ныне живу
щими водорослями: исследователи современных 
организмов стремятся представить себе иско
паемые формы в свете эволюционного учения 
(А. А. Еленкин, Тильден и др.) . Палеоальго-
логия становится обязательным разделом палео
ботаники и основывается на изучении совре
менных живых форм, несмотря на многочислен
ные затруднения, вызванные исчезновением 
живого вещества. 

В 40 и 50-е годы XX в. исследования водо
рослей проводятся почти во всех частях земного 
шара. Исследователи Индии, Японии, Африки 
включились в изучение ископаемых водорос
лей. В СССР рядом литологов и палеонтологов 
описаны новые формы из ранее неизвест
ных систематических единиц (А. Г. Ананьев, 
Л . М. Бирина, А. Г. Вологдин, Т. Ф. Возжен-
никова, В. М. Демин, А. П. Жузе, М. Д . Залес
ский, К. Б . Кордэ, Л . М. Кречетович, А. А. Ла-
рищев, В . Э. Ливенталь, В . П. Маслов, В . Н . 
Махаев, С. Н. Наумова, Р . Б . Самойлова, В. В. 
Степанов, И. М. Шайкин, М. С. Швецов, 
И. А. Шамрай и Е. П. Лазарева, Б . А. Хахлов, 
И. В. Хворова и др.). Ископаемые водоросли 
стали широко известны литологам и геологам* 
благодаря работам которых были найдены мно
гие новые виды и выявлены стратиграфически 
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руководящие ; формы. Сейчас многие предста
вители ископаемых водорослей являются важ
ными организмами для стратиграфов, палео
географов и литологов. 
, Необходимо отметить, что в XX в. сильно 
изменились объекты и методика изучения. Если 
первоначально в качестве водорослей описы
вались главным образом «отпечатки», то в даль
нейшем основными объектами изучения стали 
известковые и кремневые «скелеты» или «чехлы» 
водорослей. Было также доказано, что боль
шинство «водорослевых» отпечатков является 
ходами животных или образованиями иного, но 
не растительного происхождения. В дальней
шем большая часть описаний относится к микро
скопическим формам или же к описанию ма
кроскопических организмов в шлифах под 
микроскопом. 

ФИЛОГЕНИЯ 

, Филогении водорослей касались: Пашер 
(Pascher, 19,14, 1931), Штейнеке (Steinecke, 
1931), Тильден (Tilden, 1928), Циммерман (Zim-
mermann, 1930), Еленкин (1941), Мейер (1952), 
Немейц (Nemejc, 1950), Вага (1952), Топачев-
ский <1952i l2),. Шадефб (Chadefaud, 1952), Фрич 
(Fritsch, 1954), Полянский (1956) и др. 

В схеме филогении Циммермана выделяется 
три основных филогенетических ствола: 1) сло
евцовые (Thallophyta), лишенные ядра бакте
рии и синезеленые водоросли, объединенные 
под названием Schizophyta (дробянки); 2) слоев
цовые с ядром (Euthallophyta), остальные во
доросли и грибы; 3) Kormophyta (мхи, псилофи-
ты и семенные растения). Различие между 
двумя первыми группами, заключающееся в 
отсутствии ядра у дробянок, настолько глубок 
кое, что Циммерман считает этот ствол особым, 
стоящим вне связи с остальными растениями. 

Из приведенной схемы (рис. 2) видно, что от 
главного ствола жгутиковых отделились баг
ряные водоросли, образовав одну из первых 
ветвей (после грибов). Затем выделились бурые 
и зеленые. .Палеонтологические данные сви
детельствуют о существовании в кембрии еди
ничных находок багряных водорослей и более 
многочисленных находок зеленых, представ
ленных, рядом родов. О присутствии бурых 
водорослей; в нижнем палеозое мы ничего опре
деленного не знаем. Поэтому схему Циммер
мана надо считать сугубо предварительной, 
основанной не на палеонтологическом материа
ле, а лишь на общих умозаключениях, вытекаю
щих из наблюдений над развитием и жизненным 
циклом современных живущих водорослей. Его 
схему некоторые альгологи (например, Фрич) 
считают спекулятивной. 

Схему такого же типа дала Тильден (Tilden, 
1928), исходя из эволюции пигментов. Она 
разделила! геологическое время на четыре эры 
по распространению следующих групп расте
ний: 1) Mixophyceae,. 2) Rhodophyceae, 3) Pha-
eophyceae и 4) Chlorophyceae. Последние дали 
наземные растения. Это предположение о су
ществовании эр не имеет связи с реальной стра
тиграфией. 

Об эволюции водорослей в связи с проис
хождением сосудистых растений писали Ша
дефб (Chadefaud, 1952) и Фрич (Fritsch, 1954); 
последний рассматривал три вопроса в раз
витии водорослей: 1) эволюцию анатомии от 
стелющихся форм к вертикальным паренхи-
матическим системам; 2) переход водорос
лей на сушу; 3) эволюцию органов размно
жения. 

Первую стадию развития прикрепленных к 
субстрату водорослей можно видеть в системе 
стелющихся нитей, которые в дальнейшем дают 
вертикальную систему ответвлений. Такая 
анатомическая структура встречается у совре
менных зеленых водорослей Stigeoclonium и 
Trentepohlia, у бурых водорослей Ectocarpa-
сеае и у зародышевых форм багряных водо
рослей Nemalionales и Cryptonemiales. 

Развитие вертикальной системы с течением 
времени дало паренхиматическую структуру 
крупных форм водорослей из ламинарий и 
фукусовых. Дифференциация клеток в слоеви
ще привела к тому, что у Sictyosiphon, напри
мер, внутренние клетки заметно отличаются от 
наружных, а у Dictyosiphon внутренние клетки 
в 35 раз превышают длину наружных и- напо
минают толстостенные фибры с притуплёнными 
концами. У Chorda внутренние клетки превра
щаются в трубчатые гифы. Последняя водо
росль может служить в качестве переходного 
члена к Nereocystis и Macrocystis, у которых 
ситовидные трубки очень похожи на трубки 
двудольных растений. 

Все это показывает, что простые нити могут 
давать начало крупным слоевищам со сложной 
дифференциацией тканей и что некоторые бурые 
водоросли могли эволюционировать в сосуди
стые растения. 

Верхушечный рост у водорослей заменяет со
бой интеркалярцый рост и широко распростра
нен у бурых водорослей {Dictyosiphon, Sphace-
lariales, Dictyotales, Fucales). У фукусов вер
хушечные клетки трехгранны, как у мхов и 
Pteridophyta. 
. Исключая синезеленые водоросли, наиболь
шее количество сухопутных представителей 
имеют зеленые водоросли, в особенности из 
относящихся к порядку Chaetophorales. Из них 
Trentepohlia может служить примером большой 
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приспособляемости к наземным условиям. Но 
в смысле анатомического развития зеленые во
доросли эволюционировали слабее, чем бурые, 
хотя верхушечный рост известен у Caespitetla, 
Stigeoclonium и Trentepohlia. 

Стелющаяся система была утрачена на ран
них стадиях и заменена системой, внедряю
щейся в субстрат от вертикального ростка. 
Примером может служить наземная водоросль 
Fritschiella, обладающая потенциальными воз
можностями к образованию примитивного на
земного растения. Cladoporella является на
земной водорослью, выработавшей кутикулу. 

I P h a e o p h y t a C b a r o p h y t a Rhouophyta 

^ \ c i o r o p b y t a 

ЛерВичнЬ/е Boffopoc/m 

Рис. 3. Схема филогении водорослей (Полянский, 1956) 

Рассмотрение жизненных циклов и органов 
размножения приводит Фрича к выводу о том, 
что древние наземные растения имели такие 
же жизненные циклы, как Ulvaceae, Clado-
phorales, Dreparnaldiopsis и Fritschiella. 

Эти первичные наземные формы — «пересе
ленцы»— не были похожи на Rhynia и Ногпеа, 
и у них, по-видимому, было мутовчатое распо
ложение разветвлений. Огромное число крас
ных водорослей с малой степенью анатомиче
ской дифференциации достигло большой мор
фологической сложности. Тем не менее нет ни
каких данных, которые указывали бы на то, 
что эти формы послужили предками сосудистых 
растений, так как у последних наблюдается 
отчетливая паренхиматическая организация 
клеток. 

По последним воззрениям В. И. Полянского 
(1956), водоросли произошли от неизвестных 
нам первичных водорослей, от которых отде
лились четыре ветви, образовавшие: 1) общего 
предка Cyanophyta и Rhodophyta; 2) общего 
предка зеленых водорослей (Euglenophyta, 
Chlorophyta и Charophyta); 3) общего предка 
Bacillariophyta (диатомовые), Xanthophyta и 

Phaeophyta; 4) тип Pyrrophyta (рис. 3). Ближе 
всего к первичным водорослям стоят синезеле
ные, что устанавливается по отсутствию у них 
жгутиковой стадии, полового процесса, отсут
ствию выраженного клеточного ядра, по при
митивности строения и т. д. , а также по нахож
дению их в докембрийских породах. Тип сине-
зеленых водорослей является слепой ветвью 
развития. Багряные водоросли сближаются с 
ними отсутствием жгутиковой стадии, но иногда 
они сильно отличаются сложным половым про
цессом, чередованием поколений, наличием ясно 
выраженных клеточных ядер и хроматофоров 
и т. п. Багряные водоросли также образовали 
слепую ветвь развития, но по сравнению с сине-
зелеными сильнее эволюционировали. 

Большинство современных водорослей сохра
нило жгутиковую стадию только у репродук
тивных клеток, но они произошли от разных 
жгутиконосцев, и поэтому некоторые водоросли 
сохранили преобладание жгутиковой стадии 
(люпидная стадия), например Chrysophyta. 
К ним близки диатомовые, известные с юры, и 
желто-зеленые (Xanthophyta), известные с ор
довика. Хотя у большинства диатомовых в ве
гетативном состоянии монадная форма строения 
отсутствует, эти три типа (Chrysophyta, Bacil
lariophyta и Xanthophyta) сближаются по сход
ству строения оболочки клетки, состава пиг
ментов, запасных питательных веществ и т. п. 
С золотистыми водорослями связан тип Phaeo
phyta (бурые водоросли), происхождение кото
рых не совсем ясно. Тип Pyrrophyta стоит 
особняком или, может быть, является группой, 
отделившейся от золотистых водорослей. 

Другой независимый эволюционный ряд пред
ставляют зеленые, эвгленовые и харовые водо
росли. Зеленые водоросли (Chlorophyta), а 
именно, представители класса Siphoniaceae, из
вестны с кембрия. Как боковая ветвь рассмат
ривается тип Euglenophyta. Боковой ветвью 
зеленых можно считать и часто объединяемые 
с ними харовые водоросли, известные с де
вона. 

Палеоботаник Немейц (Nemejc, 1950), рас
сматривая растительный мир с точки зрения 
родства и исторического развития, выдвинул 
оригинальную систему низших растений. Он 
выделяет пять крупных групп: 1) Schizophyta 
(бактерии), 2) Cyanophyta (синезеленые водо
росли), 3) Protophyta (доводоросли — жгути
ковые), 4) Algae (водоросли) и 5) Micophyta 
(грибообразные). Последние три группы автор 
разделяет на ряд типов. Водоросли делятся на 
Rhodophyta, Phaeophyta, Chrysophyta и Chlo
rophyta. Chlorophyta включает классы 
Chlorophyceae, Conjugatae, Charae и Algomy-
cetes. 
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Рассматривая филогенетические взаимоотно
шения, Немейц выводит первые три основных 
типа из одного неизвестного предка, а бактерии 
(Schizophyta) считает за прогрессирующий при
митивный вид, который может быть как авто-, 
так и гетеротрофным. Положение бактерий 
особое, и оно не связано с другими растениями 
и животными. В группе растений почти такое 
же особое положение занимают цианофиты. 

ДВтотрафнЬ/е Гртеро/првфнд/е 

ти/тйг 

S e h i z o p h y t a 

1 

C o / y u g a t m r * -

Cf>arophj/ta\ 

C l a r a p h y t a 

11 • .. 

1 J 
J j m y c e t e s 

Jl 
C o r m o p h y t a 

(VB/m. p a c m . ) 

Р а с т е н и я 

A r c h y / r r y c e t e s 

F u n g i 

(zpt/db/) 

S f j / c o p h y t a 

Рис. 4. Схема развития органического мира (Nemejc, 
1950) 

Начальной группой для остальных растений и 
животных, по Немейцу, является Protophyta. 
давшая, с одной стороны, гетеротрофные живот
ные и микофиты, а с другой — автотрофные: 
багряные, бурые, диатомовые и зеленые водо
росли. От зеленых водорослей развились хары, 
высшие растения, коньюгаты и Algomycetes. 

Общая картина эволюции организмов дана 
в виде схемы на рис. 4. 

ВОДОРОСЛИ, КАК ПОРОДООБРАЗОВАТЕЛИ 
Распространение ископаемых водорослей на 

территории СССР неравномерно, так как зави
сит от фаций, а также от изученности соответ

ствующих отложений. Многие обширные тер
ритории либо закрыты четвертичными осадками 
(например, Западно-Сибирская низменность), 
либо изучены слабо (север Сибири, Дальний 
Восток), и на них пока почти не отмечены на
ходки водорослей. В некоторых регионах место
нахождения ископаемых водорослей или редки, 
или часты — в зависимости главным образом 
от степени геологической изученности и от при
сутствия соответствующих фаций. На прибли
женной схеме (рис. 5) распространения иско
паемых водорослей (без учета диатомовых и 
жгутиковых) можно выделить сгущения от
дельных находок на юге Европейской части 
СССР и на юге Урала и Западной Сибири, а 
также обширную область распространения стро
матолитов докембрия, кембрия и силура между 
Енисеем и Алданом. Эту схему нужно рассмат
ривать как приблизительную сводку, не учиты
вающую всех находок, часто отраженных лишь 
в местных рукописных отчетах геологических 
партий. За последнее время глубоким бурением 
на Восточно-Европейской платформе выявлены 
многочисленные остатки известковых водо
рослей в известняках палеозоя, но сводка 
этих материалов еще ждет своего исследова
теля. 

Стратиграфическое значение водорослей раз
бирается в разделах, посвященных отдельным 
типам. Здесь можно сказать, что на настоящем 
этапе геологического изучения территории 
СССР наибольшее значение имеют водоросли 
палеозоя и третичных отложений. Водоросли 
мезозоя изучены слабее, и в силу фациальных 
особенностей осадков их меньше. 

Как результат жизнедеятельности водорос
лей в ископаемом состоянии известны: 1) орга
нические остатки, образующие при захороне
нии жидкие и твердые нефтеподобные соеди
нения (сапропели, богхеды, горючие сланцы); 
2) кремневые «скелеты», формирующие трепе
лы, опоки, кизельгур и т. п.; 3) карбонатные 
образования и «чехлы», создающие после ги
бели водорослей известковые и доломитовые 
породы. 

Сапропели, или жировые отложения, обра
зованные скоплением планктонных водорослей, 
хорошо известны в современных озерах. Неко
торые синезеленые (Gloeocapsomorpha) и 
примитивные зеленые (Reinschia) водоросли, 
начиная с ордовика, образуют горючие сланцы 
(например, кукерсит). Согласно М. Д. Залес-
скому, 3 . В. Ергольской и др., водоросли этого 
типа играют важную роль в углеобразо-
вании. 

Кремневые отложения образуются в резуль
тате жизнедеятельности диатомовых и реже — 
синезеленых водорослей. Меловые и третичные 

24 

http://jurassic.ru/



диатомиты широко известны и играют значи
тельную роль в промышленности. Кремневые 
отложения синезеленых известны в современных 
горячих источниках и распространены они зна
чительно меньше, чем диатомиты. 

Карбонатообразование известно у многих 
форм водорослей. Это наиболее распростра
ненный (в геологическом разрезе) способ кон
центрации водорослями минеральных со
лей. 

Обычно карбонат выделяется в виде кальция 
или арагонита; но некоторые водоросли (багря
ные) выделяют вместе с известью небольшое 
количество углекислого магния. Выделение из
вести у разных водорослей происходит различ
но, что приводит к различной степени фоссили-
зации анатомического строения. Это будет ясно 
видно из последующего изложения. Карбонат 
выделяют некоторые синезеленые, зеленые, баг
ряные и харовые водоросли. Из бурых водорос
лей современная Padina также выделяет 
известь; достоверных ископаемых бурых водо
рослей, выделявших карбонаты, пока не найде
но. Кроме того, известны железистые выделе

ния, вызванные жизнедеятельностью современ
ных пресноводных синезеленых водорослей; в 
ископаемом виде этот процесс не доказан и,, 
по-видимому, редок. 

Вопрос о концентрации ископаемыми водо
рослями разных элементов не разработан. 
Попытки исследования современных водорос
лей выявили очень сложную картину (Виногра
дов, 1935). Современные водоросли обычно со
держат в разных количествах К, Na, Са, 
Mg, S, Р , С1; реже они концентрируют Si, Fe, 
J , Br. 

У багряных водорослей S и Р (особенно у не
известковых) содержатся в большем количестве, 
чем у остальных водорослей. У некоторых бу
рых и багряных водорослей наблюдается повы
шенное содержание J . Анализы одной зеленой 
водоросли (кодиевая сифонея Halimeda) пока
зали наличие следующих элементов: Са (много), 
Na, К, Mg, S, Fe, Si, CI, P (следы). As встречен в 
некоторых бурых, багряных и зеленых водорос
лях в количестве от 0,3 до 9 мг на 100 г сухоп> 
вещества. Мп также встречен в тех же типах 
водорослей в количестве от 0,00058 до 0,92% 
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от сухого вещества. Си найдена в ничтожных 
количествах в Fucus, Zn — в некоторых лами
нариях (0,007%). и в фукусах (0,008%). Ti оп
ределялся спектроскопически и был встречен 
в бурых и багряных водорослях. РЬ содержится 
в некоторых бурых водорослях в количестве 
0,0018%. Ag, Со, Sn, Mo, V в некоторых водо
рослях были определены качественно. В иног
да содержится до 3—5% в золе водорослей, 
но обычно он упускается при анализе. В 
золе ламинарий найдены Bi, Sb, W, Rb, 
Cb. Sr в количестве 0,25% встречен в Litho-
thamnium, a Ba — в некоторых кораллинацие-
вых. F был найден в Lithothamnium в количе
стве 8—10% от золы. Ra также был обнару
жен в водорослях, но его содержание во мно
го раз меньше, чем в сухопутных растениях 
(5,6 X 10" 1 1). 

Химические анализы Lithothamnium calcareum 
показали присутствие празеодима, неодима, 
самария и вольфрама, а спектрографически уста
новлены Ag, As, Си, Ge, CI, Mn, Mo, Ni, Pb, 
Sb, Tu.Va, Sn. 

Таким образом, положено начало геохими
ческого исследования современных водорослей, 
хотя анализов планктонных водорослей почти 
не производилось. Ископаемые же водоросли 
аналогичными исследованиями почти не затро
нуты. 

Для некоторых современных водорослей де
лались попытки определить скорости накопле
ния в результате их жизнедеятельности извест
кового осадка. Наиболее быстрые натеки обра
зуются в горячих источниках при помощи 
синезеленых водорослей. Быстрый рост обыз-
вествленных слоевищ наблюдался у каменных 
багряных водорослей в условиях тропических 
рифов, где каналы, проходящие через рифовую 
гряду глубиной 2 м, становились несудоходными 
и зарастали в течение десяти лет. Однако на 
эти цифры нужно смотреть как на относящиеся 
к местным исключительным условиям. Болеерас-
пространены скорости от долей до 1—2 мм в год. 
Так, отложения харовых водорослей в Зеленом 
озере (США) дают общий прирост известкового 
осадка 0,3 мм в год. 

Судя по «годовым» слоям строматолитов ор
довика Восточной Сибири, можно считать, что 
годовой прирост карбонатных выступов равен 
1—1,5 мм; однако здесь отложение карбоната 
связывается не только с выделением водорос
лей, но и с неорганическим осадкообразова
нием. 

Таким образом, скорость образования из
весткового и кремневого осадка в результате 
жизнедеятельности водорослей сильно колеб
лется: от десятых долей до несколько миллимет
ров в год. 

РАСПРЕДЕЛЕНИЕ ВОДОРОСЛЕЙ В ВОДОЕМЕ 

Бентосные водоросли у берегов озер и морей 
часто распределены по более или менее ясным 
зонам или сообществам. Например, определен
ные глубины у берегов моря занимают фукусо
вые, ламинариевые и багряные водоросли. 
В океане зональность обусловливается главным 
образом влиянием приливов, в Средиземном 
море играют роль подвижность и прозрачность 
воды, а также характер дна. 

Раньше глубины распространения водорос
лей связывали с их окраской. Считалось, что 
зеленые водоросли живут близ поверхности, 
бурые — в более глубокой зоне, а багряные — 
на самых низких уровнях. На самом же деле 
эта схема неверна. Существующие раститель
ные пояса водорослей не отвечают их пигмен
тации. Приливно-отливные явления играют 
большую роль в распределении фукусовых и 
ламинариевых водорослей. Зеленые водоросли 
иногда встречаются в относительно глубоких 
местах (до 40—75 м) и не всегда преобладают 
в верхних зонах. Некоторые из них (Clado-
phora) избегают очень яркого света, другие же 
(Entheromorpha, Chaetomorpha), наоборот, жи
вут в самых освещенных местах. Багряные во
доросли наиболее чувствительны к сильному 
свету. Многие из них живут в затененных мес
тах или в местах, закрытых скалами, иногда 
под толстым слоем других водорослей, или на 
большей глубине. Некоторые же багряные (Ро-
lysiphonia) развиваются при полном свете и жи
вут выше линии отлива или даже выше уровня 
моря, увлажняясь брызгами прибоя. Chondrus 
crispus становится темно-красным в затененных 
или глубоких местах и зеленым — на неболь
ших глубинах. 

СОХРАННОСТЬ ИСКОПАЕМЫХ ВОДОРОСЛЕЙ 

Благодаря тому, что многие водоросли отла
гают тем или иным способом минеральные соли, 
твердые минеральные выделения сохраняются 
в ископаемом виде и позволяют рассмотреть 
наружную, а часто и внутреннюю структуру 
растений (Маслов, 1937, 1952, 1956; Швецов, 
1948; Dangeard, 1933; Hirmer, 1927; Pia, 1926, 
1937; Schimper, 1874). 

Некоторые минеральные «панцири» водо
рослей отличаются сложной и разнообраз
ной структурой, что позволило исследова
телям детально изучить отдельные группы 
водорослей (диатомовые, кокколитофориды). 
Перекристаллизация твердого «скелета» водо
росли после ее гибели изменяет структуру 
вплоть до полного исчезновения следов анато
мического строения. 
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Водоросли сохраняются в виде отпечатков, 
иногда с остатками органической пленки, чаще 
обугленной,.выделяющейся в виде темных пятен 
на светлом фоне горной породы. Так как водо
росль, не отлагающая минерального осадка, 
при гибели легко разлагается, растительные 
микроструктуры сохраняются редко. Поэтому 
при изучении приходится довольствоваться 
выяснением внешней формы, ветвлением и т. д. , 
и в последнем случае отождествление отпечатка 
с водорослями вызывает ряд затруднений. 
В литературе известно несколько названий для 
таких «водорослей», часто относимых к другим 
слоевцовым растениям. 

Так, под родовым названием Thallites Walton, 
1925, известны уплощенные, почти лентовидные 
слоевища, повторно дихотомически ветвящиеся, 
сужающиеся от места ветвления и известные 
из рэта Челябинского бассейна и Киргизии 
(Сон-Куль), нижней юры Украины и средней 
юры Эмбы. Может быть, они относятся и к пе
ченочникам или к корням высших растений. 
Похожие отпечатки известны также под назва
ниями AIgites Seward — из меловых отложений, 
Algacites Schlotheim — из триаса, Abakaniella 
Chachlov — из девона Минусы и т. п. Один из 
таких отпечатков — Thamnocladus White — 
описан ниже среди водорослей неопределенного 
систематического положения. 

ВОПРОСЫ СИСТЕМАТИКИ 

Пашер, а за ним Дефландр разделяют все 
растения на два царства: 1) голопластидных, 
у которых пигмент (если он присутствует) рас
пределен по всей клетке (синезеленые водоросли 
и бактерии), и 2) эупластидных, у которых пиг
мент заключен в особых тельцах — пластидах 
или хроматофорах. Эупластидные растения де
лятся на ряд типов: Chrysophyta, Pyrrophyta, 
Euglenophyta, Phaeophyta, Chlorophyta, Cha-
rophyta, Rhodophyta, Bryophyta, Pteridophyta, 
Anthophyta, Myxophyta, Phykomykophyta и 
Mykophyta. 

По Пашеру, к водорослям относятся: 
а) Cyanophyta (синезеленые) 
б) Chrysophyta (золотистые) 
в) Pyrrophyta (пиррофитовые) 
г) Euglenophyta (эвгленовые) 
д) Phaeophyta (бурые) 
е) Chlorophyta (зеленые) 
ж) Charophyta (харовые) 
з) Rhodophyta (багряные, или красные) 
В дальнейшем были еще выделены Bacilla-

riophyta (диатомовые) из золотистых и Xanthop-
hyta (желто-зеленые) из зеленых водорослей. 

В настоящем труде принята следующая по
следовательность в изложении материала: 

1) Cyanophyta (синезеленые) 
2) Bacillariophyta (диатомовые) 
3) Chrysophyta (золотистые) 
4) Pyrrophyta (пиррофитовые) 
5) Euglenophyta (эвгленовые) 
6) Phaeophyta (бурые) 
7) Chlorophyta (зеленые) 
8) Xanthophyta (желто-зеленые) 
9) Charophyta (харовые) 
10) Rhodophyta (багряные) 
Под термином Flagellata — жгутиковые — 

многими, в особенности прежними авторами, 
понимается сборная группа организмов, в на
стоящей работе относимая главным обра
зом к золотистым, пиррофитовым и эвглено-
вым. 

Амберже определяет жгутиковые как одно
клеточные бесполые организмы, снабженные 
одним или несколькими жгутами, с более или 
менее сложными клетками, бесцветными либо 
окрашенными желтым или бурым пигментом. 
Некоторые исследователи относят их к живот
ному миру. Они помещены как в палеозооло
гическом справочнике Циттеля, так и в палео-
фитологическом справочнике Хирмера. 

По Дефландру, ископаемые жгутиковые де
лятся на ряд групп: Chrysomonadeae, Silicofla-
gellateae, Coccolithophorideae, Discoasterideae, 
Desmoconteae, Dinoflagellateae, Hystricho-
sphaerideae, Ebriideae. 

Шадефо связывает хризомонад с диатомовыми 
и бурыми водорослями, а динофлагеллат выде
ляет в особый класс Pyrrophyceae. 

Дискоастериды и хистрикосферы — недоста
точно изученные организмы, чтобы с уверен
ностью относить их к жгутиковым водорослям. 
Остальные группы или классы нашли свое мес
то в типах, выделенных последними работами 
советских альгологов. Л . И. Курсанов (1953) 
разделяет современные жгутиковые на Chryso-
monadinae, Cryptomonadinae, Dinoflagellatae, 
Heterochloridinae, Chloromonadinae, Eugle-
ninae, Volvocinae, Pantostomatinae, Protomas-
tiginae, Distomatinae. 

Нам кажется удобнее воспользоваться клас
сификацией, принятой группой альгологов и 
приведенной в «Определителе пресноводных во
дорослей СССР», так как жгутиковые стадии 
обычно не являются исключительными для 
Flagellata и отмечаются у других типов водо
рослей, между тем различия в анатомии групп 
жгутиковых так велики, что эти организмы, 
естественно, попадают в разные типы водо
рослей. 
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Т И П C Y A N O P H Y T A ( S C H I Z O P H Y C E A E ) . 

СИНЕЗЕЛЕНЫЕ ВОДОРОСЛИ 

ОБЩАЯ ЧАСТЬ 

Синезеленые водоросли — одноклеточные 
(колониальные) или многоклеточные микроско
пические автотрофные растения, обладающие 
хлорофиллом и пигментом фикоцианом. Раз
множение вегетативное и бесполое. Отсутствуют 
жгутиковая стадия развития, оформленное яйцо 
и хроматофоры. 

Название дано по преобладающей окраске, 
но иногда эти организмы бывают окрашены в 
оливково- или желто-зеленые, розовые, фиоле
товые и другие цвета. Студенистые колонии по
рой достигают нескольких сантиметров в диа
метре. Под микроскопом могут быть смешаны 
с мелкими формами зеленых водорослей (Chlo
rophyta) и примитивными багрянками (Rhodo
phyta). 

Клетки состоят из оболочки, внутри которой 
находится окрашенная хроматоплазма, окру
жающая бесцветную центроплазму, или цент
ральное тело. В хроматоплазме имеются 
включения (цианофициновые зерна, белко
вые кристаллоиды, минеральные кристаллы 
и т. п. 

Продукты ассимиляции в виде углеводов 
((гликоген) откладываются в центро- и хромато
плазме. Клеточные оболочки состоят преиму
щественно из пектина. Характерно наружное 
•ослизнение клеток, а внутри — частое включе
ние газовых вакуолей. Последние, уменьшая 
•объемный вес организма, позволяют водорослям 
всплывать на поверхность воды. 

1 Составили К. Б. Кордэ и В. П. Маслов; раздел та-
фономии написан И. Н. Крыловым. 

История изучения 

Ископаемые синезеленые водоросли стали 
изучать во второй половине XIX столетия в 
связи с развитием микроскопических исследо
ваний горных пород и живых организмов. Вна
чале известковые остатки синезеленых водо
рослей относили к животному миру, несмотря 
на то, что микроскопическое изучение живущих 
синезеленых водорослей началось ранее такого 
исследования ископаемых. Например, извест
ковый организм Girvanella относили сначала к 
фораминиферам, потом к спикулам губок, а 
затем — к зеленым водорослям. Только в 
XX в. эти ископаемые стали принимать за ос
татки синезеленой водоросли, найдя в них следы 
поперечных перегородок (Маслов, 1935; Fremy 
et Dangeard, 1936). Некоторые известковые фор
мы, как, например, Zonotrichites Bornemann, 
1886 и Confervites Bornemann, 1887, сразу срав
нивали с современными формами синезеленых 
водорослей, и их отнесли к этому типу. Другие, 
например, Mitcheldeania Nicholson, 1888, или 
Sophaerocodium Rpthplets, 1891, вначале отне
сенные к зеленым или синезеленым водорослям, 
в XX в. были подвергнуты ревизии. В даль
нейшем Вуд (Wood, 1948) рассматривал эти 
организмы как симбиоз синезеленых водорослей 
с фораминиферами. 

1914 год стал важным рубежом в истории изу
чения ископаемых синезеленых водорослей. В 
этом году Уолкотт (Walcott) обнаружил проб
лематические клетки в известковых стяжени
ях, называемых строматолитами, и связал эти 
образования с жизнедеятельностью синезеле-
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ных водорослей.Известковые остатки трубчатого 
характера, описанные Гарвудом (Garwood, 1914) 
как род Ortonella, первоначально были отнесены 
к синезеленым водорослям; в дальнейшем ря
дом палеонтологов (Пиа, Фролло, Джонсон) 
этот род без веских оснований был отнесен к зе
леным (кодиевым) водорослям. Ortonella ча
сто встречалась в отложениях, развитых в Ев
ропе. 

Наиболее изученной ископаемой синезеленой 
водорослью нужно считать род Gloeocapsomor
pha, описанный М. Д . Залесским (1917) из горю
чих сланцев(куккерсит) ордовика Прибалтики. 
Водоросль эта настолько хорошо сохраняет 
свою органическую структуру, что при маце
рации может быть выделена из породы, и рас
правленные колонии ее могут быть получены 
в их естественном виде. Янтарно-желтое го
могенное органическое вещество, окружающее 
клетки, по-видимому, отвечает периферической 
слизи или слизистым обверткам. М. Д. Залес-
ский сравнивает этот род с современным родом 
Gloeocapsa. А. А. Еленкин (1936), критически 
разобравший работы М. Д . Залесского, считает, 
что описанная последним форма представляет 
ископаемый род синезеленых водорослей, кото
рый относится либо к сем. Gloeocapsaceae, либо 
к сем. Eutophysalidaceae. А. А. Еленкин не 
считает доказанной близость p. Gloeocapsomor-
pha к p . Gloeocapsa. 

В последнее время некоторые исследователи 
(Traverse, 1955 и др.) подвергли новой ревизии 
p. Gloeocapsomorpha, сравнивая его с p. Bot-
ryococcus из желто-зеленых водорослей (Xantho
phyta). Причиной такого пересмотра послужила 
способность выделения этими водорослями, так 
же как и Gloeocapsomorpha, жиров и образова
ния горючих сланцев с нефтяными продуктами. 
Так как эта последняя ревизия не закончена и 
нет достаточных аргументов в пользу перене
сения Gloeocapsomorpha из синезеленых водо
рослей в желто-зеленые, мы пока оставляем 
этот род в Cyanophyta. 

В 1919 г. Уолкотт описал из кембрия С. Аме
рики неизвестковую форму нитчатой кустистой 
водоросли с сохранившимся органическим ве
ществом под родовым названием Morania. 

В 1923 г. Рейсом (Reis) были описаны в тре
тичных отложениях Германии известковые туфы 
со следами водорослей. Известковые структуры, 
образованные породообразующими водоросля
ми, дали ему возможность описать несколько 
родов. Некоторые из описанных форм Рейс от
нес к зеленым водорослям (Chlorellopsis, Micro-
chorton, Dendractis, Brachydactylus, Cladopho-
rites, Dimorphostroma). В дальнейшем Пиа 
(Pia, 1927) отнес Brachydactylus, Dimorphostroma 
и Ternitrix к синезеленым водорослям, Chlorel

lopsis — к водорослям неопределенного систе
матического положения, а остальные не вклю
чил в свой справочник, считая их, по-видимому, 
слишком проблематичными. 

В появившемся в 1927 г. справочнике Хирме-
ра по палеоботанике (Hirmer, 1927) Пиа описал 
слоевцовые растения. В разделе синезеленых 
водорослей он предложил искусственную клас
сификацию, в которую входят и стромато
литы. 

В 1928 г. была опубликована работа японских 
ученых Ябе и Тояма (Yabe а. Toyama, 1928), 
описавших новый род Picnoporidium, близкий 
к Ortonella. 

В 1929 г. В. П. Маслов описал из каменно
угольных отложений известковые остатки сине-
зеленых водорослей со следами сферических 
клеток под родовым Названием Nostocites, срав
нивая организм, образовавший известковые 
"выделения, с современными водорослями из сем. 
Nostocaceae. А. А. Еленкин (1936), критически 
разобрав структуру, описанную В. П. Масло-
вым, считал, что она может быть отнесена как 
к Nostocaceae, так и к Anabaenaceae, а в случае 
отсутствия гетероцист — к порядку Oscillato-
riales. 

Углеобразующие водоросли продолжал изу
чать М. Д. Залесский (1928), описавший новый 
род Oscillatoria из горючих сланцев юры Улья
новской области.По размерамоченькрупных кле
ток этот род не может считаться близким к 
современному роду Oscillatoria, с которым 
сравнивает автор описания. В дальнейшем при 
изучении угле- и сланцеобразующих водорослей, 
А. А. Ларищевым были выявлены два новых 
рода: Gloeocapsites из девона и Entophysalites 
(Ларищев, 1952) из юры. Оба рода близки к 
Gloeocapsomorpha Zalessky. 

Интенсивное изучение после 1930 г. литоло
гии известняков, в особенности каменноуголь
ного возраста, привело к подтверждению ранее 
известных известковых синезеленых водорослей 
и описанию немногочисленных новых родов. 
Так, Гарвуд (Garwood, 1931) описал из карбона 
Англии новый род Bevocastria, относимый к 
синезеленым водорослям, но который трудно 
сравнивать с современными. 

А. Г. Вологдин (1932) описал из кембрия 
Сибири проблематичную известковую пузы
ревидную форму под родовым названием Renal-
cis. В дальнейшем К. Б. Кордэ нашла в извест
ковых оболочках «пузырей» радиальные каналы, 
которые, по ее мнению, являются следами нитей 
синезеленой водоросли. 

Исследования Пиа девонских и пермских из
вестковых стяжений, собранных Н. Ф. Гекке-
ром в Ленинградской области, установили при
сутствие ранее известных водорослей Girvanellal 
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и Zonotrichites, участвовавших в образовании 
желвачков (онколитов). 

Интересную сводку по средне- и верхнепа
леозойским водорослям осуществил Пиа (Pia, 
1937), выделивший в каждой системе остатки 
синезеленых водорослей (Spongiostromata, 
Agathidia и Thatnnidia). В сводке использован 
также и наш отечественный материал. В США 
Джонсон (Johnson) в течение ряда лет (1933— 
1955 гг.) описывал разнообразные водоросли 
и среди них — синезеленые. 

В 1937 г. вышла работа В. П. Маслова (19372) 
по строматолитам Сибири, где затрагиваются 
общие вопросы строения и систематики известь-
отлагающих синезеленых водорослей. 

Большую работу по исследованию остатков 
синезеленых водорослей в строматолитах про
вела К. Б . Кордэ (1950, 1953i.2, 1954, 1955), 
занявшаяся изучением особенностей строения 
колоний, нитей и даже клеток, иногда сохра
нившихся на отдельных участках строматоли-
тОвых образований. При этом ряд установлен
ных и описанных ею родов отнесен к совре
менным семействам, синезеленых водорослей. 
К сожалению, плохая сохранность остатков 
водорослей не позволяет считать ее таксоно
мию бесспорной. 
"•В последние годы В. П. Маеловым описаны 

известковые остатки синезеленых водорослей из 
третичных отложений Закавказья в районе 
г. Риони (Маслов, 1955) под родовым названием 
Rivularialites и из карбона Подмосковья — под 
названиями Stipulella и Aphanocapsites (Мас
лов, 1956х). Все эти новые роды сравниваются 
с современными родами, но насколько это сде
лано правильно покажет будущее. 

Рутте (Rutte, 1953), исследовав эоценовые 
известняки Клейнкема в Бадене, описал 
синезеленые водоросли, образующие известко
вые шарики и корки. Часть их относится, по 
Рутте, KOscillatoriaceae (без родового названия) 
и состоит из обызвествленных тонких трубок, 
сгруппированных в дерновники. Эта форма 
сравнивается с p. Lyngbya. Там же встречен и 
проблематичный организм, названный Lim-
nocodiutn, описанный ранее Глюком (Gltik) под 
названием Microcodium и отнесенный к кодие-
вым водорослям. Новейшие исследования пока
зали, что этот организм, по-видимому, отно
сится к синезеленым водорослям (Маслов, 19563). 
В данной сводке Microcodium помещен в водо
росли неопределенного систематического поло
жения. 

Синезеленые водоросли, сверлящие известко
вый субстрат, которые часто встречаются в оса
дочных породах, имеют значение для геологов 
и литологов как указатели фаций. На них давно 
обратили внимание, но в ископаемом виде пер

воначально относили к грибам, сверлящим губ
кам и т. п. Следы сверлящих организмов обычно, 
не сохраняют форм перфорировавшего организ
ма. Г. А. Надсон (1900), проводивший наблюде
ния над современными синезелеными водорос
лями, перфорирующими обломки раковин,. 

Рис. 1. Сверлящие водоросли, образующие 
темные полости по краям обломка моллю
ска, х73; мел,.Кавказ (колл. В.П. Маслова) 

писал, что многие нитчатые водоросли, углуб
ляясь в субстрат, переходят в «глеокапсоидную 
фазу»; они распадаются на группы клеток, 
при этом полость, занятая водорослью, расши
ряется в неправильную камеру. Способность 
сверлить известковое основание связывается с 
выделением водорослями кислот. Такой спо
собностью обладают разные формы синезеленых 
и зеленых водорослей, не связанных между со
бой генетически. Среди современных водорослей 
Ерцегович (Ercegovic, 1925) описал ряд форм 
с юга Европы. Пиа (Pia, 1937) издал специаль
ную сводку по сверлящим водорослям и грибам, 
придя к выводу о невозможности применения 
к их следом в известковых обломках обычной 
Номенклатуры. Он обозначил их условным сбор
ным термином Palaeachlya, без выделения родов 
и видов (рис. 1). Этот условный термин не опре
деляет принадлежности сверлившего организма 
к синезеленым или зеленым водорослям. 

Известьотлагающие водоросли долгое время 
являлись объектом изучения как источник об
разования оолитов, онколитов и строматолитов. 
Способность образовывать оолиты приписыва
лась Ротплетцем (Rothpletz, 1891) водорослям 
Gleocapsa и Gloeotheca, клетки которых были 
им встречены в оолитах. Весеред (Wethered) 
пытался объяснить образованние оолитов на
матыванием нитей Girvanella вокруг случайного 
обломка. В дальнейшем это объяснение оказа
лось несостоятельным, так как обычные оолиты 
не включают организмов. 

Онколиты и строматолиты имеют длительную 
историю изучения, сложный состав, трудно 
дешифрируемую внутреннюю структуру и 
различный подход к их изучению у разных ис
следователей. Поэтому их рационально рас
смотреть отдельно, в разделе «Тафономия», 
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'остановившись на них там более подробно. Онко
ли™ и строматолиты аналогичны современным 
известковым водорослевым туфам, и их изуче
ние связывается с исследованием не только 
явных следов водорослей, но и карбонатных 
структур, лишь отдаленно напоминающих по
лости и каналы от нитей водорослей. Так как 
большей частью в образовании строматолитов 
участвуют синезеленые водоросли, то эти из
вестковые образования отнесены в раздел сине-
зеленых. 

В последние годы появились интересные ра
боты по изучению современных известковых 
отложений в пещерах, где при полном отсут
ствии света живут и образуют известковые на
росты синезеленые водоросли (Hoeg, 1946). Но 
вопрос о возможности существования синезе
леных водорослей без света и их гетеротрофии 
лока еще недоработан. 

Морфология 

Морфология синезеленых водорослей опре
деляется формой клеток и строением нитей, 
наличием гетероцист (пограничных клеток), фор
мой и структурой окружающей клетки и нити 
слизи, ветвлением нитей, делением клеток и 
размножением. Форма клеток как у однокле
точных, так и у колониальных форм бывает 
разнообразной: сферической (преобладает), эл
липсоидальной, яйцевидной, грушевидной, 
сердцевидной,трапециевидной, цилиндрической, 
дугообразной, S-образной, веретеновидной. У 
нитевидных водорослей форма клеток дает все 
переходы от сферических клеток к цилиндри
ческим. Отдельные клетки и группы клеток в 
колониях одеты слизистыми оболочками, или 
обвертками, иногда с ясной слоистостью. Клет
ки в нитях отделены друг от друга так называе
мыми поперечными перегородками, часто с по
рами, через которые проникали плазмодесмы 
(протоплазматические тяжи). Совокупность со
единенных клеток называется т р и х о м о м , 
а трихом вместе со слизистым одевающим его 
цилиндром (влагалищем) называют н и т ь ю . 
Клетки в трихоме могут быть единообразными 
и могут увеличиваться или уменьшаться в 
процессе роста. Симметричные трихомы имеют 
•одинаковую ширину (сем. Oscillatoriaceae), 
или утоняются (сем. Hammatoidaceae), или 
утолщаются (сем. Scytonemataceae) к концам. 
Асимметричные трихомы утоняются (сем. Rivu-
lariaceae и Homoeothrichaceae) или утолщаются 
(сем. Leptobasaceae) к вершине. Героцисты, или 
пограничные клетки, у нитчатых форм отлича
ются формой, величиной, двуслойными оболочка
ми и отмиранием содержимого. В ископаемом со

стоянии они наблюдаются редко. Влагалища 
бывают однородными и слоистыми; рост их про
исходит путем наложения новых слоев. Форма 
влагалищ цилиндрическая, с параллельной 
или косой слоистостью, или воронкообразная 
(в последнем случае возникает ряд следующих 
друг за другом воронок). Ветвление нитей бы
вает истинное, когда трихом и влагалище от
ветвляют новую нить, и ложное, когда трихом 
разрывается внутри влагалища, а оба разорван
ных конца (или один из них) загибаются и 
дают начало ложным ветвлениям. 

Редко встречается V-образное ветвление, воз
никающее в результате бокового разрастания 
нити и образования бокового выступа в виде 
латинской буквы V или русской буквы У. По
хожее, но в основе ложное, петлевидное вет
вление встречается в сем. Scytonemataceae с 
петлевидными выступами из удвоенного три
хома. 

Размножение синезеленых водорослей осу
ществляется делением клеток, что влечет за со
бой увеличение колонии путем образования раз
личных типов спор, гормогоний (распадение 
трихома на части, каждая из которых дает но
вую колонию) ит . п. В ископаемом виде все эти 
формы размножения обычно не сохраняются. 
Встречаемые иногда раздувы пустот от трихо
мов в некоторых случаях могут трактоваться 
как гормогоний. 

Колонии синезеленых водорослей могут быть 
разной формы: округлой, лепешкообразной, бес
форменной, растекающейся по субстрату, или 
дерновинной из несливающихся нитей, окру
женных каждая своей слизистой оболочкой. 
Кустики могут в свою очередь полностью быть 
погружены в слизь или же каждая их нить 
ослизнена. 

Колонии донных синезеленых водорослей рас
селяются по дну. Нарастая на камнях и различ
ных донных субстратах, они придают им бородав
чатый вид, если эти колонии имеют форму ле
пешечек, или покрывают все тонкой, различной 
плотности (разной у разных видов) бесформен
ной водорослевой пленкой толщиной в несколь
ко миллиметров, окрашивающей субстрат в 
соответствующий цвет и делающей его скольз
ким. 

В ископаемом виде клетки и трихомы обычно 
не сохраняются, в особенности при обызвеств
лении слизистых оболочек. Но некоторые угле-
образующие водоросли или остатки водорослей 
в глинистых породах сохраняют форму клеток 
и слизистые оболочки. Так, например, ископае
мая водоросль Gloeocapsomorpha Zalessky, от
несенная М. Д. Залесским к синезеленым водо
рослям, сохраняет не только форму клеток, но 
и слоистость слизистой обвертки, превращенной 

32 

http://jurassic.ru/



в резиноподобное вещество. У известьотлагаю-
щих синезеленых водорослей слизь вокруг 
клеток водоросли частично или нацело обыз-
вествляется, окремневает, или оруденевает. 
При такой минерализации сами клетки обычно 
исчезают, а вместо них остаются пустоты, за
полненные карбонатом или кремнеземом. По 
форме пустот и каналов исследователь в той 
или иной мере может восстановить форму нити 
или отдельных клеток колонии водоросли. 

Слоевище синезеленых водорослей состоит 
либо из скопления разрозненных клеток, либо 
из отдельных нитей или скоплений нитей в виде 
пучков, клубков и т. д. Для определения сине-
зеленых водорослей важное систематическое 
значение имеют форма клеток, изменение их 
величины и характера, способ ветвления нитей, 
наличие гетероцист, органов размножения 
и т. д. Эти вопросы в отношении современных 
форм детально рассмотрены в ряде учебников 
и монографий, из которых наиболее полна мо
нография А. А. Еленкина (1936), а наиболее 
удобны для работы определители (Голлербах, 
Косинская, Полянский, 1953; . Косинская, 
1948). Поэтому, казалось бы, остается только 
воспользоваться готовой терминологией и си
стематикой и применить их к ископаемым фор
мам. К сожалению, это возможно только в тех 
редких случаях, когда при отложении извести 
вся поверхность клетки фоссилизируется хотя 
бы с некоторым приближением или когда клетка 
и окружающие оболочки сохраняются в иско
паемом виде. У синезеленых водорослей отло
жение извести происходит снаружи живущей 
клетки в виде отдельных кристаллов или в виде 
более или менее плотной массы, в которую вклю
чены нити и клетки водоросли. При этом спо
собность отложения извести у разных форм 
синезеленых водорослей различная: одни от
лагают вокруг своих нитей определенной тол
щины известковый чехол (возможно, ограничен
ный толщиной слизистой оболочки трихома), 
другие накапливают сгустки карбоната между 
нитями и т. п. И в том и в другом случае полости 
в известковом футляре, занятые водорослью при 
ее жизни, после фоссилизации остаются в виде 
пустот, обычно заполненных светлым «вторич
ным» (т. е. диагенетическим) карбонатом. Из
вестковый же футляр водоросли в силу своей 
первичной мелкозернистости под микроскопом 
выглядит темной малопрозрачной массой, кото
рую называют «пелитоморфным» или «афани-
товым» карбонатом (обычно кальцитом). 

При выделении водорослью известкового чех
ла вокруг нитей определенной толщины по
лучаются известковые «трубки» или четки из 
клеток. Внешний и внутренний диаметры из
вестковой трубки обычно служат важным си-

3 Основы палеонтологии 

стематическим признаком, так же как и вели
чина и форма клеток нити при их фоссилизации. 
Перегородки, разделяющие клетки, называются 
поперечными перегородками. 

Если известковые отложения представляют 
собой скопления пелитоморфного карбоната в 
виде сгустков между нитями водоросли, то при 
фоссилизации трубки не сохранятся, а оста
нутся лишь просветы в виде «каналов», обычно 
занятые светлым карбонатом в тех местах, где 
ранее жила водоросль. Каналы иногда местами 
сужаются, образуя пережимы. В этих случаях 
говорят, что «каналы блокированы». Диаметр 
этих каналов и характер их ветвления являются 
систематическим признаком для определения 
форм синезеленых водорослей. 

Малое количество признаков в фоссилизиро-
ванных остатках синезеленых водорослей редко 
позволяет отождествлять их с ныне живущими 
формами. Поэтому на систематику и морфоло
гию ископаемых синезеленых водорослей надо 
смотреть как на очень приближенную и услов
ную, отличающуюся от систематики современ
ных форм большей расплывчатостью и неопре
деленностью. В качестве примера можно при
вести некоторые формы известковых чехлов, 
напоминающих раковинки фораминифер, или 
формы, которые одними исследователями от
носятся к синезеленым, а другими — к зеленым 
водорослям. 

В случаях, когда мы имеем дело с синезеле-
ными водорослями, сверлящими известковые 
раковины и обломки пород, мы видим лишь про
светы, пустоты или каналы от находившихся в 
них ранее водорослей. При этом пустоты обычно 
заполнены темным «афанитовьш» карбонатом в 
отличие от описанных выше известьотлагающих 
водорослей. Это происходит, по-видимому, 
вследствие заполнения отверстий, просверлен
ных водорослями, илистым материалом осадка. 

Методика изучения 

Исследование карбонатных, кремневых и 
органических остатков ископаемых синезеленых 
водорослей требует применения микроскопа. 
В первых двух случаях изучаются обыкновен
ные прозрачные шлифы, изготовленные из кар
бонатной или кремневой породы, содержащей 
остатки водорослей. В случае сохранения орга
нической массы ее выделяют из породы при 
помощи мацерации. Обычно сохранившаяся ор
ганическая масса бывает превращена в резино
подобное вещество, выдерживающее протрав
ливание крепкими кислотами и щелочами и 
разбухающее от влаги, при котором водоросль 
принимает свой естественный облик. Приготов-
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ление препаратов в канадском бальзаме требует 
обработки их спиртом для обезвоживания. 

Изучение петрографических шлифов более 
затруднительно, так как сечение через изогну
тую нить не дает такой четкой картины, как 
в случае с выделенной из породы водорослью. 
Но малые размеры и многочисленность клеток 
или нитей обычно позволяют дешифровать ис
копаемые остатки, особенно в сечениях, про
дольных по отношению к нитям. Косые сечения 
могут исказить представление об изучаемых 
объектах. 

В наиболее часто встречающихся карбонат
ных желваках нити водорослей или концентри
чески обволакивают центральное ядро, или рас
тут радиально. Поэтому наиболее благоприят
ным сечением будет то, которое пройдет через 
центр желвака или близ него. Тангенциальные 
или поперечные к нитям сечения позволяют су
дить только о диаметре пустоты, оставшейся от 
клетки, и о толщине минерального чехла. 

Описание микроскопических объектов сопро
вождается измерениями внутренних пустот и 
известковых или кремневых чехлов, а также 
выяснением вторичных изменений этих чехлов. 
По форме внутренней пустоты исследователь 
стремится воссоздать форму клеток и трихома. 
Если поперечные перегородки сохранились, то 
форма клеток может быть описана, и тогда срав
нение с современными формами представляет 
меньшие трудности, чем в случае наличия ка
нала на месте бывшего трихома. 

Принято считать, что стелющиеся формы и 
формы со стоячими нитями относятся к разным 
водорослям. Этот признак, как увидим ниже, 
служил Пиа для разделения условной группы 
Porostromata на две подгруппы: Agathidia и 
Thamnidia. 

Принципы систематики 

Ископаемые синезеленые водоросли по спо
собу сохранности делятся на три большие груп
пы: 1) водоросли, сверлящие или перфорирую
щие обломки раковин других организмов; 
2) известьотлагающие водоросли; 3) неизвестко
вые. Первая группа при современных знаниях 
не может быть расчленена, для вторых и третьих 
существует условная классификация Пиа, ко
торая требует пересмотра. 

До сих пор не проводилось исследований, спе
циально посвященных систематике ископаемых 
форм сверлящих водорослей. Причину этого 
нужно видеть в неопределенности признаков 
пустот и невозможности на современных формах 
определить водоросль при помощи высверленно
го канала. Но в дальнейшем для геологических 
целей может иметь значение классификация 

высверленных каналов. Обычно сверлящие во
доросли называются Palaeachlya. Необходимо 
считать этот термин сборным для ряда ископае
мых синезеленых водорослей. Родовые и видо
вые названия известьотлагающих синезеленых 
водорослей также могут оказаться сборными по 
высказанным выше причинам, связанным с фос-
силизацией. 

Первую и единственную классификацию ис
копаемых синезеленых водорослей дал Пиа в 
справочнике Хирмера (Hirmer, 1927). Отдавая 
себе полный отчет в том, что эта классификация 
является искусственной, он стремился при
близить ее к классификации современных водо
рослей. Пиа выделил ряд семейств: сем. Chroo-
соссасеае с родами Gloioconia Renault и Subtet-
rapedia Renault; сем. Protophyceae 1 с родами 
Gloeocapsomorpha Zalessky, Cladiscothallus Re
nault; сем. Oscillatoriaceae с родами Spirulina 
Turpin, Marpolia Walcott и Archaeothris Kid-
ston et Lang; сем. Rivulariaceae с родом Тег-
nithrix Reis; сем. Spongiostromata с группами 
Stromatolithi и Oncolithi, в которых перечис
ляется ряд названий «родов» строматолитов и 
онколитов; «сем.» Porostromata с группами 
Agathidia (роды Girvanella Nicholson et Etheri-
dge и Sphaerocodium Rothpletz) и Thamnidia 
(роды Epiphyton Bornemann, Hedstromia Roth
pletz, Mitcheladeania Wethered, Ortonella Gar
wood, Zonotrichites Bornemann, Dimorphostro
ma Reis, Brachydactylus Reis). Два последних 
семейства являются сугубо искусственными, не 
связанными с системой современных водорослей. 

При этом Пиа сделал оговорку, что Spongiost
romata являются формами роста и что их роды 
не могут считаться обычными таксономическими 
единицами. «Сем.» Porostromata также искус
ственно разделено на стелющиеся формы — 
Agathidia и торчащие пучковидные формы — 
Thamnidia. 

Из изучения современных синезеленых во
дорослей мы знаем, что стелющиеся и торчащие 
формы роста не являются признаками крупных 
таксономических единиц. Поэтому данные под
семейства надо рассматривать как временные 
группы форм, которые не могут быть помещены 
в естественную классификацию водорослей. 
Сем. Spongiostromata (строматолиты и онколи-
ты) должно быть исключено из классификации 
водорослей как группа образований сложного 
генезиса. 

При определении таксономической единицы 
ископаемой водоросли приходится идти обрат
ным путем: не определять вначале крупное 
систематическое подразделение и затем более 
мелкое, а руководствоваться сравнением иско-

По-видимому, относятся к Xanthophyta. 
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паемого вида с современной формой водоросли 
для отнесения в крупный раздел, в котором 
находится современный вид или род. Так по
ступало большинство палеоботаников,например 
М. Д. Залесский, сравнивавший Gloeocapsomor
pha с современной Gloeocapsa. Но такое сравнение 
не всегда может быть сделано с достаточной 
точностью. Даже М. Д. Залесский, имевший 
материал отличной сохранности, не обеспечи
вал в данном примере абсолютной точности, 
и отнесение изучаемых ископаемых остатков к 
той или иной таксономической единице системы 
современных синезеленых водорослей условно. 
Это необходимо иметь в виду при всяких по
пытках определения положения ископаемого 
остатка синезеленых водорослей. В качестве 
примера можно привести p. Girvanella, который 
характеризуется известковыми извитыми глад
кими (внутри и снаружи) трубками одного диа
метра на всем протяжении. Возникновение всех 
трубок нужно объяснять отложением извести 
во влагалище с последующим исчезновением 
и хома при фоссилизации. Такие цилиндриче
ские трихомы известны у нескольких порядков 
(кл. Chamaesiphoneae — Siphononematales, кл. 
Chroococcaceae — Tubiellales, кл. Hormogo-
neae— Diplonematales, Npstocales, Oscillatoria-
les). Очень редко встречаемые поперечные пере
городки у Girvanella дали возможность Фреми 
и Данжару сравнить юрскую форму этой водо
росли с Symploca из порядка Oscilatoriales и 
назвать ее Symploca jurassica Fremy et Dange-
ard (1936). 1 Это определение было поддержано 
Е. К- Косинской (1948). Но дает ли такое опре
деление право на отнесение всего рода Girvanel
la к роду Symploca? Отсутствие перегородок в 
других гирванеллах является, возможно, ре
зультатом вторичного исчезновения; наличие 
их иногда устанавливается в более древних по
родах (карбон, кембрий). Но еще ни один ис
следователь ископаемых водорослей не отважил
ся поставить знак равенства между Girvanella 
и Symploca. 

Для приведенного примера использована фор
ма с четким морфологическим признаком из
весткового «футляра», в большинстве же случаев 
мы с трудом можем уловить морфологические 
черты исчезнувшего трихома. Поэтому отнесе
ние многих ископаемых форм к определенным 
группам системы современных синезеленых во
дорослей является спорным и зачастую личным 
мнением того или иного исследователя. Отне
сение той или иной ископаемой водоросли к 
определенной группе современных водорослей 
часто подвергается ревизии и дискуссии альго-
логов. В настоящее время такую ревизию пре-

1 См. табл. IV, фиг. 1, 2. 

терпевает водоросль Gloeocapsomorpha Zalessky, 
которую некоторые исследователи сравнивают 
с водорослью Botriococcus из типа Xanthophyta. 
Между тем лучшей сохранности, чем у глео-
капсоморфы, трудно ожидать. Таким образом, 
некоторые формы, относимые к тому или иному 
разделу синезеленых водорослей, спорны в 
смысле отнесения их к типам Cyanophyta или 
Chlorophyta. 

Мы должны считать, что находимся в началь
ной стадии изучения ископаемых синезеленых 
водорослей. 

Для общей ориентировки может служить из
вестная классификация синезеленых водорос
лей, предложенная А. А. Еленкиным (1936). 
Но воспользоваться ею для классификации всех 
ископаемых форм невозможно из-за отсутствия 
достаточных признаков у последних. Сравнение 
их с современными формами обычно приводит 
только к предположительной аналогии, но не 
к тождеству даже крупных групп. 

В систематической части некоторые более или 
менее ясные формы размещены по естественным 
группам системы современных синезеленых во
дорослей. Но такое размещение надо считать 
условным. Более спорные формы помещены в 
разряд синезеленых водорослей неопределен
ного систематического положения, но приведено 
мнение К- Б . Кордэ (1958), поместившей эти 
формы в соответствующие систематические под
разделения классификации А. А. Еленкина. 

К- Б. Кордэ выделяет у синезеленых водо
рослей несколько типов сохранности, которые, 
по ее мнению, соответствуют определенным си
стематическим группировкам в ранге семейства 
и, может быть, отчасти родов, поскольку это 
зависит от морфологии клеток, нитей и колоний 
водоросли. Таким образом, уяснение типа со
хранности ископаемых синезеленых водорослей 
помогает их систематизации и сравнению с 
современными формами. 

Как считает К. Б . Кордэ, совершенно раз
личным образом сохраняются нити и клетки 
водорослей, представляющих собой колонии, 
погруженные в общую слизь, и водорослей, у 
которых каждая нить покрыта самостоятельным 
слизистым влагалищем. Таким образом, харак
тер обызвествления водорослей будет опреде
ляться наличием или отсутствием слизистых 
обызвествляющихся влагалищ и их толщиной. 

В одних случаях, когда карбонат, по-види
мому, отлагался в слизистых влагалищах водо
рослевых нитей, имеющих некоторую толщину, 
как это наблюдается у Scytonema drilosiphon 
(Elenkin) или Schizotrix calcicola (Ag.) Rom., 
окаменелость образована известковыми трубоч
ками соответствующей толщины и формы, та
кими, как у Girvanella. 
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При более плотном соприкосновении извести 
с нитями водорослей, связанном с незначитель
ной толщиной слизистого футляра или отложе
нием СаС0 3 непосредственно на поверхности 
клеточных оболочек, не окруженных общей сли
зистой массой, образовывались точные слепки 
давно живших водорослей в виде известковых 
нитей, внутри которых иногда наблюдаются и 
клетки водорослей или цепочки клеток. 

Иногда в наслоениях строматолитов встре
чаются не нити, а пустотки •— канальцы запол
ненные кальцитом. В настоящее время их расце
нивают как местонахождение водорослевых ни
тей. Этот тип сохранности рассматривается как 
фоссилизация водорослевых нитей, окружен
ных обильной слизью или объединенных между 
собой плотно сближенными слизистыми влага
лищами. В таком случае фоссилизация слизи 
благодаря внеклеточному отложению карбоната 
после сгнивания водорослей приводит к обра
зованию карбонатной корки, пронизанной ка
нальцами. Размеры, форма и расположение их 
связаны с видовыми признаками водорослей. 

При рыхлом размещении нитей в слизи долж
ны образовываться наслоения строматолита с 
характерным губчатым строением. 

Иногда канальцы, соответствуя характеру 
роста водоросли, расположены в наслоениях 
радиально, т. е. так же, как у современной во
доросли Rivularia heamatites. 

Углекислый кальций, откладывающийся кус
тистыми формами или нитями водорослей, со
бранными в пучки, аналогичными современной 
водоросли Zonotrlchia heeriana Naeg., в резуль
тате процесса перекристаллизации выявляется 
в виде конусовидных скоплений карбоната, 
соответствующих по своей форме уширяюще
муся кверху кустику и придающих слоям 
строматолитов радиальнолучистое строение. 
Следы нитей кустиков водорослей, образовав
ших эти отложения, иногда сохраняются, под
черкивая местонахождение кустика и проис
хождение наслоения. 

Экология 

Современные синезеленые водоросли чрезвы
чайно широко распространены на Земле и про
израстают в совершенно различных условиях. 

Основная масса их, представленная бентонос-
ными и планктонными формами, обитает в 
пресных водоемах, но они встречаются и в во
дах различной солености и разного минераль
ного состава. По наблюдениям Н. Н. Ворони-
хина (1953), озера различного минерального со
става и разной концентрации отличаются друг 
от друга составом флоры. При этом чем сильнее 
концентрация солей, тем беднее видовой состав 

водорослей, но тем большее развитие могут 
приобретать один или несколько видов. 

Синезеленые водоросли широко развиваются 
на влажных почвах, прибрежных скалах и ри
фах, увлажняющихся только брызгами прибоя 
и часто обсыхающих. Они часто являются пио
нерами растительности на местности, засыпан
ной пеплом после извержений, или в местах, 
где происходит интенсивный принос глинистого 
материала, покрывающего значительные пло
щади, например на берегах устьев рек, под
верженных действию приливов. На прибреж
ных песках водоросли образуют пленочки из 
связанных ими песчинок, подготовляя этим ус
ловия существования мхов и других образова-
телей почв. Чем влажнее почва, тем больше в 
ней обитает водорослей, создающих незаметные 
переходы от наземной флоры к водной. Многие 
наземные виды встречаются в пресных водах, 
с флорой которых они связаны генетически. 

В пустынях и полупустынях виды Nostoc 
образуют налеты, высыхающие в более жаркие 
периоды и вновь развивающиеся после дождей. 
Большие скопления синезеленых водорослей 
иногда окрашивают значительные заснеженные 
пространства. 

Распределение синезеленых водорослей, так 
же как и представителей других типов, в значи
тельной мере зависит от сочетания таких эколо
гических факторов, как свет, соленость, темпе
ратура, характер грунта, движение воды. 

В водоемах синезеленые водоросли обычно 
расположены на незначительных глубинах, и 
с глубиной количество их уменьшается. 

В литоральной части бассейна с наиболее 
изменчивыми условиями существования, где 
водоросли подсыхают во время отлива или же 
подвергаются в зимние месяцы не только дейст
вию волн, но и сильному охлаждению, им помо
гает выжить выработанный за длительный 
период их существования широкий диапазон 
физиологической реакции. Этому также способ
ствуют сохранившиеся у них слизистые массы, 
окружающие клетки и нити. Слизь, по-види
мому, рассеивает и умеряет губительное дей
ствие световых лучей, которые на таких незна
чительных глубинах не встречают препятствий 
для своего проникновения. 

При рассмотрении влияния на жизнь водо
рослей различных экологических факторов при
ходится иметь в виду не только влияние каж
дого из них в отдельности, но и различные их 
комбинации, обусловливающие развитие тех 
или иных сообществ, приспособляющихся к 
данным условиям существования. 

Так, подвижность воды тесно связана с ха
рактером дна и загрязненностью водоема мель
чайшими минеральными частицами. 
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Синезеленые водоросли, будучи микроорга
низмами, в своем развитии чрезвычайно сильно 
зависят от наличия механического осадка в 
виде песка и глины, который может при более 
интенсивном привносе засыпать и прекращать 
развитие водорослей. Однако отношение разных 
видов к засыпающему их осадку различно. Наи
более устойчивы нитчатые формы Phormidium, 
Symploca, Schizothrix, которые способны за 
несколько дней пронизать слой осадка толщи
ной в несколько миллиметров. Наоборот, пред
ставители Scytonemataceae отличаются очень 
медленным ростом и, образуя пленку лишь на 
протяжении многих месяцев, плохо переносят 
загрязненность воды. В наихудшем положении 
находятся одноклеточные формы, которые спо
собны заселять только поверхность образовав
шегося осадка. 

Виды Plvularia и Phormidium предпочитают 
зоны подвижной воды и течений и поэтому раз
виваются в зоне прибоя или быстротекущих ре
ках. Phormidium, развиваясь на валунах со 
стороны течения, может образовывать колонии 
диаметром 0,3 м и более. В подвижных водах 
водорослевые нарастания плотно прилегают к 
субстрату. Обычно они состоят из густо распо
ложенных прямостоячих или кустоподобных ни
тей. Верхняя поверхность, их в значительной 
степени ослизнена, что умеряет трение воды о 
колонию. Эти формы размножаются не только 
отдельными клетками, но и частями таллома. 

Синезеленые водоросли очень устойчивы при 
высыхании водоемов в неблагоприятные сезоны 
года. Но отмечено, что при попадании вновь 
в воду разные виды с различной быстротой вос
станавливают свой рост. Так, например, Schi-
zotrix очень быстро образует нити, a Scytonema 
долгое время не начинает своего развития 
(Black, 1933]. 

Чрезвычайно интересна биология видов, оби
тающих в горячих источниках, где вегетация 
водорослей не прекращается круглый год. 

При исследовании флоры водорослей горячих 
источников не подтвердилось мнение некоторых 
исследователей о том, что она является релик
товой и дает представление о древнейшей рас
тительности земного шара. Так, А. А. Еленкин 
(1936), сравнивая флору термофильных источ
ников разных стран, пришел к выводу, что она 
в каждом источнике состоит из некоторых кос-
мополитных видов, живущих повсюду при вы
соких температурах, и из местных холодновод-
ных видов, приспособляющихся к специфиче
ским условиям существования. Поэтому он не 
считает возможным рассматривать современную 
термофильную растительность как реликтовую. 

Самыми характерными представителями тер
мофильных сообществ являются синезеленые 

водоросли, выдерживающие температуры до 
85°, и диатомовые, встречающиеся в водах с 
температурой до 50°; реже попадаются зеленые 
водоросли. 

Так как воды многих горячих источников 
сильно минерализованы, то жизнедеятельность 
водорослей сопровождается отложением извест
ковых туфов. Впервые в 1862 г. на это явление 
обратил внимание Кон (Conn). Он описал про
цесс отложения извести водорослями в горячих 
источниках Карловых Вар и отметил, что из
вестковые корки образуются только там, где 
на гранитной облицовке источника при темпе
ратуре 44° развиваются синезеленые водоросли. 
При более высокой температуре Кон не наблю
дал ни водорослей, ни отложений извести. Ав
тор указывает на огромную геологическую роль 
водорослей в образовании пород. Уид (Weed) 
описывает отложения кремнистого травертина 
в озерах горячих источников Йеллоустонского 
Национального парка в США. Появляющиеся 
здесь в результате жизнедеятельности водорос
лей колонкоподобные образования, внешне по
хожие на строматолиты типа Conophyton, могут 
помочь объяснить происхождение последних 
(Кордэ, 19532). 

Известковые отложения синезеленых водо
рослей отмечены во многих современных прес
ных и соленых водоемах. 

Для образования извести необходимо незна
чительное содержание углекислого кальция в 
воде и наличие тех видов водорослей, которые 
способны его извлекать. Ибо замечено, что не 
все виды даже одного и того же рода, находясь 
в одном водоеме, откладывают известь. 

Чаще всего карбонат кальция, отложенный 
синезелеными водорослями, имеет форму коро
чек, достигающих толщины в несколько мил
лиметров. Эти корочки обволакивают подвод
ные предметы, так как для их образования не
обходим твердый субстрат, на котором они по
мещаются своей широкой плоскостью. 

В связи с теплолюбивостью водорослей их 
рост к зиме замедляется, так же как и отложе
ние карбоната или кремнезема, а весной из 
оставшихся живых клеток и нитей вновь разви
вается водорослевая колония, и процесс начи
нается сначала, заканчиваясь образованием но
вого известкового годичного наслоения. 

Различие в интенсивности роста водорослей,. 
уменьшающегося к осени, отражается на мор
фологии годичного известкового слоя (карбонат
ной пленочки). В течение весеннего и летнего 
сезонов, когда водоросли усиленно развиваются 
и их сплетения мешают равномерному отложе
нию карбоната в колонии, образуется известко
вый слой с пористым строением. Обычно он 
насыщен органическим веществом, так как 
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содержит остатки водорослей и является, собст
венно, самой фоссилизированной водорослевой 
колонией. 

Над этим, как правило, наиболее мощным 
слоем находится слой однородного плотного кар
боната, кристаллы которого в несколько раз 
крупнее, чем в предыдущем слое, и чаще почти 
не окрашены. В некоторых случаях скопление 
однородных зерен карбоната образует очень 
тонкую, еле заметную плотную пленочку, раз
граничивающую пористые слои. От чего зависит 
толщина бесструктурного слоя, сказать трудно, 
но, может быть, это обусловлено некоторым рас
творением СаС0 3 в зимние месяцы, когда со
держание С 0 2 в воде повышается. 

Образование таких слоев обычно связывают 
с замедлением роста водорослей, которое может 
произойти не только вследствие наступления 
холодов, но и в том случае, если известковые 
корки остаются длительное время без воды, на
пример при понижении ее уровня в водоеме в 
результате наступления засушливого сезона. 
Оба эти слоя составляют годичное наслоение 
водорослевой известковой корки или желвака, 
а количество пар таких слоев указывает на 
продолжительность жизни данного вида водо
рослей. 

Толщина годичных наслоений современных 
водорослевых корок, образованных разными во
дорослями, неодинакова, так как зависит, оче
видно, от размера водорослевой колонии и ко
личества отложенного карбоната. Так, напри
мер, в желваках из речек Пенсильвании 
(С. Америка) онадостигаетЗ—6 мм. Обычно более 
толстый известковый слой образуют нитчатые 
водоросли, а слой одноклеточных форм через 
несколько лет представляет собой только то
ненькую пленочку. 

Развитие известковых водорослей, а следо
вательно, и образование корочки могут проис
ходить и несколько выше уровня воды, так как 
известь очень пориста, и вода, продвигаясь по 
капиллярам к надводным частям, обеспечивает 
развивающиеся здесь водоросли необходимой 
влагой. Способность корок впитывать большое 
количество влаги дает возможность заключен
ным в них растениям безболезненно переживать 
периоды отливов и засухи. 

В водоемах со сравнительно спокойным тече
нием воды известковые водоросли образуют жел
ваки, которые описываются обычно под назва
нием «водных бисквитов». Это лепешкообразные 
или округлые известковые тела, свободные со 
всех сторон. Они образованы концентрическими 
наслоениями карбоната кальция и в типичных 
случаях разрастаются радиально во все сторо
ны. У некоторых из них отчетливо видно внут
реннее ядро, вокруг которого происходило 

обрастание водорослей. Ядром могут служить 
галечки, кусочки дерева или породы,устилав
шие ложе реки. 

Условия обитания известковых водорослей 
обусловливаются химическим составом вод, 
светом и главным образом движением воды. 
Обычно корковые отложения карбоната наб
людаются в быстро текущих водах, в то время 
как желваки образуются в более спокойных. 
Максимальное развитие известковых водорос
лей приурочивается к прибрежной зоне, где 
вода хорошо прогревается и достаточно осве
щается, что стимулирует пышный рост водорос
лей. Временами развитие их бывает настолько 
интенсивным, что желваки, образуемые в ре
зультате их жизнедеятельности, совместно с из
вестковым песком составляют существенную 
часть береговых отмелей длиной во много ки
лометров. Такие отмели были отмечены Рот-
плетцем в 1891 г. и Пиа в 1928 г. Обычно оби
лие желваков и их размеры с увеличением глу
бины быстро уменьшаются, 

Тафономия 

Некоторые синезеленые водоросли своей жиз
недеятельностью вызывают выпадение карбо
натов и кремнезема из водных растворов, за-
хороняя себя в минеральном осадке. Такое 
карбонатоосаждение бывает различным: 1) вы
падение отдельных кристалликов извести; 
2) заполнение промежутков между клетками 
или нитями колонии водоросли выделившимися 
тонкозернистыми карбонатными зернами; 3) об
разование известковой корочки-футляра в сли
зи, окружающей клетки или нити. Способность 
выделения извести присуща отдельным видам 
водорослей, относящихся к разным родам, 
генетически не связанным между собой. Обра
зование известковых наростов и корок назы
вается туфообразованием. В ископаемом со
стоянии известковые наросты называются стро
матолитами и онколитами. 

Собственно строматолитами называют извест
ковые или доломитовые, обычно сложнослоис-
тые, образования, прикрепленные к субстрату 
и возвышающиеся над окружающим осадком 
в виде твердых бугров или наростов. Близ
кие по строению слоистые карбонатные обра
зования, которые перекатывались течением 
и волнами и обрастали водорослевыми 
слоями со всех сторон, называются онколи
тами. 

Природа этих образований долгое время бы
ла неясной, и нередко строматолиты описывали 
как структуры карбонатных пород —• «скор-
луповатые», «фунтиковые», «структуры часо
вых стекол» и т. д. Строматолиты встречаются 
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в осадочных породах, начиная с глубокого про
терозоя до современных. Наибольший интерес 
вызывали и вызывают, естественно, стромато
литы из докембрийских толщ, где почти не 
встречено никаких других органических остат
ков, а строматолиты встречаются в изобилии 
и отличаются большим разнообразием. 

Строматолиты изучались и изучаются мно
гими исследователями в разных странах. Осо
бенно большой вклад в выяснение природы и 
стратиграфического значения этих образований 
был внесен работами Уолкотта (Walcott) и Фен-
тонов (С. L. а. М. A. Fenton, 1936—1943) вСША, 
Н. Меньшикова (Menchikoff, 1945, 1946, 1948) 
и Лелюбра (Lelubre) во Франции, Казна (Са-
hen, 1946) и других геологов в Бельгии, Мау-
сона (Mawson, 1925, 1929 x, 2, 1930) в Австралии, 
Маслова(1936 2-1949,1950,1956 2), Краснопеевой 
(1933, 1936, 1937, 1940, 1945, 1946) и Вологдина 
(1948, 1951, 1955) в СССР. В последние два 
десятилетия в изучение строматолитов актив
но включился ряд новых исследователей раз
личных стран: Резак (Rezak) в США, Робертсон 
(Robertson, 1960) в Австралии и большая груп
па советских геологов: Кордэ, Королюк (1956, 
1960), Крылов, (1952 1 ) 2 , 1960 1 ) 3 , 1961), Нужнов, 
Семихатов, Раабен (I960), Бутин (1960) и др. 

В кратком обзоре трудно дать полное осве
щение всех проблем, связанных с изучением 
строматолитов, поэтому ограничимся только 
краткой характеристикой этих вопросов. Же
лающие глубже ознакомиться с проблемами 
изучения строматолитов могут обратиться к ра
ботам перечисленных исследователей. Доста
точно полная сводка литературы (по состоя
нию на 1957 г.) приведена в монографии 
В. П. Маслова, с систематизацией по странам, 
по возрастам и типам строматолитов (Маслов, 
1960). 

Остановимся на образовании строматолитов. 
В результате жизнедеятельности водорослей 
из воды выделяется известь. Она образует 
отдельные кристаллы кальцита или доломита, 
либо заполняет зернами карбоната промежутки 
между нитями, либо, наконец, создает извест
ковые корочки (футляры) вокруг водорослевых 
клеток или нитей. 

Водоросли, создавая своими переплетающи
мися нитями подобие войлока, могут удержи
вать терригенный и карбонатный осадок, вы
падающий на дно бассейна. В результате об
разуется рыхлая прослойка известкового туфа. 

После отмирания водорослей туф уплотняет
ся в процессе диагенеза, превращаясь в плот
ную карбонатную корочку. Многократное по
вторение этого процесса в течение многих лет 
приводит к образованию довольно крупных 
биогермов. 

Соотношение осадков органогенного и ме
ханического происхождения в строматолитах 
не всегда ясно. Блэк (Black, 1933), изучавший 
современные строматолиты Багамской банки, 
был склонен считать, что вообще весь карбо
натный осадок, слагающий строматолитовые 
корки, имеет неорганическое происхождение, 
а водорослевые колонии только служили ло
вушками для этого осадка. Этой же точки зре
ния придерживается и Гинзбург (Ginsburg), ис
следователь современных строматолитов Фло
риды. Однако работы русских альгологов и 
в первую очередь Н. Н. Воронихина (1932, 
1953), показывают, что водоросли играют боль
шую роль, активно осаждая карбонат из воды. 

Строматолиты распространены на площади 
неравномерно. Обычно они связаны с мелковод
ными участками бассейнов с ненормальной со
леностью (опреснение или повышенная соле
ность воды). Может быть, именно это обстоятель
ство объясняет практически полное отсутствие 
остатков какой-либо фауны в строматолитовых 
породах. 

В создании современных строматолитов обыч
но принимают участие не единичные виды, 
а комплексы различных видов водорослей, не
редко относящихся к разным родам, что поз
воляет рассматривать строматолиты как по
стройки типа рифов. На этом основании некото
рые исследователи (А. Г. Вологдин и К. Б . Кор
дэ) считают, что форма строматолита является 
совершенно случайной и вызывается только 
условиями, в которых росли строматолиты 
(освещенность, течения и пр.). Однако изуче
ние современных строматолитов Багамских ост
ровов в 1933 г. Блэком (Black) и строматолитов 
Большого Соленого озера в 1938 г. Ирдли 
(Eardley) показало, что строматолитовые по
стройки той или иной формы образуются опре
деленными комплексами водорослей-стромато-
литообразователей. Влияние фациальных усло
вий, очевидно, имело большое значение, но 
проявлялось не прямо, а косвенно: в определен
ных условиях жили определенные комплексы-
симбиозы водорослей, форма их колоний опре
делялась их родовым и видовым составом и на
ходила отражение в форме строматолитовых 
корок и строматолитовых построек. 

На этом основании базируются и все попытки 
использования строматолитов для стратигра
фии: эволюция водорослей-строматолитообра-
зователей, а также эволюция условий осадко
образования приводили к созданию не по
вторявшихся во времени форм строматолитов. 

Тем не менее до самого последнего времени 
некоторыми исследователями высказываются 
сомнения относительно органической природы 
если не всех, то очень многих строматолитов. 
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Их сравнивают со структурами перекристал
лизации, с образованиями типа колец Лизе-
ганга и т. д. 

В обоснование органической природы стро
матолитов приводятся следующие доводы, сфор
мулированные главным образом Фентонами и 
В. П. Масловым: 

1) слои строматолита при сопоставлении 
с синхронными слоями осадка, оказываются 
толще; такая локализация ускоренного осад-
конакопления может быть объяснена только 
участием в нем организмов; 

2) многие строматолиты обнаруживают по
разительное однообразие в величине, форме, 
а иногда и в структуре слоев на огромной пло
щади, часто при различных условиях осадко-
накопления (Fenton a. Fenton, 1937; Маслов, 
1960; Крылов, 1960х), что говорит об их орга
ногенном происхождении; 

3) вместе с тем строматолиты проявляют мел
кие изменения, прямо зависящие от места оби
тания (Маслов, 1960), и более существенные — 
в зависимости от стратиграфического положе
ния (Королюк, 1960; Крылов, 19602), что ти
пично для многих групп известьвыделяющих 
организмов: кораллов, каменных багрянок и др. ; 

4) строматолиты образуют типичные биогер
мы и биостромы, что характерно для многих 
организмов; 

5) установлено, что на скорость роста стро
матолитов большое влияние оказывали усло
вия осадконакопления в бассейне •— скорость 
отложения осадка и т. п. (Махлаев, 1958; Мас
лов, 1960); в этом отношении строматолиты 
проявляют большое сходство с карбонатными 
водорослевыми образованиями; 

6) многие строматолиты очень похожи по 
форме и структуре на современные озерные 
«гальки» и «бисквиты», образованные сине-
зелеными водорослями. 

Все сказанное создает предпосылки для ис
пользования строматолитов в целях стратигра
фии. Но чтобы пользоваться строматолитами 
как возрастными указателями, необходимо ус
тановить признаки, изменяющиеся во времени, 
и выделить руководящие формы. Это очень труд
ная задача, решение которой целиком зависит 
от методики исследования и описания строма
толитов. Разумеется, необходимо создание еди
ной классификации строматолитов, что позво
лило бы однозначно понимать и сравнивать вы
деленные разными авторами формы. 

На первых стадиях исследования стромато
литы описывались либо как организмы неопре
деленного систематического положения (Сгур-
tozoon Hall), либо относились к кишечнопо
лостным (Gymnosolen Steinmann и др.). После 
находки Уолкоттом (Walcott, 1914) в стромато

литах остатков водорослевых структур, стро
матолиты стали описывать как роды и виды 
водорослей. Выделялись эти роды и виды по 
разным, нередко случайным признакам и не 
сравнивались между собой, что давало широ
кую свободу при определениях. Если за основу 
брали наличие концентрической структуры на 
поперечных срезах, то строматолит относили 
к Cryptozoon (Mawson, 1925); если обращали 
внимание на ветвление столбиков, то их отно
сили к Gymnosolen (Яковлев, 1934); но в обоих 
случаях они полностью отвечали диагнозу 
Collenia, так как были образованы выпук
лыми куполообразными слоями. 

Первую единую систематику строматолитов 
предложил в 30-х годах В. П. Маслов (1937 а > 2, 
1938, 1939). В основу ее была положена форма 
строматолитовых слоев (рис. 2—15). В. П. Мас
лов выделил «род» Collenia с куполообразно 
изогнутыми слоями и «род» Conophyton, объе
диняющий строматолиты с конусовидными сло
ями. Позже Маслов (1950, 1956, 1960) добавил 
к этим «родам» (морфологическим типам) ряд 
новых: Crustella—караваеобразные строма
толиты со слоями сложного состава, Glebulella— 
колонковидные постройки с неясной слоисто
стью и сгустковой структурой и др. (табл. I, 
фиг. 1—4; табл. II, фиг. 1—2). 

В. П. Маслов считает, что, поскольку стро
матолиты не являются видами или родами во-
рослей, а представляют собой образования 
сложного происхождения, к ним неприменимы 
ни бинарная номенклатура, ни правила прио
ритета. Название формы, по его мнению, долж
но состоять из нескольких латинских слов, 
характеризующих различные признаки стро
матолита, например: Collenia flabelliformis rec-
tostylostromica globulosa г . 

В работах П. С. Краснопеевой (1946 и др.) 
при классификации строматолитов докембрия 
и кембрия Сибири основное внимание уделяется 
минералогическим и текстурным особенностям 
строматолитовой породы. Выделявшиеся авто
ром «роды» строматолитов — Saralinskia, Ка-
byrsina и др.— различаются по минералогиче
скому составу и форме зерен, наличию жеод, 
кристаллических стяжений карбоната, количе
ству глинистого и углистого материала и т. д. 
П. С. Краснопеева считает, что все эти при
знаки являются первичными и отражают осо
бенности видового состава водорослевых коло-
ний-строматолитообразователей. 

В последние годы появилось несколько но
вых классификаций строматолитов, авторы ко
торых значительное внимание уделяют морфо-

1 Колления веерообразная прямостержневая сгуст-
ковая. 
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Рис. 2—15. Морфологические типы строматолитов 
2 —Osagia. 3 — Ottonosia. 4 — E n i s e i e l l a . 5 — 8 — Collenia: 5 — пологая форма, 6, 7 — столбчатая форма, 8 -
ма, 9 — Crustella. 10 — Glebulella. 11 — Conocollenia. 12 — Conophyion. 13 — T u b i s t r o m i a . 14 — Saccus. 15 

схемы разрезов (Маслов, 1960): 
веерообразная фор¬ 
- Macronubecularites 

логии строматолитовых построек,выделяя наибо
лее крупные подразделения по характеру строе
ния строматолитовых биогермов. Резак (Rezak, 
1954, 1957), изучавший докембрийские и палео
зойские строматолиты США, по форме колоний 
выделяет четыре «рода» строматолитов: 1) Сгур-
tozoon, образованные выпуклыми слоями, ра
стущими от точки на субстрате; 2) Collenia, 
образованные выпуклыми слоями, растущими 
от поверхности на субстрате; 3) Conophyion, 
образованные коническими слоями; 4) Newlan-
dia, образованные вогнутыми слоями. 

В 1960 г. Резак вместе с Логаном и Гинзбур
гом (Logan, Rezak a. Ginsburg, 1960) предложил 
отказаться от попыток биологического подхода 
к классификации строматолитов и классифици
ровать их по форме биогермов, причем было 
предложено выделить три наиболее крупные 
группы построек: горизонтально соединенные 
полусферические постройки, обособленные по
лусферические постройки и не прикрепленные 
к субстрату образования типа онколитов. 

И. К. Королюк (1960), изучавшая докембрий
ские и нижиепалеозойские строматолиты При
байкалья и Присаянья, предлагает выделять 
типы строматолитов по характеру строения био
гермов: 1) пластовые — слои проходят не пре
рываясь через весь биогерм; 2) желваковые — 
слои образуют обособленные постройки; 3) столб
чатые — слои образуют обособленные стол
бики. Дальнейшее разделение столбчатых стро
матолитов проводится по характеру боковой 
поверхности столбиков и форме слоев с уче
том общей формы строматолитовых построек. 

И. Н. Крылов (19611 > 2) выделяет типы строма
толитов, близкие к типам, выделенными. К. Ко
ролюк: пластовые, столбчато-пластовые и столб
чатые. Дальнейшее разделение столбчатых 
строматолитов на группы проводится по комп
лексу признаков, характеризующих морфоло
гию столбиков, с учетом общей формы столби
ков, характера их ветвления и боковой по
верхности. 

Все перечисленные исследователи, за исклю
чением В. П. Маслова, считают не только воз
можным, но и необходимым применение к стро
матолитам бинарной номенклатуры и строгого 
соблюдения всех правил приоритета, несмотря 
на то, что систематика строматолитов является 
не биологической, а формальной. 

Описание строматолитов обычно сопровож
дается- детальной характеристикой структуры 
породы. 

Иногда в строматолитах встречаются мик
роскопические образования, имеющие боль
шое сходство с водорослевыми клеточными 
структурами; в этом случае их описывают от
дельно как остатки водорослей. Для стромато
литовых слоев дается характеристика их струк
туры: зернистая, сгустково-слоистая, губча
тая, стержневая, и пр. 

Следует отметить, что нередко строматоли-
товая порода несет отчетливые следы вторичной 
перекристаллизации, эпигенетического раство
рения (Копелиович и Крылов, 1960) и других 
наложенных процессов. Выяснение первичной 
строматолитовой структуры в ряде случаев 
представляет сложную задачу, аналогичную 
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Рис. 16—19. 

Рис. 16. Восстановление формы строматолитовых построек с помощью «графического препарирования»: 

16а — распиленный на пластинки образец, 166 — строматолитовые столбики внутри этого образца (Крылов). 17. Kussiella 

kusiensis (Maslov) Krylov: 17a — форма столбиков, 176 — продольное сечение; нижний рифей (Крылов, 1961). 18. Baica-

l i a baicalica (Maslov) Krylov: 18a — форма столбиков, 186 — продольное сечение; средний рифей (Крылов, 1961). 19. Gym

nosolen r a m s a y i Steinmann: 19а — форма столбиков, 196 — продольное сечение; верхний рифей (Крылов, 1961) 

установлению первичного состава и структуры 
метаморфической породы. 

Известны образования, очень близкие к стро
матолитам, но созданные не кальцитом и доло
митом, а кремнем, сидеритом или окислами же
леза. Изучены они очень слабо. В ряде случаев 
можно определенно говорить, что такие образо
вания возникли в результате метасоматического 
замещения первичного известняка или доло
мита в процессе эпигенеза или регионального 
и контактового метаморфизма строматолитовых 
пород. 

Значение строматолитов для определения 
возраста вмещающих пород до сих пор все еще 
не установлено. Такое положение объясняется 
как слабой изученностью строматолитов, так 
и недостаточной изученностью стратиграфии 
толщ, заключающих строматолиты. И все же мы 
можем говорить о некоторых определенных фак
тах, подтверждающих возможность использо

вания строматолитов для целей стратиграфии. 
Известно, что некоторые строматолиты харак
терны только для докембрия (Newlandia Wal-
cott), другие не встречаются в толщах моложе 
среднего палеозоя (Conophyton Maslov). Кроме 
того, работами советских исследователей в по
следние годы выявлен ряд признаков стромато
литов,направленно изменяющихся вдокембрии и 
н. палеозое. И. К. Королюк (1956, 1960) устано
вила изменение характера боковой поверхности 
у столбчатых строматолитов. В нижних гори
зонтах докембрия слои свисают с краев стол
бика, вследствие чего столбики имеют на про
дольных срезах «рваные», бахромчатые края. 
В верхних горизонтах докембрия и в н. палео
зое появляются столбчатые строматолиты со 
слоями, плотно облекающими боковую поверх
ность столбиков. Иногда в краевых частях 
слои сливаются, образуя «стенку» (по термино
логии Королюк). И. Н. Крылов (19602), изу-
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чавший строматолиты рифейских отложений 
Урала, отмечает изменения во времени столб
чатых строматолитов, проходившие по трем 
направлениям: 1) общее /усложнение формы 
строматолитовых столбиков, выражающееся 
прежде всего в усложнении характера ветвле
ния столбиков; 2) изменение характера боковой 
поверхности столбиков — от столбиков со сви
сающими слоями в н. рифее до столбиков с глад
кой боковой поверхностью в верхних горизон
тах докембрия; 3) усложнение слоистости стро
матолитов. Эти выводы были подтверждены 
при изучении рифейских строматолитов 
Учуро-Майского района (Нужное, 196Э) и 
западной окраины Сибирской платформы (Семи-
хатов, 1960), что позволило провести сопостав
ление разрезов докембрийских отложений этих 
регионов. 

Выявление указанных признаков привело 
к созданию новых методов изучения стромато
литов. Для выяснения формы строматолитовой 
постройки недостаточно изучения единичных 
срезов и пришлифовок, как это делалось до сих 
пор. И. Н. Крылов (19592) предложил методику 
«графического препарирования» строматолитов: 
образец разрезается на тонкие пластинки, по
верхности распилов зарисовываются, и в виде 
объемной блок-диаграммы восстанавливается 
точная форма столбика внутри вмещающей по
роды (рис. 16—19). Изучение боковой поверх
ности столбиков, характера слоистости и мик
роструктур требует изготовления и изучения 
большого количества крупных палеонтологи

ческих шлифов и пришлифовок. Кроме того, 
необходимо тщательное изучение строения стро
матолитовых биогермов в полевых условиях. 

Изучение строматолитов находится сейчас 
на той начальной стадии, когда намечаются 
первые пути решения основных возникших 
вопросов. 

При описании строматолитов и онколитов ис
следователи встречались с микроскопическими 
структурами, которые в некоторых случаях 
могут относиться к продуктам жизнедеятельно
сти водорослей (по всей вероятности, синезе
леных). Главнейшие из них: «зернистая», «сгуст-
ковая», слагающаяся из сгустков пелитоморф-
ного карбоната разной густоты и различной 
насыщенности (рис. 20); «губчатая», состоящая 
из сближенных плотных сгустков и щелей 
между ними, иногда принимаемых за каналы 
от водорослей и т. п. (рис. 21); «стержневая»— 
из веерообразно расположенных кристаллов 
карбоната (рис. 22); «сетчатая» — из перепле
тающихся пленок и нитей пелитоморфного кар
боната, и ряд других, более второстепенных 
структур. 

Историческое развитие 

Вопросом происхождения синезеленых во
дорослей занимался ряд исследователей из 
среды как альгологов (Еленкин, 1936), так и 
палеоботаников (Криштофович, 1933; Сьюорд, 
1936). Всеми признаются древность и прими
тивность синезеленых водорослей, которые не-
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которыми учеными считаются одними из пер
вых поселенцев Земли. Отличием синезеленых 
водорослей от остальных растений, по мнению 
А. А. Еленкина (1936, стр. 550), «является со
четание двух признаков: 1) присутствие (на
ряду с хлорофиллом) синего водорастворимого 
пигмента — фикоциана...; 2) отсутствие оформ
ленного ядра... Только одновременное сочета
ние обоих вышеуказанных признаков является 
более или менее надежным отличием Суапо-
phyceae от других организмов». Но так как оба 
эти признака (фикоциан и ядро клетки) в иско
паемом виде не сохраняются, мы лишены пол
ной уверенности в отождествлении ископаемых 
форм с синезелеными водорослями. Между тем 
ряд находок в докембрийских породах дает 
возможность ожидать существования в очень 
древнее время предположительных синезеле
ных водорослей. Микроскопические «клетки» 
или «нити», неоднократно описываемые в до
кембрийских (гуронских) и кембрийских по
родах, могут, конечно, оспариваться (так 
как эти «клетки» или «нити» нацело минерализо
ваны), но карбонатные строматолитовые жел
ваки, встречающиеся в кембрии и протерозое, 
были, несомненно, образованы жизнедеятель
ностью главным образом синезеленых водорос
лей. 

Основную массу наиболее древней флоры си
незеленых водорослей составляли одноклеточ
ные организмы, плохо сохраняющиеся в иско
паемом состоянии; видимо, поэтому большин
ство водорослевых известняков протерозоя и 
кембрия не содержит одноклеточных орга
низмов. Однако по имеющимся находкам мы 
можем составить о них некоторое представле
ние. 

В кембрийских известняках найдены морфо
логически различные колонии. Это были, по 
мнению К- Б . Кордэ, бесформенные слизистые 
массы, содержащие разбросанные в этой слизи 
многочисленные округлые клетки, местами со
бранные в кучки; иногда это виды, имеющие 
определенную форму колонии, подобные Ра-
laeomicrocystis Korde, внутри которой были 
расположены одиночные клетки. 

В силуре значительного развития достигают 
сложные колонии, сходные с современной 
Gloeocapsa. 

Многоклеточные ниточные формы особенно 
разнообразны в кембрии. Уже упоминались 
нитчатые формы, образующие войлокоподобные 
нарастания. В низах кембрия встречаются и 
кустистые формы. Появляются нитчатые, сте
лющиеся по субстрату формы и образующие 
округлые клубки из ветвящихся и простых ни
тей, обызвествленные футляры которых обо
значаются названием Girvanella. Последняя со

храняет одинаковый по структуре известковый 
чехол до мела, после чего она исчезает. 

В кембрии встречены остатки кустиков Acti-
nophycus Korde и Paleoleptophycus Korde. Зна
чительное развитие и разнообразие видов от
мечено у Renalcis Vologdin, колонии которых 
имеют от простой пузыревидной до сложно-
лопастной формы. 

Из силурийских видов выделяются образую
щие нитчатые колонии Rothpletzella Wood. 
В девоне встречаются Coactilum Maslov и Zo-
notrichites Bornemann. Каменноугольные от
ложения изобилуют различными видами Ог-
tonella Garwood, Bevocastria Garwood, Gar-
woodia Wood и др. 

В перми широко распространен Tubiphytes 
Maslov, вероятно, относящийся к синезеленым 
водорослям. В триасе также описан Zonotrichi-
tes Bornemann. Из более молодых форм можно 
назвать юрскую Pycnoporidium Yabe и миоце
новые Ditnorphostroma Reis и Dendractis Reis. 

Начиная с третичного времени представите
ли ривулярий встречаются в пресноводных 
отложениях. 

Автотрофия и большая приспособляемость си/ 
незеленых водорослей к различным внешним-
условиям, сохраненная ими до настоящего вре
мени, не только позволили и позволяют им се
литься в разных водоемах и на необитаемых 
почвах и поверхностях Земли, но и, по-видимо
му, сохранять мало эволюционировавшую при
митивную структуру клетки и нити. Мы не 
можем сказать, что древние синезеленые во
доросли были более примитивны, чем современ
ные, так как последние тоже построены очень 
просто. 

Родственными связями и попытками филоге
нии (в связи с систематикой синезеленых во
дорослей) занимался ряд альгологов. Вопрос 
этот сложен и далеко не доработан. Положе
ние синезеленых водорослей обособляет их от 
других растений. По строению протопласта 
синезеленые водоросли близки к бактериям, но 
отличаются наличием хлорофилла и фикоциана. 
Последний сближает их с багрянками, у ко
торых фикоэритрин близок к модификациям 
фикоциана. Но родственные связи синезеленых 
водорослей с багрянками не доказаны, так как 
примитивные багряные водоросли отличаются 
если не морфологией, то присутствием ядра 
в клетке (Еленкин, 1936). 

Геологическое значение 

Ископаемые синезеленые водоросли пока иг
рают очень малую роль в стратиграфии. Водо
росли Paleomicrocystis и Renalcis известны из 
н. кембрия, Bevocastria и Ortonella —• главным 
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образом из карбона, СоасШит — преимущест
венно девонская, но встречается и в карбоне. 
Girvanella имеет широкое распространение 
(от кембрия до юры), а ее виды также распро
странены в одной или в нескольких системах. 
Остальные известковые формы встречаются 
слишком редко, чтобы им стоило придавать 
большое стратиграфическое значение. Зато как 
породообразователи синезеленые водоросли иг
рали роль во всех периодах, вплоть до совре
менных осадков. 

Синезеленые водоросли и в настоящее время 
часто принимают участие в карбонатоосажде-
нии в виде мелких корочек, подушек, обвола
кивающих слоев. Микроструктура таких из
вестковых образований чаще всего не обнаружи
вает ясных следов водорослей. Так же обстоит 
дело со сверлящими водорослями Pateachlya, 
перфорирующими обломки раковин. В совре

менных условиях сверлящие водоросли живут 
на мелях, в литоральных условиях и на увлаж
ненных пляжах. Таким образом, в ископаемых 
известняках следы сверления являются одним 
из указателей на очень мелководные условия. 
Вообще же, как это явствует из экологии совре
менных синезеленых водорослей, цианофицеи 
служат указателями очень мелкого водоема 
(О—10 м), но не определяют ни солености, 
ни температуры воды. Синезеленые водоросли 
в целом являются эвригалинными организмами, 
но некоторые роды обитают в более или менее 
постоянных условиях. Известны среднепалео-
зойские синезеленые водоросли Girvanella, Ве-
vocastria, Ortonella, СоасШит, Rothpletzella 
и др., жившие исключительно в нормальных 
морских условиях совместно с нормальной мор
ской фауной (кораллы, иглокожие, трилобиты 
и др.). 

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ1 

КЛАСС CHROOCOCCACEAE. ХРООКОККОВЫЕ2 

Хроококковые — водоросли одноклеточные и 
колониальные. Колонии образуются благодаря 
выделению слизи, реже — из плотно сомкнутых 
клеток. Расположение клеток в колониях бес

порядочное или более или менее правильное, 
очень редко нитевидное. Клетки без дифферен-
цировки на основание или вершину, или реже 
они дифференцированы у плавающих колоний. 

ПОРЯДОК CHROOCOCCALES. ХРООКОККОВЫЕ 

Оболочки часто толстые и слизистые, нередко 
слоистые, колонии свободные, шаровидные, 
эллипсоидные, таблицеобразные и кубовидные 
или бесформенные. Клетки шаровидные, эллип
соидные, палочковидные или веретеновидные, 
р̂ямые или реже различно изогнутые и редко — 

плоскосжатые, квадратные или треугольные. 

СЕМЕЙСТВО COCCOBACTREACEAE ELENKIN, 1933 
Клетки одиночные или соединенные по не

скольку вместе в небольшие колонии. Клетки 
шаровидные, эллипсоидные или цилиндриче
ские, иногда веретенообразные с заостренными 

1 Составили: К. Б. Кордэ ( A c t i n o p h y c u s , D i c t y o -

p h y c u s , G a r w o o d i a , G l o b u l o e l l a , H a p a l o s i p h o n , O r t o n e l l a , 

P a l e o l e p t o p h y c u s , P o e c i l o p h y c u s , P a l a e o m i c r o c y s t i s , P y c n o -

p o r i d i u m , R e n a l c i s , R o t h p l e t z e l l a , S p o n g i o p h y c u s , S t e r e o p h y -

c u s , T e r n i t h r i x , T h a u m a t o p h y c u s ) ; В. П. Маслов 
( A p h a n o c a p s i t e s , B e v o c a s t r i a , С о а с Ш и т , G i r v a n e l l a , 

I z h e l l a , N o s t o c i t e s , N o d u l a r i t e s , R i v u l a r i a l i t h u s , S t i p u -

l e l l a , Z o n o t r i c h i t e s ) ; С. H. Наумова ( G l o e o c a p s o m o r p h a и 
O s c i l l a t o r i t e s ) . 

2 Сокращенные диагнозы классов, порядков и Семейств по М. М. Голлербаху. 

концами, прямые или различно изогнутые, оди
ночные или соединенные плохо заметной сли
зью в небольшие колонии. В колониях клетки 
расположены разбросанно, или линейно, или 
пучками. 
Р о д , связываемый с семейством Coccobactreaceae 

Stipulella М a s 1 о v, 1956. Тип рода — 
S. fascicularis Maslov, 1956; н. карбон, Под
московный бассейн. Клетки цилиндрические, 
узкие, длинные, прямые (редко слабо изогну
тые), с концов тупые, собранные пучками по 
нескольку клеток вместе. Иногда встречаются 
изолированные клетки.Промежутки между клет
ками обычно обызвествляются в виде пелито-
морфного карбоната. Колонии округлые или 
слабо угловатые. Толщина клеток у типа рода 
5—7 (А, длина 50 fx. У клеток тонкие известко
вые оболочки толщиной 3—5 \л, но концы кле
ток оболочек не имеют. Деление клеток попереч
ное, в одном длинном футляре встречается не
сколько клеток. Расположение пучков клеток 
неправильное, под разными углами (табл. I I I , 
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Рис. 23—30. 

23 — Aphanocapsites granulosus Maslov, X 50; н. карбон, Подмосковье (колл. В. П. Маслова). 24 — Gloeocapsomorpha 

prisca Zalessky: горизонтальный шлиф, X 600; кукерские сланцы ордовика, Прибалтика (Залесский, 1928). 25— Izhella 

nubilormis Antropov, Х40; девон, Удмуртия (Антропов, 1955). 26 — R i v u l a r i a l i t h u s herbidus Maslov, X 100; миоцен, 
р. Риони, 3 . Грузия (Маслов, 1955). 27 — Oscillatorites bertrandi Zalessky, Х500; нижневолжские сланцы (Залес
ский, 1928). 28 — Girvanella ducil Wether, X 30; карбон, Донбасс (Маслов, 1929). 29 — Nostocites vesiculosa Maslov, 

X 100; карбон, Донбасс (Маслов,! 1929). 30 — Nodularites cylindricus Maslov Х880; мел, Абхазия (Маслов, 1956) 

фиг. 1,2). Один вид. Н. карбон (окский подъ-
ярус) юго-западной части Подмосковного бас
сейна. 

СЕМЕЙСТВО MICROCYSTIDACEAE ELENKIN, 1933 

Клетки шаровидные или эллипсоидные до па
лочковидно-цилиндрических, расположенные 
без порядка в слизистых колониях разнообраз
ных очертаний — от бесформенных- до шаро
видных и эллипсоидных. Деление клеток в од
ном или трех направлениях, но впоследствии 
клетки смещаются очень редко, образуя линей
ные ряды. 

Р о д , связываемый с семейством 
Microcystidaceae 

Aphanocapsites Mas lov , 1956. Тип рода — 
A. granulosus Maslov, 1956; н. карбон, Под
московный бассейн. Обызвествленные шаро

видные или диско видные колонии. Клетки сфе
рические, их известковые оболочки толстые, 
сливающиеся в центре колонии в общую массу. 
Расположение клеток в колонии беспорядочное, 
иногда в виде коротких нечетких цепочек по ее 
краю. Диаметр клеток у типа рода (внутренний 
просвет) от 15 до 30 ;х, диаметр колоний 0,5 мм. 
Один вид (рис. 23; табл. I I I , фиг. 9). Н. карбон 
(окский подъярус) ю.-з. части Подмосковного 
бассейна. 

Вне СССР: Oncobyrsella Johnson, 1937. 
СЕМЕЙСТВО GLOEOCAPSACEAE ELENKIN, 1933 

Клетки обычно соединены в колонии, реже 
одиночные, шаровидные или эллипсоидные. Ко
лонии очень мелкие (до 0,5 мм), слизистые, 
большей частью ясно оформленные, более или 
менее шаровидные, вторично расплывшиеся, ко
лонии состоят из последовательно включенных. 
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друг в друга слизистых пузырей, из которых са
мые внутренние и наименьшие окружают не
посредственно клетки. Слизистые пузыри тон
кие или вздутые, нередко концентрически слоис
тые. Рост колоний объемный, иногда кубиче
ский. 

Р о д , связываемый с семейством Gloeocapsaceae 

Gloeocapsomorpha Z a l e s s k y 1 , 1917 (Еп-
tophysalites Laristschev, 1952; Gloeocapsites La-
ristschev, 1948). Тип рода — Gloeocapsomorpha 
prisca Zalessky, 1952; кукерские горючие слан
цы ордовика, Эстонская ССР и Ленинградская 
обл. Колониальная водоросль состоит из группы 

округлых или овальных клеточек, окруженных 
слизью или системой ослизнившихся оболочек. 
В проходящем свете в вертикальном шлифе 
водоросль имеет вид буроватых комочков, сло
женных из групп шарообразно-яйцевидных или 
бобовидных телец, погруженных в массу ян-
тарно-желтого гомогенного вещества. На го
ризонтальном шлифе при сильном увеличении 
вокруг каждого тельца или групп из двух-трех. 
телец обнаруживаются такие же системы сли
зистых оболочек. Размер колоний у типа рода 
от 10 до 80 [л, размер отдельных клеток — около 
5 ц. Несколько видов (рис. 24). Ордовик— юра. 
Ордовик Прибалтики, юра Красноярского 
края. 

КЛАСС HORMOGONEAE. ГОРМОГОНИЕВЫЕ 

Водоросли нитевидные (многоклеточные). 
Нити свободные, очень редко срастаются с боков. 
Клетки тесно соединены друг с другом и обра
зуют так называемые трихомы. Гетероцисты 

имеются или отсутствуют. Размножение глав
ным образом гормогониями, реже — спорами и 
гормоцистами. 

ПОРЯДОК NOSTOCALES. НОСТОКОККОВЫЕ 

Трихомы всегда однорядные, с гетероцистами, 
неветвящиеся или ложно разветвленные, с хо
рошо оформленными или расплывающимися 
влагалищами, обычно по одному, реже по не
скольку трихомов в каждом влагалище. Ширина 
трихомов одинакова на всем их протяжении или 
симметрично расширяется или сужается к кон
цам; иногда трихомы асимметричные, расши
ряющиеся или сужающиеся к вершине. 

Р о д ы , связываемые с порядком Nostocales 

Zonotrichites Bornemann , 1886 (Vi-
sheraia Korde, 1958). Тип рода — Zonotrichites 
lissaviensis Bornemann, 1886; триас, Верхняя 
Силезия. Известковые лепешковидные жел
вачки или почковидные подушки с концентри
ческими зонами нарастания. Светлые на тем
ном фоне канальцы от слабо изогнутых нитей 
расходятся радиально пучками, разветвляясь 
под острыми углами. Два вида (табл. III, фиг. 4 
и 5). Силур — триас. Силур Урала, девон Ле
нинградской обл.; рэт Верхн. Силезии. 

Izhella A n t r o p o v , 1955. Тип рода — 
/. nubiformisAntropov, 1955; в. девон, Удмурт
ская АССР. Округлые клубкообразные извест
ковые желвачки, образованные конусовидными 
пучками ветвящихся обызвествленных нитей. 

1 Этот род, вероятно, принадлежит желто-зеленым 
водорослям (Xanthophyta) согласно последним взгля
дам Траверса, Эйзенака и др. 

Нити толщиной 2—4 (х, сложены темным тонко
зернистым карбонатом; промежутки между 
ними более светлые или более темные. Пучки 
нитей направлены острыми основаниями к цент
ру желвака; они соединяются и сливаются свои
ми расширенными вершинами близ поверхности 
желвака, оставляя светлые промежутки — 
«щели» между отдельными пучками (рис. 25). 
Один вид. Девон Удмуртской АССР. 

Rivularialithus Mas 1 ov, 1955. Тип рода — 
R. herbidus Maslov, 1955; чокрак (миоцен), 
р. Риони(3. Грузия). Известковые желваки или 
наросты-подушечки, образованные щеткой вер
тикально стоящих нитей водоросли. Трихомы 
(светлые просветы на фоне пелитоморфного каль
цита) почти одного диаметра (около 4—5(a) со 
слабым сужением при ответвлении внизу и сла
бым увеличением диаметра вверху. Нити распо
ложены почти параллельно друг другу, слабо из
гибаясь. Иногда наблюдается зональность роста 
в виде поверхности, прерывающей на время 
рост нитей (рис. 26; табл. III, фиг. 8). Один 
вид. Миоцен Грузии. 

Ternithrix Re i s , 1928. Тип рода — Т. сот-
pressa Reis, 1923; миоцен, Германия. Дерно-
винки из известковых оболочек трубчатого вида. 
Одна оболочка включает несколько нитей с лож
ным ветвлением. Нити тесно прижаты друг к дру
гу, имеют самостоятельные оболочки, которые, 
прижимаясь друг к другу боковыми частями, 
образуют сплющенные, в поперечном сечении 
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однородные сростки. Поперечное сечение отдель- Стенки известковых оболочек продольнослоис-
ных обызвествленных нитей у типа рода ты. Один вид (табл. I I I , фиг. 6 и 7). Третичные 
63,5 [А. Длина нитей достигает 1,6 мм, толщина Крыма (мыс Голубинка); миоцен Германии, 
стенок —• около 3,5 [А. Начало нитей заострен- Вне СССР: Morania Walcott, 1919. 
ное, конец их тонкий и как бы косо срезанный. 

ПОРЯДОК OSCILLATOR!ALES. ОСЦИЛЛАТОРИЕВЫЕ 

Трихомы всегда без гетероцист и в большин
стве случаев без спор, однорядные, с влага
лищем или без него, неветвящиеся или обра
зующие ложные, реже — настоящие ветвления 
по одному или помногу в каждом влагалище, 
одинаковой ширины на всем протяжении или 
симметрично утончающиеся, или, наоборот, 
симметрично расширяющиеся к обоим концам, 
либо асимметричные, сужающиеся от основания 
к вершине и обычно заканчивающиеся здесь 
волоском. 

СЕМЕЙСТВО OSCILLATORIACEAE 1 DUMORTIER 
ET KIRCHNER, 1898 

Нити неветвящиеся, прямые или разнообразно 
изогнутые. Влагалища отсутствуют или при
сутствуют, тонкие или более толстые, крепкие 
или мягкие, иногда расплывающиеся. Каждое 
влагалище содержит один трихом. Трихомы на 
всем протяжении одинаковой ширины и только 
к самым концам нередко сужающиеся или (реже) 
расширенные. Конечные клетки часто по форме 
отличаются от других клеток трихома, а иногда 
образуют особые колпачки (калиптры). 

Р о д , связываемый с семейством 
Oscillatoriaceae 

Oscillatorites Z a l e s s k y , 1928. Тип рода — 
О. bertrandi Zalessky, 1928; юра, Каширское 
угольное месторождение (Ульяновская обл.). 
Изогнутые нити цилиндрической формы, ши
риной 200 [А. Длина клеток в 2 раза больше ши
рины, конечные клетки закругленные. Обо
лочки тонкие. Один вид (рис. 27). Нижний волж
ский ярус (горючие сланцы) Ульяновской обл. 

Р о д ы , связываемые с порядком 
Oscillatoriales 

(Условная группа Porostromata) 

Girvanella N i c h o l s o n et E t h e r i d ' g e , 
1878. Тип рода — G. ducii Wethered, 1890; 

Сокращенный диагноз по В. И. Полянскому. 

карбон, Англия. Известковые, сильно или сла
бо извивающиеся и скрученные, обычно сво
бодные трубки, округлые в сечении, одинако
вого диаметра по всей длине и с одинаковой 
толщиной стенки, с редким ветвлением. Внут
ренний диаметр колеблется у разных видов от 4 
до 30 [А, изредка встречаются поперечные пере
городки цилиндрических клеток. Образует клуб
ки, дерновники, обволакивает предметы и рас
тет свободно. Органы размножения и гетеро-
цисты неизвестны. Много видов (рис. 28; 
табл. IV, фиг. 3). Нлкембрий — мел. Н. кембрий 
В. Сибири, ордовик Казахстана, Прибалтики, 
силур Подкаменной Тунгуски, девон Кузбас
са, Ленинградской обл., Приуралья, Тувы, 
Ю. Урала, карбон Донбасса, пермь Ю. Ура
ла; н. кембрий с.-в. Китая, Австралии, кем
брий Китая, Мексики, Австралии, С. Америки, 
Японии, Франции, ордовик и готланд 
Китая, С. Кореи, с.-в. Китая, Норвегии, 
США, силур Англии, Австралии, девон С. Аф
рики, М. Азии, Бельгии, Франции, н. карбон 
Англии, карбон Франции, Германии, Китая, 
США, пермь Англии, Китая, Карнийских 
Альп, С. Америки, юра Англии, Мадагас
кара, Франции, Чехословакии, мел Япо
нии. 

Nostocites М a s 1 о v, 1929. Тип рода — N. 
vesiculosa Maslov, 1929; карбон, Донбасс. 
Изгибающиеся и скручивающиеся одиночные 
нити с тонкими обызвествленными влагали
щами. Трихомы сложены редко сохраняющи
мися сферическими клетками, расположен
ными цепочкой. Гетероцист не найдено. Два 
вида (рис. 29). Ордовик — карбон. Ордовик 
Ангары, карбон Донбасса. 

Nodularites M a s l o v , 1956. Тип рода — 
N. cylindricus Maslov, 1956; мел, Абхазия. Изо
лированные, почти прямые нити, состоящие 
из цилиндрических или дисковидных клеток, 
окруженных слизистой (?) оболочкой. Клетки 
у типа рода шириной 4—6 [А, длиной 3—6 [А. 
Гетероцисты и органы размножения неизвест
ны. Один вид (рис. 30). Сенон р. Кодор Сухум
ского р-на. 
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ПОРЯДОК STIGONEMATALES. СТИГОНЕМОВЫЕ 1 

Ветвление настоящее, неправильно-боковое, 
правильно- или ложнодихотомическое; иногда 
настоящее ветвление сопровождается ложным. 
Нити с однорядными или многорядными три
хомами, очень редко одиночные, обычно соеди
ненные в дерновинки неопределенного облика 
или (реже) образующие полушаровидные или 
правильно-шаровидные колонии. Нити боль
шей частью свободные, реже срастающиеся или 
склеивающиеся боковыми сторонами, образую
щими пластинку или прямостоячие пучки. Нити 
различно изогнуты, реже—прямые, часто — сте
лющиеся, с приподнимающимся или прямо
стоячим ветвлением, причем нередко основная 
нить несколько отличается от боковых ветвей, 
которые иногда расширяются или сужаются 
к вершинам. Всегда присутствуют гетероцисты 
и гормогонии. 

СЕМЕЙСТВО STIGONEMATACEAE KIRCHNER, 1898 

Слоевище из различно изогнутых свободных 
(очень редко сливающихся), неправильно 
ветвящихся одно-, дву- или многорядных нитей, 
иногда обнаруживающих в облике нитей и 
форме клеток ясный диморфизм между главной, 
обычно ползучей нитью и большей частью пря
мостоячими разветвлениями. Как правило, вет
вление настоящее, но иногда одновременно 
с ним наблюдается и ложное ветвление. 

Hapalosiphon N a g е 1 i, 1927. Тип рода — 
Н. braunii Nageli, 1927; современный. Слоевище 
из свободных изогнутых, переплетающихся, 
односторонне или реже всесторонне ветвящих
ся нитей. Главные нити иногда из нескольких 
рядов клеток, боковые нити всегда однорядные, 
с толщиной, равной толщине главной нити. 
Влагалища узкие. Клетки квадратные, шаро

видные, эллипсоидальные или цилиндрические, 
с длиной больше или меньше ширины (табл. I I I , 
фиг. 3). Один ископаемый вид. Эоцен С. Аме
рики. Современные — распространение повсе
местное. 

Р о д ы , связываемые с порядком 
Stigonematales 

(Условная группа Porostromata) 

Bevocastria G a r w o o d , 1931. Тип рода — 
В. conglobata Garwood, 1931; н. карбон, Англия. 
Колонии и симбиотические поселения кустис
тых нитчатых переплетающихся и ветвящихся 
водорослей с периодически меняющимся диа
метром нити. Входят в состав известковых жел
ваков разной формы и представлены в шлифе 
на темном фоне в виде светлых ветвящихся ка
налов с периодической и неравномерной бло
кировкой (сжатиями). В поперечном сечении 
каналы округлы, а при тесном расположении 
многоугольны и напоминают пчелиные соты. 
Диаметр каналов — до 40[х. Два вида (рис. 31 
и 32; табл. IV, фиг. 4). Н. карбон Кузбасса 
и Англии. 

Coactilum M a s l o v , 1956 (part. Sphaeroco-
dium Rothpletz, 1889). Тип рода — Sphae-
rocodium straeleni Lecompte, 1936; франский 
ярус, Арденны (Франция). Войлокоподобные 
известковые корки, желвачки, образованные 
стелющимися нитями из клеток различных 
формы и величины. Преобладают бочонкооб-
разные клетки разных диаметров в одной, 
иногда ветвящейся нити. На концах нитей 
встречаются раздутые клетки, возможно, отве
чающие гормогониям (?). Два вида (рис. 33а — г; 
табл. IV, фиг. 5). Девон Подмосковья, Куз
басса и Франции. 

СИНЕЗЕЛЕНЫЕ ВОДОРОСЛИ НЕОПРЕДЕЛЕННОГО СИСТЕМАТИЧЕСКОГО ПОЛОЖЕНИЯ 

Actinophycus K o r d e , 1954. Тип рода — 
A. obrutchevi Korde, 1954; ордовик, низовья 
р. Ангары. Нити неветвящиеся, прямые или 
слегка изгибающиеся, расходящиеся радиально 
в стороны, образуют расширяющиеся радиально 
кустики (окруженные слизью?), которые распо
ложены или поодиночке, или дерновинными 
скоплениями. Развитие сезонное. Участвуют 
в образовании строматолитов в виде карбо
натных корок со слоями из конусовидных 
образований с радиальнолучистым строением 

1 Сокращенный диагноз по Е. К- Косинской. 

4 Основы палеонтологии 

(табл. IV, фиг. 6). Один вид. Ордовик Ангары. 
К. Б . Кордэ этот род относит к сем. Rivula-

riaceae, подсем. Sphaeroidea. 
Dictyophycus K o r d e , 1954. Тип рода — 

D. pseudotubulatus Korde, 1954; ордовик, ни
зовья p . Ангары. Колонии из спутанных невет-
вящихся нитей с тонкими влагалищами, ин
тенсивно приподнимающиеся над субстратом, 
образующие колонкоподобную пленку. Участ
вует в образовании пальчатоподобных, псев
дотрубчатых, ветвящихся строматолитов со 
слоями, глубоко облекающими предыдущие 
слои, сильно выгибающимися вверх и плотно 
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Рис. 31—34. 
31 — Bevocastria гр.:7пустоты от нити, X 40; карбон, Каратау (Казахстан) (Маслов, 1956). 32 — отдельный участок 
нити, Bevocastria conglobata с раздувом — возможным органом размножения; девон,'Кузбасс. 33 — Coictilum straeleni 

(Lecompte): нити разной сохранности: 33а и 336 — с ответвленным* пэлостями, Х70;«33в — с темными полостями, 
Х70:133г — вздутое окончание нити, X70 (Маслов, 1956). 34 — Ortonella: ^схематическое изображение характера 

ветвления] 

прилегающими к бокам колонки (табл. IV, 
фиг. 7). Один вид. В. кембрий В. Сибири. 

К. Б . Кордэ относит этот род к сем. Scyto-
nemataceae. 

Garwoodia W o o d , 1941. Тип рода — Mit-
cheldeania gregaria Nicholson, 1888; н. карбон, 
Ю. Шотландия. Колония из радиально расхо
дящихся, плотно прилегающих друг к другу па
раллельных нитей, угловатых в сечении, с ча
стым ветвлением. Ветвление происходит под 
прямым углом, причем нити сразу становятся 
параллельными (табл. V, фиг. 1). Несколько 
видов. Карбон. Н. карбон Ю. Шотландии, 
ср. карбон Англии. 

Globuloella K o r d e , 1958. Тип рода — 
G. bototnensis Korde, 1958; н. кембрий, р. Бо-
тома (Якутия). Колонии слизистые, шаровидные 
или несколько неправильной формы, состоящие 
из нитей, отходящих радиально от центра и 
ветвящихся с разной интенсивностью, погру
женных при жизни в слизь колонии и иногда 
выдающихся за ее края (табл. I, фиг. 5). Два 
вида. Н. кембрий Якутии. 

К- Б . Кордэ относит этот род к сем. Micro-
cyst idaceae. 

Ortonella G a r w o o d , 1914 (Botomella Kor
de, 1958) Тип рода — Ortonella furcata Gar-

1 Многие авторы относят этот род к зеленьм (кодие-
вым) водорослям. 

wood, 1914; н. карбон, Англия. Колонии полу
сферические или почкообразные, состоящие 
из радиально расположенных нитей, дихотоми
чески ветвящихся под разными углами. Нити 
имеют постоянный диаметр по всей длине и 
известковую оболочку разной плотности. Если 
все промежутки между нитями заполнены кар
бонатом, получаются светлые ветвящиеся ка
налы, если же обызвествление между нитями 
слабое, заметны темные стенки, образующие 
ветвящиеся трубки (рис. 34; табл. V, фиг. 2 и 
3). Несколько видов. Кембрий — юра. Н. кемб
рий Якутии и В. Саян, н. карбон Русской плат
формы, Кузбасса, силур Англии, н. карбон 
Англии, Бельгии, Франции, США, пермь США 
(Техас), юра Марокко. 

Palaeomicrocystis K o r d e , 1955 (Uranovia 
Korde, 1958). Тип рода — Palaeomicrocystis сат-
brica Korde, 1955; н. кембрий, р. Лена. Коло
нии шаровидные, дисковидные, эллипсоидаль
ные (слизистые?). Клетки округлые, разбро
саны в беспорядке по всей колонии или нахо
дятся в ее центре (табл. V, фиг. 4). Два вида. 
Н. кембрий Сибири. 

К. Б . Кордэ связывает этот род с сем. Micro-
cystidaceae. 

Palaeoleptophycus (К о г d е), 1954. Тип 
рода — Leptophycus varsonofievae Korde, 1954; 
ордовик, низовья р. Ангары. Колонии кустис
тые из расходящихся радиально от центра пря-
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мых (ослизненных?) нитей. Ширина «кустиков» 
больше высоты. Развитие сезонное. Образуют 
одиночные или дерновидные нарастания в стро
матолите (табл. V, фиг. 5, 6). Один вид. Ордо
вик р. Ангары. 

К- Б. Кордэ относит этот род к сем. Rivula-
riaceae. 

Poecilophycus К о г d е, 1934. Тип рода — 
P. multiformis Korde, 1954; ордовик, низовья 
р. Ангары. Колонии из ветвящихся нитей, тор
чащие радиально от облекаемого донного пред
мета. Развитие сезонное. Образует онколиты 
с колонковидными выростами. Ветвящиеся ка
нальцы (?) придают онколиту лучистое строе
ние (табл. VI, фиг. 1). Один вид. Ордовик ни
зовий р. Ангары. Микроскопически этот род 
сходен с Palaeoleptophycus. 

К. Б. Кордэ относит его к сем. Rivulariaceae. 
Pycnoporidium Y a b e et Т о у a m а, 1928. 

Тип рода — P. lobatum Yabe et Toyama, 1928; 
в. юра, Япония. Колония дерновинная, обвола
кивающая субстрат, при разрастании образую
щая округлые лопастьевидные, сильно сближен
ные выросты из тонких, расходящихся радиаль
но от основания к поверхности нитей. Нити 
слегка изгибающиеся, округлые или несколько 
угловатые в поперечнике, с толщиной, несколь
ко варьирующей по всей их длине, часто через 
неправильные интервалы соединяющиеся бо
ковыми стенками; ветвятся дихотомически или 
полидихотомически на более или менее равной 
высоте, образуя слабо прослеживающуюся кон
центрическую структуру. Органы размноже
ния не обнаружены (табл. VI, фиг. 2). Один 
вид. Юра — мел. В. юра Японии, Испании, 
мел Чехословакии. 

Rothpletzella W o o d , 1948. Тип ' рода — 
R. gotlandica (Rothpletz), 1890; силур, В. Аль
пы. Колония нитчатая, обрастающая посто
ронние тела либо представлена плотно спутан
ными в клубок нитями. Нити учащенно дихото
мически ветвящиеся, близко прилегающие друг 
к другу, расположены пучками, быстро раз
растающимися в ширину, и в продольном се
чении имеют вид вееров. Перед ветвлением 
нити быстро увеличиваются в толщину. Попе
речное сечение сильно сближенных нитей в ме
сте их усиленного ветвления имеет псевдочет-
ковидное строение. Сохраняются в виде ветвя
щихся трубок без поперечных перегородок 
(табл. VI, фиг. 3). Два вида. Силур Прибал
тики, Англии, о-ва Готланд. 

Renalcis V о 1 о g d i n, 1932. Тип рода — 
R. granosus Vologdin, 1932; ср. кембрий, Алтай. 

Колонии пузыревидные, пустотелые, образо
ваны радиально расположенными прямыми или 
разветвляющимися нитями, промежутки между 
которыми обызвествлены. Строение нитей не 
выяснено. Форма известковых пузырей варьи
рует от неправильной пузыревидно-лопастной 
до сферической (табл. VI, фиг. 4). Несколько 
видов. Кембрий. Н. кембрий Кузнецкого Ала
тау, н. и ср. кембрий В. Сибири, ср. кембрий 
Ю. Урала, 3 . Монголии. 

К- Б. Кордэ на основании внешнего сходства 
колоний относит эту форму к сем. Rivulariaceae. 

Spongophycus K o r d e , 1954. Тип рода — 
S. angaricus Korde, 1954; ордовик, низовья 
р. Ангары. Колонии, расплывающиеся по суб
страту (слизистые?), с рыхло расположенными 
нитями. Строение их не выяснено. Образуют 
известковые корки в строматолите с сильно 
облекающими субстрат слоями, которые про
низаны множеством различно ориентированных 
канальцев, придающих корке губчатое строе
ние (табл. VI, фиг. 5). Один вид. Ордовик Ан
гары. 

К- Б. Кордэ относит этот род к сем. Nos
tocaceae. 

Stereophycus K o r d e , 1954. Тип рода — 
5 . borissiaki Korde, 1954; ордовик, низовья 
р. Ангары. Нити из округлых клеток неравного 
размера, погруженные в слизь расплываю
щихся влагалищ (?), с обильными газовыми (?) 
полостями внутри слизи и под нею. Образует 
колонкоподобные «ветвящиеся» строматолиты 
с прослоями светлого карбоната внутри и под 
темными волнисто изогнутыми слоями (табл. VI, 
фиг. 6—7). Один вид. Ордовик Ангары. 

К- Б . Кордэ относит этот род к сем. Oscil-
latoriaceae. 

Thaumatophycus K o r d e , 1954. Тип рода— 
Т. furcatus Korde, 1954; ордовик, низовья 
р. Ангары. Колонии дерновинные из прямо
стоячих, несколько переплетающихся вильча-
то ветвящихся нитей с цикличным развитием. 
Трихомы однорядные; влагалища развиты сла
бо. Образуют колонкоподобные строматолиты, 
сливающиеся при сближении (табл. VI, фиг. 8). 

. Один вид. Ордовик Ангары. 
К- Б. Кордэ относит этот род к сем. Scyto

nemataceae. 
Вне СССР: Dimorphostroma Reis, 1923; Cayea-

xia Forollo, 1938; Hedstromia Rothpletz, 1913; 
(два последних рода, возможно, относятся 
к зеленым водорослям); Palaeorivularia Korde, 
1958; Crinalium Crow, 1927; Morania Walcott, 
1919; Oncobyrsella Johnson, 1937. 
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Т И П В A C I L L A R I O P H Y T А. 

ДИАТОМОВЫЕ ВОДОРОСЛИ 1 

ОБЩАЯ ЧАСТЬ2 

История изучения 
Изучение диатомовых водорослей началось 

в конце XVIII в. В наиболее ранних работах 
(Dillwin, 1809) они указываются в числе других 
водорослей для различных, преимущественно 
континентальных, водоемов Европы. В после
дующий период (до 30-х годов XIX в.) в свет 
выходят специальные работы по диатомовым 
водорослям. Из них наиболее значительными 
являются исследования шведского ботаника 
К- Агарда (Agardh, 1817, 1824, 1830—1832) 
и Грея (Gray, 1821) в Англии, Бори (Вогу, 
1822—1823) и Турпина (Turpin, 1828) во Фран
ции. О диатомовых водорослях России в тот 
период еще ничего не было известно. Фактиче
ские материалы, накопленные за эти годы, по
требовали обобщений и систематизации,и в этом 
отношении первая попытка принадлежит Агар-
ду в его известной работе 1830—1832 гг. В этом 
труде Агард дает описание многих родов диа
томовых, например, Melosira, Cymbella, Gom-
phonema, Isthmia и др., и пытается классифици
ровать диатомовые в основном по ряду биоло
гических признаков, хотя с учетом морфологии 
клетки. 

С 30-х годов начинается деятельность Эрен-
берга (Ehrenberg), пионера в изучении иско
паемых диатомовых и многих других микро
организмов. Ему принадлежат первые сообще
ния о диатомовых России на основании мате
риалов, собранных в Сибири за время путешест
вия вместе с Гумбольдтом (Ehrenberg, 1830). 
Эренберг описал более 30 родов и огромное ко
личество видов диатомовых (Ehrenberg, 1843, 

1 Составила А. П. Жузе. 
2 А. П. Жузе. 

1844, 1845). В его известной «Микрогеологии» 
(1854) подводится итог многочисленным в то 
время данным по диатомовым из различных гео
логических слоев. Эренберг сделал также по
пытку классифицировать современные диато
мовые в основном по принципу образования 
колоний. 

Одновременно с Эренбергом развивается дея
тельность Кютцинга (Ktitzing, 1834, 1844, 1849) 
и Бребиссона (Brebisson, 1857; Brebisson а. 
Gobey, 1838) по изучению флоры европейских 
континентальных водоемов. 

Почти до начала XX в. главное внимание 
исследователей было обращено на выяснение 
флористического состава диатомовых водорос
лей. Этот период, отмеченный накоплением 
большого фактического материала, был вполне 
естественным, как и в истории развития любой 
другой биологической отрасли знаний. Инте
ресно, что диатомовыми занимались не только 
ботаники и зоологи, но и многие любители, при
влеченные сложной, разнообразной и красивой 
структурой кремневой оболочки. Диатомовые 
начинают использовать в качестве test-препа
ратов в микроскопической оптике. Заслугой 
диатомистов является описание многих древ
них видов, преимущественно из состава флоры 
третичного возраста. 

К середине XIX в. относятся первые специаль
ные исследования флоры водорослей России. 
Среди альгологов того времени заслуженной из
вестностью пользуются Э. Эйхвальд, И. Г. Бор-
щов, Л . С. Ценковский, Д . Вейссе, Л . В. Рейн-
гард и некоторые д р у г и е 3 . Их исследования 

3 См. Н. М. Г а й д у к о в . 1901. Литературные 
источники к русской флоре водорослей (по 1900 г. вклю
чительно). 
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касаются водорослевой флоры наших водое
мов, в том числе диатомовых. Э. Эйхвальд 
(1844—1852) указывает в общей сложности до 
100 видов из окрестностей Ленинграда, Новго
рода, Риги, Выборга и соленых Славянских 
озер. Примерно в тех же районах работал и 
Вейссе, проводивший исследования также в Ста
рой Руссе и на Ладожском озере (Вейссе, 1860, 
1862,1865; Weisse, 1863). Работы И. Г. Борщова 
(1870, 1873, 1877) посвящены выяснению соста
ва водорослей в южных областях России (Киев
ской, Черниговской, Полтавской) и, кроме 
того, водорослям Аральского моря, среди ко
торых им указывается очень много диатомовых. 
Борщов анализирует аральскую флору и де
лает интересные предположения о ее родствен
ных связях. Из многих работ Л . В. Рейнгарда 
(1892, 1909—1910) наибольший интерес для нас 
представляют материалы по водорослям Бе
лого и Черного морей, значительная часть ко
торых относится к диатомовым. Интерес работ 
Ценковского (1881) заключается в проведенных 
им исследованиях флоры водорослей Соловец
ких островов, среди которых на долю диатомо
вых приходится 68 видов (определения были 
сделаны Л . В. Рейнгардом). 

За рубежом тот же период характеризуется 
появлением многочисленных сводок как по 
современным, так и по ископаемым диатомовым. 
Эти сводки не потеряли значения и до настоя
щего времени. Значительное участие в изуче
нии диатомовых принимали любители. К их 
числу относится, например, Гревилль (Gre-
ville, 1859, 1866), давший очень хорошие (по 
тому времени) изображения многих вымерших 
форм. До сих пор представляют интерес иссле
дования Грунова (Grunow, 1884), нередко ра
ботавшего совместно с Клеве (Cleve), Шмидтом 
(Schmidt) и рядом других диатомистов. Тру
нову принадлежит первое по времени иссле
дование флоры Каспийского моря (Grunow, 
1878), а также многочисленные описания палео
геновых диатомовых Поволжья (нижнесызран-
ская флора), вошедшие в атласы Ван Хёрка 
(Van Heurck, 1880—1885) и Шмидта (Schmidt, 
1874—1885). 

Параллельно с Груновым и нередко совместно 
с ним проходила научная деятельность швед
ского ботаника Клеве, участника экспедиции 
на э/с «Вега», давшего многочисленные ценные 
работы по диатомовым наших арктических мо
рей (Cleve a. Grunow, 1880). Перу Клеве при
надлежит также сводка по навикулоидным диа
томовым (Cleve, 1894—1895). До настоящего 
времени все работы Грунова и Клеве служат 
необходимым справочным материалом при изу
чении морских диатомовых. Большая заслуга 
Грунова заключалась также в его участии в со

ставлении атласа диатомовых, редактором и 
основным автором которого был Шмидт, объе
динивший многих известных специалистов (Ja-
nisch, Grunow, Weissflog и ряд других). Изда-. 
ние атласа Шмидта после очень длительного 
перерыва было возобновлено Хустедтом, под 
редакцией которого он выходит с 1937 г. 
до настоящего времени. 

В пропаганде дальнейших исследований дна--
томовых из древних осадочных отложений сыг
рал полезную роль издаваемый Темпере и Вру
ном специальный журнал «Diatomist» (1890— 
1896), в который, в частности, вошли изображе
ния большинства видов из диатомитов олиго-
ценового возраста Нов. Зеландии, по данным 
Грове и Штурта (Grove a. Sturt, 1887). 

В последние годы прошлого столетия появи
лись монографии по отдельным родам диатомо
вых, в частности работы Раттрэя (Rattray, 
1888, 1889, 1890) по Coscinodiscus, Auliscus и 
Actinocyclus, Ван-Хёрка (Van Heurck, 1899), 
Перагалло (Peragallo, 1897) и многих других. 
Классическим исследованием Ван Хёрка яв
ляется работа по диатомовым Бельгии (1880— 
1885), ценность которой заключается в основ
ном в атласе рисунков, широко используемом 
специалистами. Кроме того, вышел в свет кри
тический список всех известных видов диатомо
вых, как современных, так и ископаемых, с пол
ным перечнем литературы за предшествующий 
период, составленный Де Тони (De Toni, 1891— 
1894). Этот огромный труд и в наше время ис
пользуется в качестве наиболее полного спра
вочника. Многие годы спустя Миллс (Mills, 
1933—1935) продолжил сводку диатомовых и 
довел ее до 1935 г. К сожалению, в этой сводке 
почти полностью игнорируется русская лите
ратура, что значительно снижает ценность это
го справочника. 

Нельзя не отметить большую роль, которую 
сыграли в изучении флоры диатомовых водорос
лей диатомотеки, т. е. коллекции специальных 
препаратов. Известно несколько коллекций, 
насчитывающих до 1000 препаратов и освещаю
щих диатомовую флору различной экологии. 
Диатомотеки оказалисьчрезвычайно полезными, 
в частности,Ван Хёрку и Хустедту при моногра
фическом описании флоры диатомовых. Извест
но несколько коллекций препаратов, выпускав
шихся с 20-х годов прошлого столетия до 1915 г. 
(Van Heurck, Rabenhorst, Cleve-Moller, Tem-
pere a. Peragallo). 

Диатомотека, состоящая из 200 препаратов, 
в основном по ископаемым диатомовым России, 
была выпущена в 1951 г. в Москве 

1 Подбор материалов и научная обработка всей кол
лекции проведены А. П. Жузе. 
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После первых единичных работ середины 
прошлого столетия литература, касающаяся 
древней флоры диатомовых России, обогатилась 
ценными исследованиями х . Наиболее интерес
ной работой по ископаемым диатомовым яв
ляется исследование Витта (Witt , 1886), ко
торый продолжил после Вейсса изучение па
леогеновой флоры. Витт описал свыше 30 ви
дов из диатомитов Ульяновской, Пензенской и 
Куйбышевской областей. Все его материалы 
вошли в атлас Шмидта и, таким образом, стали 
известны широкому кругу специалистов за ру
бежом. Кроме того, Витт выработал специаль
ную методику для очищения панцирей от раз
личных органических и минеральных загряз
нений. Витт много способствовал привлечению 
внимания специалистов к ископаемой диатомо
вой флоре России, в частности, многие виды, 
найденные в России, вошли в монографию Пан-
точека (Pantocsek, 1903—1905), посвященную 
в основном ископаемым диатомовым Венгрии. 
Панточеку принадлежит также первое иссле
дование диатомовых из миоценовых отложе
ний юга России (Pantocsek, 1902), которое 
впоследствии было продолжено Миссуной 
(1913), Гапоновым (1914, 1915) и Савченко 
(1911i,2). ; 

По существу до конца XIX в.—первого десяти
летия XX в. наука о диатомовых не выходила 
из рамок чисто систематических интересов. 
В итоге этого длительного периода были полу
чены исчерпывающие представления о составе 
диатомовых современных водоемов. В значи
тельной степени были изучены также и иско
паемые диатомовые, однако без точных дан
ных об их возрасте. В настоящее время разви
вается новое направление в изучении диатомо
вых, которое знаменует собой интерес к жизни 
водоема в целом, т. е. к среде обитания со все
ми ее экологическими и физико-географически
ми особенностями. Это новое направление, свя
занное с изучением гидробиологии водоемов, 
потребовало прежде всего • изучения экологии 
диатомовых и характера их распределения 
в зависимости от условий мест обитания. И 
если первый период изучения диатомовых во
дорослей в большой мере характеризовался 
чисто любительскими интересами исследова
телей, то второй определяется прежде всего 
требованиями гидробиологической науки. В эти 
годы заметно возрастает интерес к экологии и 
биологии диатомовых, т. е. к тем вопросам, ко
торые, по существу, оставались вне поля зре
ния предшествующих исследователей. В этом 

1 См. Е л е н к и н А . А. и О л ь , 1929. Библио
графия альгологических трудов в пределах СССР с 
1900 по 1925 г. включительно. 

отношении большую ценность представляют ра
боты Хустедта (Hustedt, 1927—1937, 1930, 
1937, 1939), обобщившего и критически пере
смотревшего огромный материал по диатомовым 
водорослям Германии, Австрии, Швеции и 
других стран Европы. Его работы охватывают 
весь комплекс вопросов, связанных с флори
стическим составом, экологией и географиче
ским распространением диатомовых в европей
ских водоемах; но наибольшую ценность пред
ставляют его исследования по морфологии диа
томовых водорослей, послужившие основанием 
для выделения крупных систематических еди
ниц, семейств и некоторых родов. Хустедту 
принадлежат также многочисленные описания 
флоры диатомовых Африки и Азии. 

Экологическая литература, касающаяся диа
томовых водорослей, весьма многочисленна. Ча
стично она приведена в работе А. И. Прошки-
ной-Лавренко (1953 х), где автор приводит спи
ски диатомовых, обитающих в водах различной 
солености. Специальные труды по экологии 
диатомовых принадлежат Кольбе (Kolbe, 1927, 
1932), автору широко известной системы гало-
бов. Исследования в области экологии диато
мовых принадлежат также Краске (Krasske, 
1927, 1929, 1948) и Хольноки (Cholnoky, 1954), 
давшим ценные материалы по распределению 
диатомовых в эвтрофных водоемах различных 
географических широт. 

Из.русских ученых вопросами экологии диа
томовых водорослей (в связи с условиями ме
стообитания) уделяли внимание С. М. Вислоух 
(1921, 1923—1924), К. И. Мейер (1930) и В. С. 
Порецкий (1927; Порецкий и Анисимова, 1933). 
Выяснению многих экологических особенностей 
в распределении диатомовых способствовало 
широкое гидробиологическое изучение морских 
водоемов. Наиболее важными вопросами, стоя
щими перед исследователями биологии моря, 
являются вопросы его продуктивности, тесно 
связанные с развитием диатомовых. Помимо 
этого, велика роль диатомовых как показатель
ных организмов для выяснения гидрологиче
ского режима водоема. В этом направлении 
русская наука о диатомовых водорослях имеет 
ряд ценных исследований: И. А. Киселева 
(1937 1 > 2, 1947) по Балтийскому, Каспийскому, 
северным и дальневосточным морям, П. И. Уса
чева (1927, 1947, 1949) по Азовскому, Черному, 
Каспийскому и ряду северных морей, Г. И. 
Семиной (1955,,2) по Берингову морю, А. И. 
Прошкиной-Лавренко (1955 1 > 2) по диатомовому 
планктону Черного моря, И. И. Николаева 
(1950, 1951) по Балтийскому морю. 

Из зарубежных работ того же направления 
следует указать на многочисленные очень цен
ные исследования Грана (Gran, 1897, 1900, 
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1904, 1905), касающиеся диатомовых арктиче
ских морей и Северного моря, а также Грана и 
Ангста (Gran a. Angst, 1931), Грана и Бра-
руда (Gran a. Braarud, 1935) и Грана и Ендо 
(Gran a. Iendo, 1914) по диатомовым различных 
морских водоемов. В основном морских и 
меньше пресноводных диатомовых С. Аме
рики касается и монография Буае (Воуег, 
1926—1927), которая содержит много ценных 
сведений по географическому распространению 
видов, а также указаний на тип рода и его ме
стонахождение. Большую научную ценность 
представляет исследование Капп (Сирр, 1943) 
по диатомовому планктону западных берегов 
С. Америки, в особенности благодаря ориги
нальным зарисовкам видов. В самые последние 
годы появилась сводка Клеве-Эйлер (Cleve-
Euler, 1951—1955), посвященная современным и 
ископаемым диатомовым Швеции и Финляндии. 

Начавшееся с начала текущего столетия изу
чение экологии диатомовых, главным образом 
в связи с требованиями гидробиологии, продол
жается плодотворно и в наши дни. Параллель
но развиваются другие направления, вызван
ные к жизни требованиями народного хозяй
ства. Одним из важных направлений явля
ются исследования диатомовых для использо
вания их в качестве руководящих ископаемых 
при изучении стратиграфии и определении 
возраста различных осадочных пород. Нужно 
сказать, что и раньше делались попытки исполь
зовать диатомеи для определения геологиче
ского возраста отложений, но в большинстве 
случаев это не имело практического значения. 
Чаще всего результаты подобных исследований 
не выходили из рамок чисто систематического 
порядка, т. е. указывались списки форм, най
денных в тех или иных древних отложениях, 
но отсутствовали определенные представления 
о составе флоры диатомовых в различные гео
логические эпохи. Правильному и критическому 
использованию диатомовых в геологической 
практике препятствовали очень слабо разви
тые представления об историческом разви
тии водорослей. В этом отношении показатель
на сводка Темпере и Перагалло (Tempere а. 
Peragallo, 1915), в которой помещены все из
вестные местонахождения ископаемых диато
мовых с указанием их возраста согласно пред
ставлениям того времени. Большая часть оп
ределений возраста диатомовых ошибочна, осо
бенно в отношении находок диатомовых в ме
зозойских отложениях. 

Накопленный за предыдущие годы большой 
материал по ископаемым диатомовым долгое 
время не использовался для нужд геологии. 
Примерно с 20-х годов нашего века и в особен
ности в 30-е годы утверждаются правильные 

взгляды на ценность диатомовых как палеон
тологических объектов. Этому способствовало 
удачное применение диатомового метода при 
изучении четвертичной истории Балтийского 
моря, в осадках которого наблюдалось очень 
наглядное чередование комплексов диатомовых 
различного экологического состава. 

Естественно поэтому, что первые работы, где 
диатомовые широко использовались при изуче
нии геологической истории водоемов, принад
лежали советским ученым, шведским, финским 
и отчасти немецким. В Советском Союзе история 
развития диатомового метода в геологии и ут
верждение значения этого метода связаны с на
учной деятельностью В. С. Порецкого (1893— 
1942 годы). Свои знания из области систематики 
и экологии диатомовых Порецкий применил для 
стратиграфического изучения отложений чет
вертичного возраста и широко использовал их 
при восстановлении палеогеографии и палео
экологии четвертичных бассейнов. Удачному 
развитию диатомового метода в первые годы его 
применения при изучении геологической исто
рии водоемов способствовало тесное сотрудни
чество с К- К- Марковым, исследователем чет
вертичной истории Балтийского моря, а также 
Ладожского и Онежского озер (Марков и По
рецкий, 1933, 1935, 1936; Марков, Порецкий 
и Шляпина, 1934). 

В дальнейшем, по мере углубления знаний 
по ископаемым диатомовым Советского Союза, 
В. С. Порецкий и его ученики перенесли свое 
внимание на более древние отложения, при 
изучении которых диатомовый анализ также на
шел признание и широкое применение. В 1949— 
1950 гг. впервые в СССР появилась моногра
фическая сводка по современным и ископаемым 
диатомовым, значительно облегчившая разви
тие метода диатомового анализа и внедрение его 
в геологическую практику («Диатомовый ана
лиз», 1949—1950). В этой монографии сде
лана попытка объединить современных и иско
паемых диатомовых, известных на территории 
СССР, в единую флористическую систему. Еще 
при жизни B.C. Порецкого в Ленинграде были 
созданы в геологических учреждениях специаль
ные лаборатории по изучению ископаемых 
диатомовых (в Центральном научно-исследова
тельском геолого-разведочном институте, в Неф
тяном институте, позднее при Гидропроекте, 
в 5-м Геологическом управлении и в Северо-
Западном геологическом тресте). Теперь метод 
диатомового анализа получил широкое приме
нение, о чем говорят специальные лаборатории, 
открывшиеся в геологических учреждениях 
многих городов Советского Союза (Тюмень, Но
восибирск, Иркутск, Свердловск и т. д.). В пуб
ликуемой в настоящее время серии «Определи-
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телей пресноводных водорослей СССР» один 
из первых выпусков посвящен современным диа
томовым водорослям («Определитель...», 1951). 

Изучение диатомовых в отложениях различ
ного геологического возраста за рубежом свя
зано с именами Ханна, Шульца, Красске, 
Форти, Клеве-Эйлер и многих других. Амери
канскому палеонтологу Ханна принадлежит 
описание флоры мелового и миоценового воз
раста из диатомовой свиты Калифорнии (Наппа, 
1927, 1934; Наппа a. Gran, 1926); очень ценные 
работы Шульца (Schulz, 1926, 1927, 1935) 
касаются эоценовой флоры С. Германии, чет
вертичной и верхнемеловой флоры Гданьской 
бухты. Взгляды Шульца отвечают современ
ным представлениям о возможности использо
вания диатомовых в геологической и палеонто
логической практике. Именно Шульцу и Ханну 
принадлежат первые достоверные данные о ме
ловой флоре диатомовых, а первому из этих 
авторов — изложение взглядов на ход историче
ского развития этих водорослей. Шульц и 
Форти (Forti u. Schulz, 1932) частично описали 
флору альбского яруса Германии, причем эта 
работа до сего времени остается почти единст
венным материалом для познания нижнемело
вой флоры диатомовых. Перу Красске (Krasske, 
1932, 1933) принадлежит описание, верхне
плиоценовой флоры Средней Германии, Клеве-
Эйлера (Cleve-Euler, 1932, 1934,' 1941, 1951— 
1955) — эоценовой флоры и флоры четвертич
ного возраста Швеции. 

В самые последние годы в связи с проведе
нием обширных океанологических работ метод 
диатомового анализа при изучении донных от
ложений современных морей и океанов успеш
но применяется как в Советском Союзе, так и 
в ряде стран Европы и в Америке. В этих иссле
дованиях метод анализа диатомовых исполь
зуется вместе с другими методами изучения 
при палеогеографических реконструкциях и 
определении возраста и стратиграфии донных 
отложений. Большие возможности в этом на
правлении представляет изучение наиболеедлин-
ных колонок, взятых со дна океана, охватываю
щих весьма значительные отрезки времени, 
соответствующие отдаленным этапам геологи
ческой истории бассейна. В Советском Союзе 
подобные работы проводятся в Институте океа
нологии АН СССР (Жузе, 1954 1 > я, 1961 1 > а , 1962; 
Жузе и Сечкина, 1955). Изложение результатов 
диатомового анализа длинных колонок, взятых 
в Средиземном море, в Атлантическом и Тихом 
океанах, можно найти в работах Ломана (Loh-
man, 1942), Кольбе (Kolbe, 1954х,2, 1955 l i 2), 
Уайзмана и Хенди (Wieseman a. Hendey, 
1953). В большинстве они представляют боль
шой интерес в отношении развития и теорети

ческого обоснования метода диатомового ана
лиза современных морских осадков 1 . 

В пресных водоемах общий альгологический 
анализ (включая и диатомовый) донных отло
жений также весьма перспективен, о чем мож
но судить по работам В. С. Щешуковой (1951), 
Н. В. Кордэ (1949) и Н. В. Анисимовой (1951). 

В заключение исторического обзора иссле
дования диатомовых водорослей следует осо
бенно подчеркнуть тот факт, что успешному 
развитию йауки о диатомовых водорослях за 
последний период способствовало признание 
их весьма важной роли в жизни как современ
ных водоемов, так и водоемов прошлых геологи
ческих эпох. Отсюда и проистекает усиленный 
интерес к данной группе водорослей. 

Общая характеристика и морфология 

Диатомовые водоросли представляют высо
коорганизованный и самостоятельный тип во
дорослей, не обнаруживающий каких-либо яв
ных переходов к другим типам. 

Диатомовые —• микроскопические однокле
точные организмы, одиночные или колониаль
ные. Среди них есть формы свободноживущие 
планктонные, донные и прикрепленные к суб
страту. Клетка диатомовой водоросли состоит 
из протопласта и пектиновой оболочки; снару
жи она окружена кремнеземным панцирем, 
состоящим из двух половинок, или створок, 
и дополнительных образований в виде вста
вочных ободков, обеспечивающих рост клет
ки. Стенки панциря пронизаны бесчисленными 
порами, которые способствуют беспрепят
ственному обмену веществ с окружающей сре
дой. Внутреннее содержимое клетки диатомо
вых, снаружи окруженное панцирем и органи
ческой пектиновой оболочкой, включает про
топлазму, одно ядро и хроматофоры, окрашен
ные в бурый цвет, так как содержащийся в пиг
менте хлорофилл маскируется бурыми пиг
ментами. Своей окраской и кремнеземным пан
цирем диатомовые резко отличаются от всех дру
гих низших водорослей и легко распознаются. 

Диатомовые представляют в современных 
морских пресных и солоноватых водоемах наи
более богатую группу водорослей, в которой 
насчитывается до 12 ООО видов 2 . Они встреча
ются повсеместно и известны даже в таких 
биотопах, как почвы, мхи, поверхность 
скал, снега и льда. Размножаются диатомовые 

1 K o l b e R. W. P r o s c h k i n a - L a v r e n k o A . I., 
1960, Die diatomologische Literatur in der Sovjetunion in 
den Jahren 1918—1957. — Stockholm Contr. Geol., 4, s. 
1—43. Stockholm. 

2 Данные Тальмана (Thalmann, 1955), утверждаю
щего, что среди диатомовых известно до 600 родов и 
20 ООО видов, недостоверны. 
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делением, во время которого обе поло
винки панциря раздвигаются и каждая из 
вновь образовавшихся дочерних клеток по
лучает одну створку материнскую, а другую 
створку панциря наращивает заново. Так как 
панцирь диатомовых водорослей состоит из 
двух створок, свободно вдвинутых одна в дру
гу, то одна из створок всегда несколько меньше 
другой. Поэтому вновь возникшие дочерние 
клетки будут разных размеров: получившая 
большую материнскую створку сохраняет мате
ринские размеры панциря, получившая мень
шую створку будет меньше, поскольку гипотека 
материнской клетки становится эпитекой у до
черней. Деление клеток неизбежно приводит 
к уменьшению ее размеров, однако это умень
шение доходит до определенной критической 
точки, а далее деление прекращается и проис
ходит восстановление первоначальных разме
ров клетки путем образования ауксоспор. По
следние известны только у диатомовых водо
рослей, по-видимому, как специальное приспо
собление для восстановления первоначальных 
размеров клетки, поскольку пектиновая оболоч
ка, окружающая ауксоспору, позволяет ей расти 
и давать начало новому, более крупному поко
лению. Ранее предполагалось, что у Centricae 
ауксоспора возникает из одной клетки в про
цессе редуцированного полового процесса или 
автогамии (Персидский, 1932), но в последние 
годы Стошем (Stosch, 1950, 1954) доказано нали
чие у центрических диатомовых полового оогам-
ного процесса, поиски которого велись уже 
около пятидесяти лет. Стош наблюдал оогам-
ный половой процесс у нескольких центриче
ских морских планктонных диатомовых — 
Biddulphia mobiliensis, В. rhombus, В. granulata, 
Streptotheca, Lithodesmium и у пресноводной 
Melosira varians и доказал, что только оплодо
творенные яйца (зиготы) прорастают в ауксо
споры. В культурах материнских клеток Bid
dulphia mobiliensis можно было различить оого-
нии и микроспорангии. Примитивный половой 
процесс наблюдается у представителей порядка 
Araphinales (бесшовных), у которых образова
ние ауксоспоры происходит из одной клетки, 
где предварительно идет редукционное деление 
ядра. У остальных Pennatae половой процесс 
протекает в виде коньюгации двух клеток, не
редко внешне неразличимых, но различных фи
зиологически (изогамия). У многих диатомовых 
известны покоящиеся стадии в виде спор, воз
никающих бесполым путем. Покоящиеся споры 
широко известны у морских неритических и 
у некоторых пресноводных планктонных видов; 
они хорошо сохраняются в ископаемом состоя
нии благодаря толстой кремневой оболочке. 

Биологическое значение диатомовых в жизни 

водоемов определяется их исключительной 
ролью в питании мелких водных беспозвоноч
ных и рыб, и богатство водоемов рыбой, в ко
нечном счете, зависит от развития в них диато
мовых водорослей. Высокая чувствительность 
диатомовых к условиям обитания позволяет их 
использовать как индикаторы солености, тро-
фичности, сапробности и температурного ре
жима в современных водоемах. Это их свойство 
имеет огромное значение в определении палео
экологических условий водоемов. Диатомовые 
широко используются при стратиграфическом 
исследовании отложений древних бассейнов и 
при определении возраста пород. Последнее 
возможно в отношении пород мезозойского, тре
тичного и четвертичного возраста, потому что 
начиная с мелового периода диатомовые полу
чили широкое распространение, а в более древ
них мезозойских породах они встречаются весь
ма скудно. 

Клетка диатомовых состоит из протоплазмы, 
ядра и хроматофоров, и, таким образом, клеточ
ное содержимое их сходно с протопластом дру
гих водорослей. Протопласт диатомовых окру
жен сплошной пектиновой оболочкой, поверх 
которой находится кремнеземный панцирь. 
Протоплазма постенно выстилает внутреннюю 
поверхность пектиновой оболочки клетки, яв
ляющейся, по-видимому, органическим слоем 
панциря, плотно облекающим его изнутри. Пек
тиновая оболочка различима только при соот
ветствующей окраске в период плазмолиза клет
ки; удается видеть, что она выстилает внутрен
нюю поверхность обеих створок и их поясковые 
ободки. У представителей класса Pennatae 
протоплазма скапливается на полюсах створок 
и в середине клетки, где образует протоплазма-
тический мостик, в котором лежит ядро. У клас
са Centricae, помимо постенного слоя, иногда 
наблюдается скопление протоплазмы в центре 
клетки, где находится ядро, но чаще вся сере
дина клетки занята вакуолью клеточного сока, 
а протоплазма оттесняется к периферии клетки, 
где под одной из створок в протоплазме поме
щается ядро. 

Хроматофоры отличаются большим разнооб
разием в отношении формы и количества. У цен
трических диатомовых хроматофоры зерновид
ные или в форме дисков. Сходный тип хрома-
тофор имеется у некоторых видов Pennatae 
(у нитсший, плеурозигм и др.). У бентических, 
в особенности у донных и прикрепленных форм 
(пиннулярия, навикуля, цимбелла), хромато
форы — крупные пластины. 

Хроматофоры окрашены в бурый цвет и со
держат пигменты — хлорофилл, каротин и ксан
тофилл. Зеленеют диатомовые лишь после от
мирания, когда растворяются маскирующие 
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хлорофилл бурые пигменты. Продуктом фотосин
теза диатомовых является масло, которое на
капливается в клетке в виде мелких капель; 
кроме того, известны волютин 1 и лейкозин. 

Систематика диатомовых основана на морфо
логии и структуре кремнеземного панциря. 
Поэтому ниже обращено главное внимание на 
описание панциря и отдельных его частей. 

Панцирь (theca — тек а) состоит из гидрата 
окиси кремния ( S i 0 2 + « H 2 0 ) , близкого к опалу, 
и, большей частью, лишен органического веще
ства. Удельный вес его — 2,07, показатель 
преломления — 1,43. 

Панцирь диатомовых по своему строению 
сходен с коробкой, т. е. состоит из двух поло
винок, которые при жизни клетки вдвинуты 
краями одна в другую. Наружная, большая по
ловина, соответствующая крышке, называется 
эпитекой; внутренняя, меньшая половина пан
циря называется гипотекой и соответствует 
коробке (рис. 1,1). Таким образом, эпитека на
двинута на гипотеку, как крышка на коробку. 
Эпитека и гипотека могут быть плоскими или 
в большей или меньшей мере выпуклыми; в том и 
другом случае края их согнуты под прямым или 
тупым углом и образуют загиб створки (mantel) 
(рис. 1, 2—4). У дисковидных форм загиб ко
роткий, у цилиндрических или боченковидных 
форм —• высокий. Каждая створка имеет свой 
поясковый ободок (рис. 1, 5), который тесно 
примыкает к краю загиба створки, но не сра
стается с ним. Поясковый ободок эпитеки на
двинут на поясковый ободок гипотеки и плотно 
охватывает его. При рассмотрении панциря 
сбоку поясковые ободки заметны в виде двух-
контурной полосы, которая, собственно, и но
сит название пояска. У некоторых диатомовых 
из класса Centricae поясковые ободки обра
зуются только перед делением клетки, напри
мер у родов Melosira, Endictya, Podosira и др. 

Между створкой и поисковым ободком в пан
цире часто образуются" вставочные ободки, до
полнительные кремнеземные образования раз
личных формы и числа. В случае, если в пан
цире отсутствуют поясковые ободки, вставочные 
ободки образуются между краями обеих ство
рок. По сути дела, вставочные ободки являются 
вторичными поисковыми ободками. Обычно 
в панцире образуется много вставочных обод
ков, которые способствуют росту клетки и 
увеличению ее объема. У диатомовых, у кото
рых известны вставочные ободки, образование 
ауксоспор наблюдается редко. Каждый новый 
вставочный ободок возникает у края загиба 

1 Волютин является, по-видимому, комплексом бел
ка с дрожжевой нуклеиновой кислотой. Впервые от
крыт у S p i r i l l u m v o l u t a n s и у других бактерий, известен 
также у дрожжей и синезеленых водорослей. 

I I 66 

Рис. 1. Форма панциря и створок: 
1 — панцирь Stephanophyxis t u r r i s Ralfs: la — эпитека, 16 — 
гипотека. 2 — загиб створки Coscinodiscus moelleri A. S. 3 — 
загиб створки Melosira i t a l i c a Kutz f. miocenica Jouse. 4 — дис-
ковидная створка Melosira scabrosa Oestr. 5 — широкий поясок 
у Biddulphia a u r i t a Breb. et Qoday. 6 — вставочные ободки: 6a — 
Rhizosolenia hebetata i . hietnalis Gran., 66 — Rhizosolenia hebetata 

f. semispina Gran. 7 — вставочный ободок Coscinodiscus symbo-

lophorus Grun. 

створки, раздвигая ранее образовавшиеся обод
ки и поясковый ободок. Вставочные ободки име
ются в панцире многих как центрических, так 
и пеннатных диатомовых (Thalassiosira, Cosci
nodiscus, Bacterosira, Lauderia, Rhizosolenia, 
Tetracyclus, Tabellaria, Grammatophora, Rhab-
donema, Mastogloia, Epithemia, Denticula и др.). 
Их форма различна: от простой кольцевидной 
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Р и с . 2. Форма вставочных ободков, септ, псевдосепт и 
диафрагмы: 

la — Ir— створки, вставочные ободки с септами Rhabdonema adria-

ticum Ktz. 2 — форма септ: 2а — Tabellaria fenestrata Ktz., 26 — 
Rhabdonema adriaticum Ktz., 2в — E p i t h e m i a argus v. longicornis 

Grun. 3 — псевдосепты у Hemiaulus polycystinorum Grun.: 3a — 
вид сбоку, 36 — вид со стороны створки. 4 — псевдосепты у 
Terpsinoe americana Raits. 5 а, б — диафрагма у Melosira prae-

islandica Jouse 

до воротничкововидной, полукольцевидной и 
чешуевидной, состоящей из отдельных члеников 
(рис. 1,6). У представителей кл. Pennatae 
вместе со вставочными ободками нередко возни
кают образования, которые называются септа
ми. Они представляют собой неполные перего
родки, перпендикулярные центральной оси пан
циря, образующиеся или вдоль всей внутрен
ней поверхности вставочного ободка или только 
на одном из его полюсов, и внедряются в по
лость клетки. Число септ в панцире соответ
ствует числу вставочных ободков. Септы не бы
вают сплошными, они имеют одно или несколько 
отверстий. Разнообразная форма септ и их по
ложение на вставочном ободке служат хоро
шим диагностическим признаком для многих ро
дов диатомовых из класса Pennatae (рис. 2, 1 — 
2). От септ следует отличать псевдосепты, пред
ставляющие собой утолщения на внутренней 
поверхности панциря, спускающиеся в полость 
клетки наподобие короткой перегородки или 
ребра. Иногда свободный конец псевдосепт 
изгибается в сторону полюсов створки или, 
наоборот, к ее центру (Hemiaulus) (рис. 2, 3—4). 
У немногих центрических (преимущественно 
у древних Melosira) и пеннатных диатомовых 
загиб створки заворачивается в полость клетки 
и образует так называемую диафрагму (рис. 2,5). 
В отличие от вставочного ободка, диафрагма 
является образованием створки. 

В ископаемом материале, где обычно нару
шается соединение отдельных элементов пан
циря, створки, поясковые ободки, вставоч
ные ободки и септы встречаются отдельно. 
В редких случаях панцирь сохраняется цель
ным — при условии очень плотного соединения 
отдельных его частей (обычно у Triceratium, 
Trinacria, Melosira). То же происходит и с со
временным материалом при его кипячении 
в кислотах. Поэтому при планктонологических 
исследованиях прожигание в кислотах про¬ 
изводить нельзя. 

Панцирь диатомовых выглядит различно,, 
в зависимости от той стороны, которой он по
вернут к наблюдателю. Говорят, что панцирь 
виден «со створки», когда он обращен к наблю
дателю своей фронтальной стороной, или виден 
«с пояска», когда он обращен к наблюдателю 
своей боковой поверхностью (рис. 3). Опреде
ление очень многих видов класса Centrjcae и 
всех Pennatae производится при положении 
панциря со створки, так как на ней находится 
основная структура; но если панцирь цилинд
рической формы, он всегда располагается к на
блюдателю поясковой поверхностью. С пояска 
видны общая форма панциря, его поясковые и 
вставочные ободки и их структура, и эти при
знаки для подобных форм являются основными. 

62 
http://jurassic.ru/
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Рис. 3. Схематическое изображение панциря центрического типа (p. C o s c i n o d i s c u s ) и пеннатного 
(p. P i n n u l a r i a ) : 

За — вид со створки Coscinodiscus. 36 — вид со створки P i n n u l a r i a . Зв — вид с пояска Coscinodiscus. Зг —"вид 
с пояска P i n n u l a r i a . Зд — поперечное сечение панциря P i n n u l a r i a : А — А — продольная ось панциря, Б'— Б — 
поперечная, В — В — центральная (первальварная), С, — створка эпитеки, С 2 — створка гипотеки, п — пояско-
вый ободок, э — поясковый ободок эпитеки, г •— поясковый ободок гипотеки, р — ребра, ц. у — центральный узе
лок, ш — шов, к. у — конечный узелок, о. п — осевое поле, с. п — среднее поле (Опред. пресн. водор. СССР, 

вып. IV, 1951) 

У представителей класса Centricae две оси и 
две плоскости симметрии: плоскость, делящая 
створку на две симметричные половины и про
ходящая в любом направлении через центр 
створки, и вторая плоскость — створковая, 
перпендикулярная к первой. Осей симметрии 
также только две: одна ось — диаметр створки, 
другая — центральная. У представителей клас
са Pennatae может быть до трех осей и до трех 
плоскостей симметрии. Но имеются формы, 
у которых можно провести только две плоско
сти, соответственно двум осям симметрии. Раз
личают: п р о д о л ь н у ю , или апикальную, 
ось; п о п е р е ч н у ю , или трансапикальную, 
ось; ц е н т р а л ь н у ю , или первальварную 
ось, которая проходит через центр обеих ство
рок и перпендикулярна плоскости створки. 
Соответственно осям симметрии в панцире 

диатомовых различают: п р о д о л ь н у ю (апи
кальную) плоскость, идущую вдоль створки; 
п о п е р е ч н у ю (трансапикальную), пер
пендикулярную продольной и идущую поперек 
створки; с т в о р к о в у ю (вальварную), па
раллельную плоскости створки и перпендику
лярную двум предыдущим (рис. 4). Длина про
дольной оси панциря определяет длину створки, 
длина поперечной оси — ее ширину, а длина 
центральной оси — высоту панциря в целом, 
т. е. всю поисковую зону клетки. Панцирь, 
у которого длина центральной оси сильно пре
вышает поперечную ось или диаметр, например 
у Rhizosolenia, Leptocylindrus, Dactyliosolen, Ру~ 
xilla, Gladius и др., всегда ложится в препа
рате поясковой стороной. В тех клетках, у ко
торых ширина створки превышает высоту клет
ки, последняя ложится к наблюдателю створкой. 
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Рис. 4. Взаимоотношение осей симметрии у основных типов панцирей из класса Pennatae (схема): 
левый вертикальный ряд — вид панцирей со створки, правый — вид панцирей с пояска, средний — вид панци
рей в поперечном сечении: А, А,, А 2 — Navicula, Б, Ь\, Б 2 — Amphora, В, В„ В 2 — Oomphonema, Г, Г 1 ( Г2 — Rhopa-

lodia, Д , Д ь Д 2 — A c h n a n t h e s , Е , Ei , Е 2 — Amphiprora; а —а — продольная ось, б —б — поперечная, в—в — верти
кальная (центральная) (Опред. пресн. водор., вып. IV, 1951) 

Формы створок очень разнообразны. Имеются 
створки круглые, эллиптические, треугольные 
и многоугольные с радиальной структурой 
(актиноморфный тип) — у видов класса Сеп-
tricae и створки продолговатые с бисимметрич-
ной (перистой) структурой— у класса Pennatae 
(зигоморфный тип). Створки бывают изопольные 
и гетеропольные, т. е. с одинаковыми и раз
ными концами (рис. 5). Гетеропольные створки 
встречаются сравнительно редко — у Gompho-
пета, Surirella, Licmophora, Sceptroneis, Gru-
nowiella. Столь же разнообразны концы ство
рок — закругленные или тонко оттянутые, 
клиновидные или клювовидные и т. д. (рис. 5). 

Наиболее сложным морфологическим элемен
том панциря является его структура, т. е. тон

кий рисунок из пор, штрихов и ареол, которые 
пронизывают его стенку. Характер структуры 
панциря диатомовых служит наиболее точным 
диагностическим признаком для определения 
вида, ' так как м н о г и е д и а т о м о в ы е , 
и м е я п а н ц и р ь о д и н а к о в о й ф о р ¬ 
м ы , о т л и ч а ю т с я л и ш ь по с т р у к 
т у р е . Обычно структуру панциря изучают 
пользуясь иммерсионным объективом микроско
па при увеличении в 700—1000 раз с заключе
нием препарата в твердые среды, где показатель 
преломления более высокий, чем показатель 
преломления кремнеземного панциря г . В прак-

1 «Диатомовый анализ», т. I, 1949; «Определитель», 
1951; Жузе, 1953. 
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тике последних'лет для исследования тончайших 
структурных деталей с успехом используется 
электронный микроскоп. Специальные исследо
вания структуры диатомовых в электронном 
микроскопе проводили Окуно (Okuno, 1954x9, 
1955), Кольбе (Kolbe, 1948, 19543), Хенди'и 
др. (Hendey, Cushing a. Kipley, 1954), Де-
сикачари (Desikachary, 1954; Desikachary а. 
Aleen, 1955) и Хельмке и Кригер (Helmcke и. 

1 2 3 

5 6 7 8 9 

к п л л Я л 
10 11 12 13 14 15 

Р И С . 5. Форма и концы створок ( с х е м а ) . 
Изопольные створки: 1 — эллиптические, 2 — ланцетные, 
3 — гитаровидные, 4 — S-образные, 5 — полулунные, 6 — скобо-
видные, 7 — ладьевидные. Гетеропольные створки: 8 — яйце
видные, 9 — булавовидные. Концы створок: 10 — острый, 11 — 
тупой, 1 2 — клиновидный, 13 — клювовидный, 14 — голов
чатый,*15 — оттянутый (Опред. пресн. водор., вып. IV, 1951) 

Krieger, 1953—1954). Последним авторам при
надлежит также фототека электронных микро
графий структуры 1500 видов диатомовых, где 
наиболее мелкие элементы структуры даны 
при увеличении в 60 и 100 тыс. раз. 

У диатомовых поры расположены в опреде
ленном порядке (рис. 6, 1—8): у центрических 
створок — обычно в радиальных, спиральных 
или тангенциальных, редко в параллельных 
рядах; иногда поры разбросаны на створке 
в беспорядке; у представителей класса Penna
tae поры и другие структурные элементы раз
мещены на створке симметрично по обеим 
сторонам ее продольной оси. Если поры стоят 
очень близко одна к другой, то они образуют 
штрихи, которые кажутся г л а д к и м и , если 
образующие их поры размещены густо и не 
различимы в отдельности, и п у н к т и р н ы ¬ 
м и, когда поры стоят отдельно одна от другой 

и хорошо видны. Штрихи иногда бывают л и-
н е а л и р о в а н н ы м и (у Navicula), так 
как кажутся состоящими из отдельных корот
ких поперечных штришков; однако в электрон
ном микроскопе видно, что каждый штришок 
в свою очередь состоит из мелких, густо распо
ложенных пор. На створке многих диатомовых 
бывают заметны более крупные поры, которые 
называются слизевыми порами и поровыми ка
налами. Первые обычно помещаются в центре 
створки у центрических форм и на концах 
створки — у пеннатных и служат для выделе
ния слизи или слизистых тяжей, связывающих 
клетки в колонии, либо для прикрепления кле
ток к субстрату. Поровые каналы представляют 
собой трубочки (рис. 7, 1а, б), пронизывающие 
толстые кремнеземные стенки панциря; имеются 
у Actinoptychus, Ethmodiscus и некоторых дру
гих и, вероятно, также служат для выделения 
слизи. 

Помимо пор, которые являются простыми от
верстиями, различают ареолы (loculi), пред
ставляющие собой пяти-шестиугольные пус
тые камеры в стенке панциря. Обычно ареолы 
построены таким образом, что боковые стенки 
их гладкие, непористые, а внутренняя стенка, 
обращенная в полость клетки, и наружная — 
пористые. В простейшем случае наружная 
стенка ареол является подобием сита с крошеч
ными многочисленными порами, а внутренняя 
стенка имеет одно большое отверстие (рис. 7, 2). 
У других диатомовых ареолы не имеют внут
ренней стенки и свободно открываются в по
лость клетки. Ареолы имеются преимуществен
но у центрических диатомовых, тогда как 
у пеннатных форм чаще наблюдается струк
тура в виде штрихов и ребер. Ребро представ
ляет утолщение кремнеземной оболочки в виде 
складки на внешней или внутренней поверхно
сти панциря; обычно ребра также пронизаны 
многочисленными мельчайшими порами. 

К элементам структуры диатомовых относят
ся также различные выросты створки: «глазки»— 
плоские, круглые гладкие выпуклины, «рога»— 
высокие выросты на полюсах створки, груше
видные и сосковидные выросты у Aulacodiscus, 
Eupodiscus, так называемые «ножки» у Kit-
tonia — длинные трубковидные выросты с рас
ширением на свободном конце и т. д. Многие 
представители класса Centricae снабжены ши
пами и щетинками, иногда достигающими зна
чительной длины (рис. 8, 1—6). 

Расположение основных структурных эле
ментов панциря диатомовых — пор, ареол, штри
хов, ребер и т. п.— подчинено определенной за
кономерности и характерно для различных 
родов и видов. Условно принято исчислять ко
личество структурных элементов в линейной 
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Рис. 6. Распределение элементов структуры у некоторых центрических и пеннатных форм: 
1 — Coscinodiscus cretaceae Jouse. 2 — Stephanopyxis grunowii Gr. et St. 3 — Coscinodiscus moelleri A. S. 4 — Stepha-

nopyxis t u r r i s var. cylindrus Grun. 5 — F r a g i l a r i a (?) elliptica Jouse. 6 — Tabellaria fenestrara Ktz. 7 а—в— у видов 
рода N a v i c u l a . 8 — у Pleurosigma sp. 

мере — в 10 [А. У многих представителей класса 
Centricae в середине створки есть гладкое 
бесструктурное, круглой формы поле — так 
называемое центральное поле. У представите
лей класса Pennatae гладкое поле расположено 
по продольной оси створки и называется осе
вым полем (рис. 9, 1—4). На середине створки 
осевое поле обычно расширяется до круглого, 

ланцетного, поперечного и т. д. и называется 
средним полем. 

Вдоль осевого поля у большинства родов класт 
са Pennatae находится шов (Raphe). Шов от
сутствует только у самых примитивных и наибо
лее древних представителей класса Pennatae, от
носящихся к порядку Araphinales (бесшовных). 
Наиболее примитивная зачаточная форма шва— 
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Рис. 7. Строение поровых каналов и ареол: 
1а— поровые каналы у Actinoptychus splendens (Shad.) Ralfs (Cupp, 1943); 16 — у Eihmodiscus rex Wall, 
X30 (Wieseman a. Hendey, 1953). 2a — пористая наружная стенка ареол; 26 — отверстие на внутренней стенке 

ареол у Coscinodiscus centralis var. pacijica Gran. a. Angst. (Cupp, 1943) 

короткая щель, расположенная вблизи одного 
или обоих концов створки (рис. 10, 1,2). Даль
нейшую ступень в развитии шва представляет 
собой вполне развитый шов на одной из створок 
панциря (рис. 10, 3), а позднее — на обеих его 
створках. 

Шов представляет собой узкую и глубокую 
щель, пронизывающую стенку створки 
(рис. 10,4). У Navicula он состоит из двух ветвей, 
соединенных в середине створки в центральный 
узелок (рис. 10, 5—7). На полюсах створки об
разуются конечные узелки. Шов бывает изо
гнутым, состоящим из двух ветвей, одна из ко
торых открыта в полость клетки, а другая •— 
наружу. В центральном узелке наружная щель 
шва, погружаясь вглубь в виде вертикального 
канала, соединяется с внутренней щелью. Вер
тикальные каналы видны под микроскопом в ви
де двух точек — центральных пор. Наиболее 
сложное строение шва известно у Epithemiaceae, 
Nitzschiaceae и Surirellaceae, у которых имеется 

канал-шов. Последний представляет собой ка
нал в толще стенки створки, расположенный 
вдоль створки или вдоль ее края. Канал-шов 
сообщается с наружной средой тонкой щелью, 
гомологичной наружной щели щелевидного шва, 
а с полостью клетки — крупными порами или 
каналами, гомологичными внутренней щели ще
левидного шва (рис. 10, 8—10). 

Посредством шва осуществляется движение 
клетки диатомовых, механизм которого недоста
точно выяснен. Шов также выполняет функцию 
обмена веществ, так как обеспечивает лучшее со
общение клетки с внешней средой. Наблюдения 
Л. М. Зауера (1950) показали, что виды Eunotia, 
имеющие зачаточный шов, способны к движе
нию, хотя Хустедт ранее отрицал всякое дви
жение видов с зачаточным швом. Движение ди
атомовых медленное, с заметными толчками и 
остановками, поступательное и возвратное. 
У Surirellaceae наблюдается вращательное дви¬ 
жение, у Bacillaria paradoxa — скользящее. 
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Рис. 8. Различные структурные образования у центрических форм: 

1 — выросты у Aulacodiscus crux Ehr. 2а — рога, или выросты у Hemiaulus sibericus Grun.; 126 — то же у Hemiaulus 

arctlcus Grun. f, crenulalus Jouse. 3 — шипы у Stephanopyxis spinosa Jouse. 4 —«глазок» у Eupodiscus (Roperia) \tesselatus 

Roper. 5 — щетинки у Chaetoceros concavicornis Maug. (Gupp, 1943). 6 — «ножки» у K i t t o n i a granulata Chen 

Многие диатомовые водоросли способны обра
зовывать колонии, которые возникают в процес
се последовательного деления одной клетки. Ко
лонии образуются у видов, лишенных способ
ности к движению, и очень редко у видов, ко
торые могут двигаться. Таким образом, образо
вание колоний весьма характерно для центри
ческих форм, а также для пеннатных форм, 
не имеющих шва, с зачаточным швом или со 
швом на одной из створок. У диатомовых из по
рядка Diraphineae колонии образуются в ред
ких случаях, и при этом клетки, входящие в со
став колонии, большей частью не теряют спо
собности к движению. Соединение клеток в ко
лонии и прикрепление их к субстрату происхо

дит при помощи слизи, выделяемой клетками. 
Нередко сцепление клеток в колонии осуще
ствляется посредством зубчиков, щетинок, пла
стинок и других выростов. Клетки соединяются 
створками в плотные цепочки или в рыхлые, 
если' соединение осуществляется при помощи 
высоких выростов на концах створки или сли
зистых тяжей (у Hemiaulus, Triceratium, Kit
tonia и др.). 

Основные формы колоний лентовидные, ни
тевидные, цепочковидные, звездчатые и зигза
говидные (рис. 11, 1—5). Колонии свободно пла
вают или прикреплены к субстрату слизью, 
выделяемой на базальном конце клетки. В иско
паемом состоянии колонии клеток сохраняются 
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Рис. 9. Форма центрального, осевого и среднего полей: 
1 — центральное поле у Coscinodiscus gigas Ehrenberg (f. fossilis). 2 а,б — осевое поле у Opephora martyi Herib. 

Я—среднее"поле (односторонний stauros) у Gomphonema angustata Raph. (Foged, 1955). 4 — среднее поле (двусторон
ний stauros) у P i n n u l a r i a schweickerdtii Cholnoky (Cholnoky, 1952) 

только в случае прочного соединения их зуб
чиками или шипами (у Melosira, Hemiaulus и 
Trinacria). 

Принципы систематики 

Классификация диатомовых водорослей ба
зируется на форме и особенностях структуры 
их кремневых панцирей. Построенные на осно
вании этих признаков филогенетические систе
мы диатомовых позволяют охватывать все мно
гообразие современных и ископаемых диатомо
вых и классифицировать их на крупные и мел
кие систематические единицы. Системы класси
фикации, основанные на этом принципе, явля
ются единственными, в которые могут быть 
включены и ископаемые диатомовые. Но были и 
другие попытки научной классификации диато
мовых, где за основу брались различные биоло
гические признаки, форма, число и положение 
хроматофоров, тип колоний, свободный или 
прикрепленный образ жизни и т. п. 

Агард (Agardth, 1830—1832), первый при
знавший необходимость научной классификации 
диатомовых, использовал в своей системе био
логические признаки. Он пытался разделить 
диатомовых по принципу присутствия или от
сутствия у них колоний, хотя в дальнейших 
подразделениях учитывал и форму клеток. Сис-
стема Эренберга (Ehrenberg, 1830) не была ша
гом вперед по сравнению с системой, предло

женной Агардом; он также использовал в своей 
классификации характер соединения клеток 
в колонии и ввел дополнительно две группы, 
различающиеся свободным и прикрепленным 
образом жизни. Само собой понятно, что систе
мы Агарда и Эренберга объединяли в одну груп
пу самые разнородные и генетически не связан
ные между собой диатомовые. Последующая 
система В. Смита (W. Smith, 1853—1856) так
же основана на биологических признаках. Им 
выделена большая группа форм, образующих 
слизистые колонии; при дополнительных груп
пировках Смит исходил из наличия ряда дру
гих признаков: присутствие пояска, характер 
прикрепления клеток к субстрату и т. п. 

Более поздними и более совершенными яв
ляются системы, основанные на признаках 
строения хроматофоров. Из них интересны клас
сификации Пфитцера (Priftzer, 1871) и Пти 
(Petit, 1877), использовавших в качестве ос
новного принципа для классификации диато
мовых строение хроматофоров. Пфитцер делил 
все диатомовые на две большие группы: 
1) с зернистыми и 2) с пластинчатыми хромата-
форами; при этом он считал, что форма, чис
ло и положение хроматофоров в клетке постоян
ны для рода. Автор учитывал также строение 
панциря, но только при выделении мелких си
стематических единиц. Пти также придавал 
большое систематическое значение форме, чис
лу и особенно положению в клетке хроматофоров 
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Рис. 10. Форма шва у представителей порядков Raphidioineae, Monoraphineae, Diraphineae и Aulonoraphineae: 

1 — зачаточный шов у Eunotia clevei Grun. 2 — то же у Eunotia ]allax var. g r a c i l l i m a Krass. 3 а,б — односторонний шов у Ach-

nantes brevipes var. neogenica Milovanova (Милованова, 1955). 4 — различные формы поперечного сечения щелевидного шва. 
5 — форма щелевидного шва у Navicula mutica Ktz. 6—то же у P i n n u l a r i a intermedia Lagerst. 7 — то же у Cymbella van-

eyel Cholnoky (Cholnoky, 1954). 8a — форма каналовидного шва у Epithemia turgida (Ehr.) Ktz.; 86 — канал-шов в уве
личенном виде. 9 — каналовидный шов у Hantzschia amphioxys (Ehr.) Grun. 10 — у Nitzschia linearis W. Sm. (Опред. 

пресн. водор. СССР, вып. IV, 1951) 

и полагал, что именно внутреннее строение 
прежде всего определяет родственные отношения 
между отдельными группами диатомовых. 

Обширный труд посвятил изучению хромато-
форов у диатомовых — с точки зрения их зна
чения для систематики — К- С. Мережковский 
(1900—1902,1903); однако эти работы Мережков
ского, подобно многим предыдущим трудам его, 
имеют ряд существенных недостатков, кото
рые ставят под сомнение научную ценность 

его фактических материалов Ч Практического 
значения классификация Мережковского не 
имела. Принятые им две основные группы диа
томовых—Mobiles и Immobiles (в зависимости 
от способности клетки к активному движению)— 
не отражают филогенетических связей между 
отдельными членами этих групп и в настоящее 

1 Подробный анализ и критику работ Мережков
ского дает Декенбах (1903). 
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Рис. 11. Формы колоний: 
I — Chaetocerosconcavicornis Mang. (Cupp, 1943). 2 — Licmophora jlabellata Ag. (Опред. пресн. водор. вып. 4, 
J951). 3 — Biddulphia a u r i t a Breb. et Godey (Cupp, 1943). 4 — Thalassiosira g r a v i d a CI. 5 — Stephanopyxis 

nipponica Gran. and. Iendo (Cupp, 1943) 
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время не используются в систематике диатомо
вых. Строению же хроматофоров как система
тическому и филогенетическому признаку при
дают значение и последующие исследователи 
(Мейер, 1952). 

Если мы обратимся к истории развития пред
ставлений о панцире как наиболее верном, 
естественном и удобном принципе для класси
фикации диатомовых, то одним из первых, кто 
правильно понял его значение, был Кютцинг 
(Kutzing, 1844). Однако ввиду несовершенства 
оптики того времени Кютцинг не смог выделить 
в своей системе группы диатомовых, имеющие 
сходные черты строения, несмотря на правиль
ность выбранного им принципа. В основном 
системе Кютцинга следует Рабенгорст (Raben-
horst, 1864—1868). В эти же годы Грунов 
(Grunow, 1860), один из лучших знатоков диа
томовых второй половины XIX в., предложил 
разделить их на две группы, объединяющие фор
мы с радиальной и формы с билатеральной струк
турой панциря. Предложение Грунова было 
принято за основу в дальнейших научных клас
сификациях диатомовых. Так, X. Смит(Н. Smith, 
1872) разделил все диатомовые на три большие 
группы: 1) Raphideae, панцирь которых имеет 
шов; 2) Anaraphideae, у которых шов отсут-
вует; 3) Pseudoraphideae с ложным швом, т. е. 
с осевым полем по продольной оси створки. 
Если первые две группы объединяют родствен
ные формы, сходные по строению панциря, то 
третья группа — сборная, составленная из диа
томовых, далеко отстоящих друг от друга. 
В группе Pseudoraphideae X. Смита, с одной 
стороны, находятся примитивные Fragilaria и 
с другой — высокоорганизованные Nitzschia и 
Surirella с каналовидным швом. Несмотря на 
это, система X. Смита была значительным ша
гом вперед по сравнению с предыдущими. В ос
новном именно этой системы в своих многочис
ленных работах придерживался Ван Хёрк (Van 
Heurck, 1880—1885, 1899). 

Принимая во внимание системы Грунова, 
X. Смита и отчасти Пфитцера, Шютт (Schiitt, 
1896) устанавливает два крупных порядка: 
Centricae и Pennatae, различающихся радиаль
ным и билатеральным расположением структур
ных элементов на панцире. При выделении бо
лее мелких таксономических единиц Шютт ис
пользовал и другие морфологические призна
ки панциря: форму створки, различные ее вы
росты, строение шва и т. п. Все основные круп
ные систематические подразделения были уста
новлены Шюттом, включая семейства и подсе
мейства. Система Шютта, частично дополненная 
и упорядоченная последующими систематиками 
диатомовых, в настоящее время является обще
принятой. Наиболее ценные дополнения и уточ

нения в морфологии отдельных групп изложены 
в монографических работах Хустедта (Hustedt, 
1927—1937, 1930), крупнейшего морфолога и 
систематика диатомовых нашего времени. 

В первой монографической сводке по диато
мовым Советского Союза («Диатомовый анализ», 
1949—1950) была принята система классифика
ции Шютта с дополнениями и исправлениями 
Хустедта. В этом издании впервые в систему 
были включены ископаемые роды и виды диато
мовых, известные преимущественно на терри
тории Советского Союза. Включение в систему 
ископаемых видов потребовало от составителей 
некоторых изменений. Был установлен новый 
порядок Mediales, объединивший большую 
группу родов, в основном вымерших, стоящих 
между типичными Centricae и Pennatae. Для 
включения большой группы родов, описанных 
по спорам диатомовых, было создано новое под
семейство Liradiscoideae Jouse. Значительные 
изменения произошли также в порядке расста
новки родов. В более позднем русском изда
нии («Определитель...», 1951), посвященном 
современным диатомовым континентальных 
водоемов, в систему внесено новое изменение в 
отношении подпорядка Diraphineae: из него в 
особый подпорядок выделены Aulonoraphineae 
(каналошовные) — диатомовые с каналовидным 
швом (Epithemia, Nitzschia, Surirella и др.). 
Каналошовные диатомовые впервые были вы
делены в особую группу Острупом (Oestrup, 
1910) при классификации диатомовых Дании. 
Аналогичную систему для пеннатных диатомо
вых предложил и А. В. Топачевский (1950). 
В недавно законченной пятитомной монографии 
по диатомовым Швеции и Финляндии Клеве-
Эйлер (Cleye-Euler, 1951—.1955) придерживается 
взглядов Острупа. 

В настоящем издании за основу принята 
система Шютта — Хустедта с теми дополне
ниями и изменениями, которые имеются в 
«Диатомовом анализе» и в «Определителе пре
сноводных водорослей СССР». Однако нами 
введены и некоторые новые дополнения, ко
торые потребовались в связи с невозможностью 
установить систематическое положение многих 
ископаемых диатомовых, описанных по спорам. 
Эти виды выделены в особую группу неуста
новленного систематического положения. По
местить их в общую систему, разработанную по 
панцирям вегетативных клеток, не представ
ляется возможным. Таким образом, эта группа 
имеет в системе лишь условное таксономическое 
значение и положение. В классе Centricae ос
тавлены подразделения на порядки и семейства, 
а в классе Pennatae сохранены разделения и на 
подпорядки, что значительно облегчает работу 
по определению. 
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Тип Bacillariophyta — диатомовые водоросли 

I. Класс Centricae— центрические 
1. Порядок Discinales 

1) Сем. Coscinodiscaceae 
2) Сем. Actinodiscaceae 
3) Сем. Eupodiscaceae 

2. Порядок Soleniales 
1) Сем. Soleniaceae 

3. Порядок Biddulphiales 
1) Сем. Chaetoceraceae 
2) Сем. Biddulphiaceae 

4. Порядок Mediales 
1) Сем. Anaulaceae 
2) Сем. Rutilariaceae 
3) Сем. Raphoneiaceae 

5. Группа ископаемых спор неустановлен
ного систематического положения 

II . Класс Pennatae—пеннатные, перистые 
1. Порядок Araphinales— бесшовные 

1) Сем. Tabellariaceae 
2) Сем. Fragilariaceae 

2. Порядок Raphinales — шовные 
Подпорядок Raphidioineae — прими-

тивношовные, рафидиевые 
1) Сем. Eunotiaceae 
2) Сем. Peroniaceae 

Подпорядок Monoraphineae —одношов-
ные 

1) Сем. Achnanthaceae 
Подпорядок Diraphineae — двушовные 

1) Сем. Naviculaceae 
Подпорядок Aulonoraphineae — канало-

шовные 
1) Сем. Epithemiaceae 
2) Сем. Nitzschiaceae 
3) Сем. Surirellaceae 

Филогения 

Происхождение диатомовых и их родственные 
отношения с другими группами водорослей 
точно не установлены. Наиболее вероятным 
представляется их родство с золотистыми водо
рослями (тип Chrysophyta) и разножгутико-
выми или желто-зелеными (тип Xanthophyta 
или Heterocontae). Среди золотистых водоро
слей преобладают одноклеточные, снабженные 
на переднем конце одним (у наиболее прими
тивных из них) или двумя длинными жгутами, 
позволяющими им активно двигаться. С диато
мовыми их объединяет присутствие дополни
тельных к хлорофиллу бурых и желтых пигмен
тов, наличие пектиновой оболочки и нередкое 
окременение клеточной оболочки. Наиболее 
важным признаком родственных связей счи
тается имеющаяся у многих центрических диа
томовых в период размножения жгутиковая 

стадия в виде очень мелких, снабженных жгу
тиком микроспор (зооспор). С разножгутико-
выми водорослями у диатомовых те же общие 
признаки, что и с золотистыми. Кроме того, 
у некоторых разножгутиковых клеточная обо
лочка состоит из двух половинок подобно дву
створчатому панцирю диатомовых и, подобно 
ему, нередко окремненная. 

На важное филогенетическое значение жгу
тиковой стадии водорослей указал Пашер (Ра-
scher, 1921,1931); ему же принадлежат и вышена
званные представления о родственных связях 
между отдельными группами. В настоящее вре 
мя эта точка зрения получила широкое призна
ние, и ее разделяет большинство альгологов 
(Голлербах и Полянский, 1951). В частности, по 
мнению Фрича (Fritsch, 1935—1945), родствен
ные связи диатомовых и хризомонад подтверж
даются многими общими чертами физиологии 
этих организмов. А. В. Топачевский (1950, 
1953) критикует взгляды Пашера и его последо
вателей и считает первичным амебоидный, а не 
жгутиковый тип, исходя из представлений 
о гетеротрофном питании, существовавшем на 
ранних ступенях филогенетического развития 
организмов. Согласно амебоидной теории ав
тор считает, что диатомовые не проходили жгу
тиковой стадии развития. Тех же взглядов при
держивался А. А. Захваткин (1949), который 
рассматривает амебоидный тип как первичный 
недифференцированный, а жгутиковый он счи
тает вторичным, более сложным и дифференци
рованным, возникшим на основе амебоидного. 

В настоящее время диатомовые водоросли об
разуют высокоспециализированную группу ра
стительных организмов, и, несмотря на точки 
соприкосновения с хризомонадами и разножгу-
тиковыми водорослями, они стоят в системе 
обособленно и рассматриваются как особый 
класс водорослей (по классификации Фрича, 
1935—1945 —Bacillariophyceae) или как тип 
водорослей — Bacillariophyta (Karsten, 1928; 
«Диатомовый анализ...», 1949—1950; «Опреде
литель...», 1951). Представление о генетиче
ских связях внутри типа Bacillariophyceae 
устанавливается при изучении ископаемых 
диатомовых и их родственных связей с совре
менными и построено на морфологических при
знаках панциря и его структуры — наиболее 
точных генетических признаках диатомовых. 
В имеющихся системах, охватывающих только 
современные формы, все диатомовые делятся 
на две группы (секции) или два порядка—Cent
rales и Pennales, очень четко различающиеся по 
морфологическим особенностям панциря. Но 
при включении в систему древних диатомовых 
(меловых и третичных) очевидной оказалась 
несостоятельность деления на два общепринятых 
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раздела, и как указано выше, пришлось 
образовать особый раздел Mediales, промежу
точный между Centrales и Pennales. В принятой 
в настоящем издании системе порядок Media
tes входит в кл. Centricae. Образование но
вого систематического раздела для включения 
туда многих ископаемых диатомовых, однако, 
далеко не полностью разрешает вопрос обо всех 
известных формах, так как многие из них не 
укладываются целиком ни в одну из трех ос
новных групп (Centrales, Mediates, Pennales), 
так как они имеют различные черты строения, 
по которым могут быть отнесены к разным груп
пам (виды родов Raphoneis, Rutilaria, Euno-
togramma и т. п.). То же следует сказать и о 
трудностях включения многих ископаемых ви
дов в установленные для современных диато
мовых семейства и роды. Ввиду неполноты зна
ний об историческом развитии диатомовых со
ставить в настоящее время полную филогенети
ческую систему затруднительно,— иногда при
ходится вводить условные систематические 
разделы, как это и сделано в настоящем изда
нии, где дана группа спор, объединяющая очень 
многие древние диатомовые, известные в ископа
емом состоянии только в виде покоящихся спор. 

«Насколько можно судить по онтогенетиче
скому развитию, показавшему, что нет резких 
отличий в цикле развития Centrales и Pennales, 
а также по палеонтологическому материалу, 
развитие диатомовых шло по одной основной 
линии: Centrales—Mediates—Pennales» («Диа
томовый анализ», т. II, стр. 9). 

Центрические диатомовые появились раньше 
всех других. Среди диатомовых, населявших 
моря мезозойского времени, преобладают 
Stephanopyxis, Triceratium, Hemiaulus, Trinac-
ria и Gladius, роды с цилиндрическим, эллип
соидальным и призматическим панцирем. Боль
шинство их образует колонии, крепко соединен
ные шипами или выпуклинами на концах створ
ки. Очень многие мезозойские диатомовые со
хранились в виде спор (Poretzkia, Goniothecium, 
Pterotheca, Pseudopyxilta, Pyrgodiscus), что не 
позволяет полностью составить представление 
о систематическом составе меловой флоры. 

Среди наиболее древних диатомовых известно 
почти все разнообразие структуры, присущее 
современным центрическим формам; обычными 
ее элементами являются простые поры и более 
сложные ареолы. В случаях, когда эти элемен
ты структуры на панцире отсутствуют, можно 
предполагать, что мы имеем дело со спорами 
диатомовых. Строение панциря наиболее древ
них центрических диатомовых в общем не от
личается каким-либо примитивным строением 
по сравнению со строением панциря современ
ных центрических форм. 

Систематические особенности древней фло
ры — абсолютное господство центрических 
форм при отсутствии форм Mediates и Pennales. 
Наиболее примитивными диатомовыми следует 
считать, по-видимому, Stephanopyxis и Gladius 
с цилиндрическим и эллипсоидным панцирем 
(рис. 12, 1, 2а, 26), что впоследствии повторилось 
в появлении в начале исторического развития 
пресноводных диатомовых (в конце палеогена 
или в начале неогена) цилиндрических (рис. 12, 
За — Зг) Melosira, которые, подобно мор
ским Stephanopyxis, образуют колонии, где 
клетки соединены крепкими шипами. Панцири 
многих миоценовых видов рода Melosira пока
зывают исключительное сходство со Stephano
pyxis, вплоть до структуры из крупных ареол. 
Для меловой флоры не менее характерны 
формы с призматическим панцирем и тре
угольной створкой, как у Triceratium и Tri-
nacria, и родственных им Hemiaulus, с эллип
тической створкой (рис. 12, 4а — 66). Разно
образие видов Gladius, Stephanopyxis, Tricera
tium и Hemiaulus и составляет основное видо
вое богатство мезозойских диатомовых. Инте
ресно отметить, что среди пресноводных диато
мовых на начальном этапе их развития тоже 
появлялись формы с призматическим панци
рем и треугольной створкой, о чем можно су
дить по колониальным формам, близким Melo
sira из верхнемиоценовых (?) озерных отложе
ний в Баргузинской и Байкальской впадинах 
(рис. 12, 7). 

Значительно меньшую роль в составе флоры 
меловых морей играют формы с дисковидным и 
шаровидным панцирем и радиальным располо
жением структуры, наиболее типичным выра
жением которых являются виды рода Coscino
discus. Несомненно, что из тех немногих Cos
cinodiscus, которые указываются для меловой 
флоры, часть принадлежит спорам неизвестных 
диатомовых, включенных в этот род ошибочно, 
лишь по внешнему сходству панциря. 

Дальнейшее эволюционное развитие диатомо
вых выразилось в появлении форм с удлинен
ным, быть может, линейным панцирем, носящих 
черты, сходные с центрическими диатомовыми, 
но уже с билатеральным расположением струк
туры и часто гетеропольных. Первые диатомо
вые с более или менее линейными створками и 
биполярным панцирем, как, например, Scep-
troneis, Raphoneis, Grunowiella, Trachysphenia, но
сят смешанные черты центрического и бисим-
метрического строения (рис. 13, 1—5); они яв
ляются родоначальниками появившихся позд
нее бесшовных пеннатных диатомовых. От этих 
примитивных линейных форм в дальнейшем 
произошли Fragilaria, Synedra, Opephora и дру
гие роды порядка Araphinales с «осевым полем» 
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Рис. 12. Наиболее древние формы панциря класса Centricae: 
1 - Gtadius speciosus Schulz; альб - сантон.2а, 26 - Stephanopyxis schulzii Stein.; сенон. За - Зг - Melosira prae-

baicalensis Jouse; в. миоцен. 4a, 46 - Hemiaulus echinulatus Jouse; сенон. 5a, 56 - Triceratium schulzu Jouse; 
сенон 6a 66 - Trinacria indefinitus Jouse; сенон. 7a - 7r — M e l o s i r a a n t i q u a Moiss.; миоцен 
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Рис. 13. Наиболее древние формы панциря порядка Mediales и кл. Pennatae: 
1 — Scepironeis cqducea Ehr.; палеоцен. 2 — Sceptroneis w i t t i i Jouse; палеоцен. 3 — Sceptroneis grunowii Aniss; палео
цен. 4 — Grunowiella palaeocenica Jouse; палеоцен. 5 — Grunowiella gemmata V. H.; эоцен. 6 — F r a g i l a r l a (?) mioce-

nica Jouse; миоцен. 7 F r a g i l a r i a praechankensis Jouse; миоцен. 8 — F r a g i l a r i a maeotica Milovanova; миоцен. 
9a, 96 — Synedra vaucheriae Ktz.; плиоцен. 10a, 106— Opephora martyi var. amphioxys Poretzky; в. плиоцен. 11 — Euno-

og,amma v a i i a b i t e Weisse; палеоцен. 12a, 126 — Tetracyclus polygibbum (Pant.) Jouse; в. миоцен. 13a, 136 — Tetra-

cyclus j i t n b o i (Pant.) Jouse; в. миоцен 

вдоль продольной оси створки (рис. 13, 6—8). 
Можно предполагать, что близкими потомками 
морских Eunotogramma были Tetracyclus, одни 
из наиболее древних пресноводных диатомовых, 
а от Raphoneis и близких им Sceptroneis произо
шли Fragilaria, Synedra и Opephora (рис. 13, 
9—13). Прямыми потомками морских Gruno
wiella являются пресноводные Meridion и Ope
phora. Такие параллели можно проводить и даль
ше, но вряд ли в этом есть необходимость. 

Палеонтологический материал показывает, 
таким образом, что диатомовые без шва пред
шествовали формам со швом, а не наоборот, как 
это иногда предполагается и утверждается. 
Первые появившиеся линейные формы без осе
вого поля (большинство порядка Mediales), 
вероятно, вели планктонный образ жизни. 
Только в конце палеогена развиваются диато
мовые с настоящим осевым полем, на котором 
впоследствии и отчасти одновременно образует
ся шов. Присутствие шва в панцире диатомо
вых необходимо рассматривать как прогрессив
ный шаг их эволюции. Последовательность воз

никновения отдельных крупных разделов среди 
класса Pennatae довольно естественно можно 
проследить по усложнению в строении шва. 
Если первые Mediales появились в палеоцене, 
то уже первые морские диатомовые порядка 
Araphinales (бесшовные) известны с олигоцена, а 
в миоцене они являются наиболее типичным эле
ментом флоры пресных водоемов (Tetracyclus, 
Tabellaria, Diatoma, Fragilaria). Почти одновре
менно идет развитие в континентальных прес
ных водах диатомовых с зачаточным швом на 
обеих створках, в особенности богатого вида
ми рода Eunotia, руководящих форм во флоре 
миоценового возраста (Жузе, 19522; Черемиси-
нова, 1955). Первые единичные диатомовые с 
истинным щелевидным швом, но только на од
ной стороне панциря, известны в олигоценовых 
отложениях (p. Cocconeis). Однако расцвет их 
происходит значительно позднее, в морях и 
пресных водах миоценовых и плиоценовых бас
сейнов, и до сих пор эта группа диатомовых не 
показывает каких-либо следов угасания, бога
то развиваясь в литоральной и сублиторальной 
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зонах~пресноводных и морских водоемов. Диа
томовые из порядка Diraphineae (двушовные), 
вероятно, появились в конце палеогена, но их 
массовое развитие характеризует верхнетретич
ное время. Здесь, по существу, заканчивается в 
основном процесс формирования всех родов диа
томовых, известных в современных флорах. Поч
ти параллельно шло развитие в неогене всех 
групп из порядка Diraphineae, в том числе наи
более высокоспециализированных каналошов-
ных диатомовых (Aulonoraphineae), предком 
которых, вероятно, можно считать виды, напо-
минающие^по форме панциря Epithetnia (но не 
имеющие шва) из миоценовых озерных отложе
ний на западном берегу оз. Ханка (Praeepi-
themia). Историческое развитие диатомовых 
водорослей и время появления основных круп
ных групп иллюстрируются двумя диаграмма
ми (рис. 14, 1—2). 

Характерные черты морфологии панциря 
древних пресноводных диатомовых — крайне 
нечетко выраженные границы между отдель
ными родами и присущая им тенденция к об
щей асимметрии створки. Нередко один и тот 
же вид одинаково справедливо может быть по
мещен и в p. Navicula и в p. Cymbella или в 
роды Pinnularla и Gomphonema (рис. 15—17). 
Наиболее типичным выражением морфологи
ческих особенностей диатомовых миоценового 
возраста является Gomphocymbella (рис. 18), 
совмещающая черты строения Gomphonema и 
Cymbella с асимметрией по продольной и попе
речной осям. Все эти черты свидетельствуют о 
начальном периоде формирования диатомовых 
класса двушовных. 

Остается невыясненным очень интересный 
факт совместного нахождения в отложениях-
древних континентальных водоемов (преимуще
ственно в. миоцен — плиоцен) вместе с пресно 
водными организмами таких форм, черты 
строения которых указывают на их морское 
происхождение. С этим сталкивались мно
гие исследователи при изучении древней кон
тинентальной флоры диатомовых: В. С. По
рецкий (19531,2)—плиоценовой флоры Грузии, 
A. А. Журавлева (1936) — плиоценовой флоры 
Тункинской впадины, Ж- И. Попова, А. П.Жузе, 
B. Н. Векшина — диатомовых озерных отложе
ний Тункинской, Баргузинской и Витимской 
впадин. Эта черта, как известно, сохранилась и 
в современной флоре оз. Байкал (Мейер, 1930). 

Случайный занос исключается, во всех ука
занных случаях «морской» элемент встречается 
в массовом количестве экземпляров, но всегда 
в числе одного-двух видов. Не может ли 
данный факт служить указанием на пути форми
рования континентальной флоры диатомовых и 
на ее тесные связи с морской флорой? 
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Рис. 14. Историческое развитие диатомовых: 
- диаграмма, показывающая время появления и относитель

ное участие родов порядков Centrales, Mediales и Pennales. 
• диаграмма, показывающая филогенетическое развитие диато

мовых водорослей с учетом классов и подпорядков 

Четвертичный период не ознаменовался по
явлением каких-либо крупных систематических 
групп диатомовых (Жузе, 19522). В то время 
появились многие мелкие таксономические 
единицы категорий видов, разновидностей и 
форм и произошла заметная дифференциация в 
зависимости от условий местообитания, значи
тельно менее выраженная в неогеновое время. 
Между четвертичной и современной флорой диа
томовых нет существенных систематических от
личий, что приходится констатировать при срав
нении диатомовых из однотипных водоемов од
ной и той же географической области. 
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Распространение в отложениях 
различного геологического возраста 

Многочисленные указания на то, что в палео
зое существовали диатомовые, не подтверди
лись на фактическом материале. Было много и 
просто ошибок, когда третичные и даже совре
менные виды, попавшие в палеозойские породы 
в процессе переотложения или заноса водами, 
причисляли к истинным палеозойским диатомо
вым (Castracane, 1874; Zanon, 1930; Попов и 
Лучицкий, 1938; Яковлев, 1939). В пользу срав
нительно позднего появления диатомовых го
ворят такие факты, как очень скудные находки 
их в юрских отложениях и сравнительно редкие 
находки в породах нижнемелового возраста. 

Диатомовые водоросли достоверно известны 
с начала мезозоя. Первые находки наиболее 
древних представителей диатомовых были 
сделаны Ротплетцем (Rothpletz, 1896) в порах 
губок нижнеюрского возраста в районе Вюртен-
берга (Германия). Ротплетц обнаружил всего 
два вида p . Pyxidicula, которые позднее на ос
новании цилиндрической формы створок стали 
относить к p . Stephanopyxis. 

В верхнеюрских отложениях на западной и 
восточной окраинах Западно-Сибирской низ
менности В. Н. Векшина (1961) нашла диато
мовые очень плохой сохранности. Удалось оп
ределить только два вида (Compositus evgenii 

и Stephanopyxis parentes), причем один из них 
принадлежит новому роду Compositus Vek-
shina, весьма близкому p. Pyrgodiscus Witt , 
известному в нижнемеловых и палеоценовых 
отложениях С. Германии и Советского Союза. 

Верхнеюрская флора диатомей, известная из 
отложений Подмосковного бассейна, отличает
ся плохой сохранностью. Можно предполо
жить, что в ее составе обильны Stephanopyxis и 
представители каких-то неизвестных родов, 
панцири которых пересекаются поперечными 
перегородками. В туроне Вестфалии (Miiller, 
1912) обнаружены неопределимые центрические 
диатомей. Диатомовые альбского яруса По
волжья сохранились исключительно плохо. 

Так же как и в юрское, в нижне- и верхнеме
ловое время существуют представители только 
кл. Centricae. Верхнемеловые отложения, бо
гатые диатомовыми, широко распространены 
в Приполярном Урале, на С. Урале и отдель
ные находки известны в 3 . Сибири, С. Казах
стане и на о-ве Кунашир (Курильские о-ва) 
(рис. 19). В настоящее время границу верхнеме
лового моря по распространению флоры диато
мовых можно проводить на севере — до Север
ного Ледовитого океана, а на юге — до Тургай-
ского пролива. В некоторых пунктах, например 
в Ивдельском и Серовском районах Свердлов
ской обл. и в бассейне р. Малой Оби, меловые 
диатомовые являются породообразующими (диа-
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томиты). За пределами Советского Союза из
вестны еще только две находки флоры верхне
мелового возраста: на берегу Балтийского моря 
в спонголитах Гданьской бухты (в порах губок) 
(Schulz, 1935) и в Калифорнии в отложениях 
свиты Морено, по западному склону долины 
Сан-Хоакина (Наппа, 1927, 1934; Long, Fuge 
a. Smith, 1946). Флористический состав гдань
ской верхнемеловой флоры очень близок к ме
ловой флоре территории СССР, и можно пред
полагать, что они относятся к одному возрасту. 
Флора свиты Морено, наоборот, резко отличает
ся по своему составу и, по-видимому, относится 
к более поздним отложениям верхнемелового 
возраста. 

Нижнесенонская флора диатомовых из отло
жений на восточном склоне Урала характери
зуется массовым развитием Stephanopyxis 
schulzii Steinecke, панцири которого составляют 
75% от общего числа створок других видов, 
и присутствием Тriceratium schulzii Jouse, Tri-
nacria anissimovii Jouse, Hemiaulus polycystino-
rum var. brevicornis Jouse, H. asimmetricus 
Jouse, которые составляют до 20% (Жузе, 
1949, 1951!, 19552; Кротов, 1956). В бассейне 
рек С. Сосьвы и Сыни (притока М. Оби) извест
ны диатомовые с руководящими видами p. Gla-
dius (до 50%). Пока нет полной определенности 
в отношении возраста этой флоры. Возмож
но, что в данном случае изменения в составе 
флоры вызваны фациальными различиями: бо
лее глубоководной — океанической, представ
ленной Gladius, и мелководной — неритиче-
ской — со Stephanopyxis, Triceratium и Hemiau
lus. Возможно и другое толкование: флора 
Gladius—более древняя, может быть, сантон-
ского возраста 1 . Несомненно руководящее зна
чение флоры Gladius АЛЯ всего мелового периода 
(Жузе, 19552). К концу мелового периода эти 
своеобразные диатомовые полностью вымерли. 
Для меловой флоры характерно незначительное 
присутствие представителей таких родов, как 
Melosira, Coscinodiscus, Actinoptychus, получив
ших большое количественное развитие с палео
гена. 

Палеогеновая флора диатомовых широко из
вестна на территории Советского Союза. В Ев
ропейской части Союза диатомиты палеогено
вого возраста (с палеоценовой, эоценовой и 
нижнеолигоценовой флорой) распространены в 
Поволжье — в Волгоградской, Куйбышевской, 
Ульяновской и Пензенской областях, на Ук
раине, в Курской области и на Южном Ман
гышлаке. Широко распространены диатомо-

1 По последним данным К- Г. Шибковой, отложения 
с флорой G l a d i u s занимают более высокое стратигра
фическое положение на С. Урале, чем отложения с фло
рой S t e p h a n o p y x i s s c h u l z i i Steinecke. 

вые палеогенового возраста по всему восточ
ному склону Урала, в 3 . Сибири и Казахстане. 
Флора палеогена отличается однообразием ви
дового состава для самых удаленных друг от 
друга районов, что служит ее наиболее харак
терной особенностью, исчезающей к верхнетре
тичному времени. В палеогене сохраняются в 
общих чертах присущая флоре верхнего мела 
ведущая роль Stephanopyxis, Hemiaulus, Tri
ceratium, Trinacria при одновременном развитии 
Melosira, Coscinodiscus, Aulacodiscus, Actino
ptychus, Grunowiella и появление Pyxilla, Kitto 
nia, Clavicula, Auliscus, Monopsis, Gliphodiscus 
Craspedodiscus, Lepidodiscus и многих других 
родов класса Centricae (Weisse, 1854; Witt, 
1886; Жузе, 1951 2, 19550. 

Исключительные возможности для изучения 
диатомовых палеогенового возраста представ
ляют диатомиты восточного склона Урала, 
в которыхможно проследить непрерывное разви
тие морской диатомовой флоры с начала палео
цена до нижнего олигоцена (рис. 19). К концу 
палеогена в основных чертах сформировалась 
богатая центрическая флора диатомовых, насе
лявшая древние морские водоемы. В начале нео
гена в составе центрических диатомовых отме
чается дальнейшее развитие, но некоторые па
леогеновые роды к тому времени заканчивали 
свое развитие. Неогеновая флора диатомовых 
на территории Советского Союза изучена еще 
недостаточно. Она резко отличается от флоры па
леогена. Наиболее характерная черта неогено
вой флоры — массовое присутствие представи
телей кл. Pennatae (Гапонов, 1914, 1915; Мис-
суна, 1913; Савченко, 1911)^; Милованова, 
1955; «Диатомовый анализ», т. I, стр. 145— 
153; Pentocsek, 1902). 

Пресноводная флора диатомовых неогенового 
возраста известна в Грузинской и Армянской 
ССР, часто встречается в В. Сибири и на Даль
нем Востоке, особенно в Приморском крае, ха
рактеризуясь разнообразием видов Melosira, 
Cyclotella, Stephanodiscus, Tetracyclus, Euno-
tia и др. Морскими диатомовыми неогенового 
возраста богаты осадки древних Черного и Кас
пийского морей. Повсюду наблюдается необык
новенное разнообразие флористического соста
ва диатомовых в зависимости от глубины, разме
ров, солености и температурных условий морей в 
неогене. 

За сравнительно короткий в геологическом 
отношении период эволюция диатомовых шла 
очень быстро. К концу неогена сформировалась 
в основных чертах пресноводная флора диато
мовых, которая в четвертичное время обога
щается многими новыми видами. С другой сто
роны, к началу четвертичного периода, по-ви
димому, намечается вымирание некоторых 
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пеннатных диатомовых —• таких, как Gompho-
cymbella, Denticula, Tetracyclus, и происходит 
необыкновенно пышный расцвет морских 
Chaetoceros и Rhizosolenia, составляющих и в 
настоящее время в морях наиболее богатые 
планктонные роды. 

Среди диатомовых водорослей отдельные роды 
характеризуются длительным геологическим 
существованием и дожили до наших дней 
(Stephanopyxis, Melosira, Coscinodiscus, Tri-
ceratium, Hemiaulus, Biddulphia), другие суще
ствовали сравнительно короткое время и затем 
исчезли (Gladius, Poretzkia, Trinacria, КШо-
nia, Cosmiodiscus, Enthogonia и др.). Максимум 
развития одних родов приурочен к меловому 
времени, после которого они постепенно уга
сали и находились в регрессе в течение всего 
третичного периода; в четвертичных морях эти 
роды уже не существовали. Другие появились в 
числе одного-двух видов в мелу и достигли мас
сового развития только в четвертичное время. 
Древние роды не оставались неизменными в 
ходе своего развития, но переживали длитель
ные или короткие эпохи расцвета, которые сме
нялись упадком и регрессом. Для каждого круп
ного отрезка времени эти роды характеризова
лись различными . комплексами видов, неиз
вестными в составе флоры других эпох. Наблю
дается, что чем длительнее было время сущест
вования рода, тем в его составе больше видов, 
и наоборот, роды с коротким вертикальным рас
пространением обычно включают малое число 
видов. Очень наглядными примерами могут 
служить такие богатые ныне роды, как Cosci
nodiscus и Melosira, начавшие свое существова
ние с мела, и бедные роды РухШа или Gladius, 
характеризовавшие короткие отрезки геологи
ческого времени. К сожалению, нельзя с этой 
точки зрения рассмотреть многие роды из 
группы «спор», большая часть которых харак
теризуется бедностью видов и коротким суще
ствованием. 

Тафономия 

Вопрос о взаимоотношениях диатомовых в 
биоценозах и танатоценозах можно рассмотреть 
на примере современных морских форм. При 
сравнении списков диатомовых в планктоне и 
затем в осадках можно убедиться в значитель
ном флористическом обеднении флоры осадков. 
Наибольшее расхождение наблюдается при 
сравнении списков видов в планктоне и в осад
ках Chaetoceros и Rhizosolenia, доминирующих 
во всех современных морях и океанах. Виды 
указанных родов снабжены тонким кремнезем
ным панцирем, обычно растворяющимся в толще 
воды до окончательного погружения на дно 

водоема. И только грубоокремненные панцири 
спор Chaetoceros и Rhizosolenia не растворяются 
и встречаются в осадках. В морских отложениях 
четвертичного и третичного возраста остатки 
хетоцеросов и ризосолений сравнительно ред
ки и, во всяком случае, не соответствуют 
той огромной роли, какую они играли и играют 
в планктоне. 

По степени сохранности в морских современ
ных осадках можно выделить несколько групп 
диатомовых. 

I. Виды, панцири которых сохраняются в 
осадках не только мелководных, но и глубоко
водных районов моря. К ним относятся все 
виды p. Coscinodiscus, большая часть Thalas-
siosira, Stephanopyxis, Melosira, Actinoptychus, 
Actinocyclus, Aster omphalus, Asterolampra, 
Biddulphia, Porosira, Coscinosira, Thalassio-
nema, Thalassiothrix, Denticula, Fragilariop-
sis и большинство Fragilaria и Nitzschia. Сюда 
относятся также все перетические диатомовые 
Pennatae и некоторые бентические формы из кл. 
Centricae с толстым, хорошо окремненным пан
цирем: Stephanodiscus, Cyclotella, Triceratium, 
Hemiaulus, Trinacria, Kittonia и др. 

I I . Виды, у которых вегетативные клетки 
обычно при погружении на дно растворяются и 
только при исключительно благоприятных ус
ловиях сохраняются их тонкокремневые панци
ри. Лучшая сохранность таких видов наблю
дается на мелководье, в тихих бухтах и особен
но при низком значении рН. К этой группе из 
числа беринговоморских и охотоморских диа
томовых относятся Detonula, Ditylum, 
Lauderia, Bacterosira, Corethron, некоторые 
Thalassiosira, Bacteriastrum, Dactyliosolen. 

I I I . Виды, сохраняющиеся в осадках частич
но, иногда только створками или конечными 
отростками створок, как, в частности, большин
ство океанических R h i z o s o l e n i a ( R h . hebetata 
f. hiemalis, R h . alata, R h . styliformis, R h . calcar-
avis, R h . stolterfothii, R h . bergonii). В осадках 
лишь в очень редких случаях, и то только в по
верхностных, сохраняется весь панцирь цели
ком вместе со вставочными ободками. 

IV. Виды, которые сохраняются обычно в 
стадии покоящихся спор: Thalassiosira gravida 
CI., Bacterosira fragilis Gran, Melosira arc-
tica Dickie, Rhizosolenia setigera Bright и мно
гие неритические виды Chaetoceros: Ch. furcel-
latus Bail., Ch. subsecundus, Ch. debilis CI., 
Ch. mitra CI., Ch. holsaticus Schtitt., Ch. 
curvisetus CI., Ch. affinis, Ch. lauderi и др. 

При одинаковых условиях обитания у диа
томовых с толстым кремневым панцирем имеет
ся, как правило, больше шансов достигнуть 
дна в нерастворенном состоянии и быть захоро
ненными в осадках. Но из этого положения есть 
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все же некоторые исключения, когда в осадках, 
даже глубоководных (до 8 и 9 тыс. м) встречают
ся тонкие панцири, например, у Thalassiosira 
hyalina Gran, Th. kryophila Jorg., Porosira gla-
cialis Jorg. (Жузе и Сечкина, 1955). Поэтому 
можно предположить, что в процессе сохра
нения панциря играют роль не только его тол
щина, но и его микрохимический состав (Горю-
нова, 1958; Lewin, 1961). 

Чем больше глубина бассейна, тем меньше 
шансов найти тонкопанцирные диатомовые 
в осадках; основными условиями хорошей 
сохранности диатомовых остаются толщина 
панциря и его микрохимическая структура. 
У наиболее прочных Coscinodiscus панцирь со
стоит из кремнеорганических соединений. 

Исследование показывает, что океанические 
диатомовые в массе гораздо лучше сохраняются 
в осадках (относятся к I группе по степени со
хранности), чем планктонные неритические; сре
ди последних много тонкопанцирных видов, 
обычно около половины их состава раство
ряется. Растворение панциря в основном проис
ходит в поверхностной толще воды (100—300 м), 
и этот процесс протекает значительно слабее в 
осадках со слабощелочной или нейтральной ре
акцией грунтового раствора (рН). В высоко
щелочных осадках панцири диатомовых под
вергаются значительному растворению, при 
этом большое значение имеет фактор вре
мени. 

Резюмируя, можно сказать следующее. 
1. Флористический состав диатомовых в 

осадках заметно отличается от состава в дея
тельном слое моря, т. е. диатомей в биоценозах 
и танатоценозах полностью нельзя отождест
влять. 

2. Расхождение обязано растворению мно
гих видов, что происходит под влиянием раз
личных причин. 

3. Относительно небольшое число тонкопан
цирных видов сохраняется в осадках в виде 
своих спор; реже те же виды встречаются в 
форме панцирей. 

4. Процесс растворения кремнеземного пан
циря наиболее активно идет в поверхностной 
толще воды (100—300 м) после отмирания клет
ки; слабее он выражен в донных осадках; в по
следнем случае играет роль рН грунтовых 
растворов (иловых вод); многие тонкопанцирные 
виды полностью растворяются в кишечниках 
зооорганизмов. 

5. Помимо растворения, панцири подвер
гаются разнообразным механическим повреж
дениям; в частности, значительное дробление 
крупных панцирей вызывается при поедании 
их мелкими ракообразными, для которых они 
составляют основную пищу. 

В процессе фоссилизации кремнезем пан
циря, обычно постепенно теряя воду, превра
щается в халцедон и кварц, чем достигается, его 
большая прочность. Иногда кремнезем заме
щается пиритом или марказитом, и панцири 
диатомовых окрашиваются в черный цвет. Из
вестны случаи, когда полость панциря запол
няется кальцитом, образуя его слепок, а крем
незем растворяется. Ядра диатомовых часто 
встречаются среди переотложенных форм и 
большей частью неопределимы; они сохраняют 
лишь приближенную форму панциря. Значи
тельному изменению подвержены панцири диа
томовых в сцементированных опоках; их изу
чение возможно только по шлифам, так как 
при выделении из породы они разрушаются. 

Особенности распределения диатомовых в 
поверхностном слое осадков в зависимости от 
распределения этих водорослей в планктоне 
(отчасти и в бентосе) водоема, изучавшиеся нами 
на примере Охотского и Берингова морей,- при
вели к следующим выводам. 

Пространственное распределение диатомовых 
в поверхностном слое осадков обоих водоемов 
в основных чертах отражает их современные 
биоценозы. Там, где проводилось сопоставле
ние, обнаружено соответствие между составом 
диатомовых, населяющих поверхностные слои 
воды и отложившихся на дне, за исключением 
тех форм, которые растворяются в воде и не 
захороняются. Удалось установить (Жузе, 
1957), что отмершие диатомовые распреде
ляются на площади дна не хаотически, но их 
состав в осадках отдельных крупных районов 
моря близко отражает закономерности прижиз
ненного распределения видов и комплексов 
видов. На площади Охотского и Берингова мо
рей различаются три зоны осадков, в зависимо
сти от заключенных в них остатков диатомовых. 
Осадки зоны шельфа содержат 70—90% диато
мовых неритичесКого состава; осадки материко
вого склона в пределах изобаты 300—700 м 
включают диатомовые смешанного состава: 
около 50% неритические и 50% океанические; 
наконец, в осадках центральных и глубоковод
ных районов, удаленных от берегов моря, доми
нируют (70—80%) диатомовые океанические 
(Жузе, 1957; Жузе и Семина, 1955). Домини
рующие формы планктона изредка преобладают 
также в осадках. Тесная зависимость между 
видовым составом диатомовых в планктоне и в 
осадках заметно нарушается только в промежу
точной зоне материкового склона, где происхо
дит смешение, с одной стороны, форм нерити-
ческих, а с другой — океанических, для кото
рых область материкового склона служит есте
ственным местообитанием. Неритические диа
томовые могут попадать в осадки промежуточ-
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ной зоны, так как в период максимального 
развития могут распространяться за пределы 
шельфа в сторону открытого моря. Не исклю
чается и механический снос за время погруже
ния панциря на дно водоема, особенно в усло
виях течений, идущих от берега в сторону 
открытого моря. 

Таким образом, каждая крупная область 
моря или озера в отношении диатомовых проек
тируется на соответствующую площадь дна. 
Численно доминирующие виды в планктоне 
(из числа тех, которые встречаются в осадках) 
редко сохраняют свое превосходство и в осад
ках, однако еще более часты случаи, когда в 
осадках происходит избирательное и массовое 
накопление створок тех диатомовых, которые 
отличаются лучшей сохранностью. 

Руководящее значение в составе ископаемых 
диатомовых имеют обычно численно домини
рующие виды, характеризующие основной со
став флоры планктона и бентоса; на них осно
вывается стратиграфическое расчленение со
временных и древних отложений. При диатомо
вом анализе не следует, однако, отбрасывать 
виды численно бедные, которые в отдельных 
случаях могут отражать местные экологические 
условия (влияние теплого и холодного течений, 
опреснения и т. д.). Бентосные диатомовые, 
подвижные донные и различные прикреплен
ные формы в массе захороняются у берегов. 
Вынос их в удаленные от берега осадки очень 
незначителен, и степень встречаемости обычно 
выражается оценками «редко» или «единично». 
Исследования характера распределения совре
менных диатомовых в поверхностных осадках 
Охотского и Берингова морей показывают, что 
примесь бентосных диатомовых в осадках глуб
же 150—200 м изобат незначительна и обычно 
не превышает 1—2% от числа всех видов. Эпи-
фитные диатомеи могут попадать случайно в 
осадки центральных районов моря вместе с 
высшими водораслями, которые в период штор
мов выносятся далеко от берега. 

В некоторых районах моря наблюдается зна
чительное обеднение осадков диатомовыми по 
сравнению с их численностью в планктоне. 
В прибрежных областях это расхождение, как 
правило, более значительно, чем в открытых 
районах моря. Большое значение в этом явле
нии имеет растворение в толще воды тонкопан
цирных планктонных диатомовых, которых 
больше среди прибрежных неритических видов 
и меньше среди океанических, населяющих 
открытые районы океана. Разбавление содер
жания диатомовых в осадках происходит за 
счет терригенного материала, который вносится 
реками и поступает от размыва берегов, а также 
под влиянием других агентов, наиболее сильно 

проявляющихся в прибрежных районах. Чем 
больше поступление терригенного материала, 
тем большее расхождение в данном районе бу
дет наблюдаться между численностью диатомо
вых в планктоне и их встречаемостью в осадках. 
Терригенное разбавление — самый мощный 
фактор, снижающий концентрацию диатомовых 
в осадках. С другой стороны, распределение 
панцирей диатомовых по дну водоема подчи
няется закону механической дифференциации 
осадка, согласно которому диатомовые вно
сятся в осадки с размерами частиц, сходными 
со средним размером створок диатомей. Подав
ляющая часть цельных . панцирей и створок 
диатомовых концентрируется в мелкоалеврито
вой фракции осадков (0,05—0,01 мм), меньшая 
часть (крупные формы 100 [х в диаметре) — 
в крупноалевритовой фракции (0,1—0,05 мм) 
и только наиболее легкие и мелкие формы и диа
томовый д е т р и т — в пелитовой фракции. На 
этом основана методика приготовления препа
ратов для изучения диатомовых преимущест
венно из мелкоалевритовой фракции осадков с 
последующим разделением ее в тяжелой кад
миевой жидкости уд. веса 2,3. 

Географическое распределение и экология 

Диатомовые развиты повсеместно. Они на
селяют океаны, моря, озера, пруды, болота, 
реки, ручьи и разнообразные источники. Прак
тически любое водное местообитание служит 
жизненной средой для диатомовых водорослей. 
Но обитают они и вне водной среды, однако при 
условии постоянного или спорадического увлаж
нения. Постоянными сухопутными местообита
ниями диатомовых являются почвы, верховые 
болота, моховые подушки, поверхность скал 
и камней (нередко высоко в горах), а также снег 
и лед. Диатомовые, населяющие указанные 
биотопы, т. е. живущие вне нормальных усло
вий, почти целиком относятся к обычным вод
ным формам, из них многие космополиты, и ка
ких-либо специальных сухопутных видов среди 
них не существует. Из вневодных группировок 
наиболее богаты ценозы почвенных диатомовых, 
так как почвы представляют благоприятную 
среду в отношении более или менее постоянного 
и достаточного увлажнения. Почвенные (эда-
фические) сообщества диатомовых включают 
исключительно донные подвижные формы 
Hantzschia, Navicula, Pinnularia и Nitzschia. 
В моховых подушках и верховых болотах раз
виты бентические виды Melosira, Eunotia, Апо-
moeneis и Tetracyclus. Развитие диатомовых на 
снегу нередко проявляется в виде его окраски в 
бурый цвет. Известны случаи, когда эти водоро
сли развиваются на снегу высоко в горах и на 
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склонах ниже снеговой линии. Ледовые формы, 
произрастающие в массе на нижней и боковой 
поверхностях арктических и антарктических 
льдов, относятся к настоящим морским дон
ным (прикрепленным) формам. Все диатомо
вые, известные во вневодных местообитаниях, 
способны переносить длительные периоды усы-
хания и резкие температурные колебания; это 
самые нетребовательные группировки видов 
среди диатомовых. Лишь сравнительно немно
гие из них образуют покоящиеся споры в пери
од длительного усыхания. Жизнь некоторых диа
томовых в горячих озерах и источниках являет
ся примером их способности переносить высокие 
температуры (до 50° С и выше). Термофильных 
видов немного, и среди них имеются обычные кос-
мополитные формы наших пресных вод. Низкие 
и отрицательные температуры, а также времен
ное промерзание не относятся к категории не
благоприятных жизненных условий для многих 
диатомовых водорослей. Их холодолюбивая 
природа достаточно хорошо известна; характер
но богатое развитие диатомовых в высоких ши
ротах обоих полушарий, где лимитирующим 
фактором является не температура, а в первую 
очередь слабая освещенность, препятствующая 
фотосинтезу. 

Среди диатомовых, населяющих морские во
ды, космополитизм сравнительно редкое явле
ние в противовес диатомеям континентальных 
водоемов, для которых космополитизм обычен. 

Многие морские виды строго зональны в сво
ем распространении, ареал других может быть 
более широк, охватывая две смежные геогра
фические области (виды ар ктобореальные). Среди 
антарктических диатомей большая часть видов 
имеет циркумполярное распространение. Мас
совое развитие вида*приурочено к той географи
ческой зоне, где данный вид находится в опти
мальных климатических условиях. В других 
случаях вид, одинаково скудно развитый в 
двух смежных зонах, вообще не дает никогда 
массовой численности. Однако большей частью 
именно комплекс доминирующих видов харак
теризует определенные климатические условия. 
О палеогеографических и палеоэкологических 
условиях древних водоемов обычно судят 
по комплексу доминирующих видов диато
мовых. 

Остановимся на морских и пресноводных ви
дах и родах диатомовых, приуроченных в своем 
распространении к определенным географиче
ским зонам. Для пресноводных континенталь
ных водоемов северных областей характерны 
такие роды, как Actinella, Atnphicampa, Tabella-
ria, Tetracyclus, Frustulia, Anomoeoneis, Pinnu
laria, Stenopterobia, причем первые два рода и 
последний являются эндемиками северных ши

рот. Для умеренных климатических условий 
характерны Melosira, Cyclotella, Stephanodiscus, 
Synedra, Fragilaria, Navicula, Nitzschia. Неко
торые виды Cymbella и Gomphonema встречаются 
исключительно в северных районах, другие — 
в умеренных широтах. Есть роды, неизвестные 
за пределами тропической зоны, как Desmo-
gonium, Hydosira и Peronia. Ограниченные ареа
лы присущи реликтовым пресноводным видам, 
сохранившимся в некоторых древних водоемах 
(Байкал, Косогол, озера Кольского полуост
рова, оз. Эльгытхын на Анадырском плоского
рье, крупные африканские озера и т. п.), что 
до некоторой степени связано с присущими 
этим водоемами крайними экологическими усло
виями. 

Несмотря на повсеместное широкое распро
странение диатомовых, отмечается, что не все 
климатические зоны одинаково благоприятны 
для их развития. Особенно велика роль диато
мовых в бореальной области, где они достигают 
качественного и количественного господства 
над всеми другими водорослями. В некоторые 
сезоны года они достигают абсолютного господ
ства, составляя 98—99% в фитопланктоне мор
ских и континентальных водоемов, и чем южнее 
водоем, тем меньше роль диатомовых в его на
селении. Наиболее обеднены диатомовыми тро
пические зоны. В экваториальной зоне диатомо
вых значительно больше, так как здесь поверх
ностные воды обогащены питательными солями 
по сравнению с тропическими водами. Обогаще
ние происходит за счет выноса глубинных вод 
на поверхность (зона дивергенции). Исключи
тельное богатство диатомовых в водоемах боре
альной области приводит к образованию дон
ных отложений типа диатомовых илов. То об
стоятельство, что самое большое развитие диа
томовых приурочено к водоемам бореальной 
области, обусловлено в первую очередь нали
чием в них высоких концентраций минеральных 
питательных веществ. Именно в этом и заклю
чается основная причина, благоприятствующая 
исключительно богатому развитию диатомовых 
на севере Тихого океана (Жузе, 1962). Воды 
южных океанов (южные части Тихого, Атлан
тического и Индийского океанов) не менее бо
гаты диатомовыми, чем бореальные воды Север
ного полушария. В 1 м 3 прибрежных вод Индий
ского сектора Антарктики насчитывается в ве
сенний вегетационный период сотни миллио
нов до миллиарда клеток диатомовых (Козлова, 
1961). Помимо очень важной роли в жизни диа
томовых кремнезема, из которого они строят 
свой панцирь, и таких основных питательных 
солей, как фосфаты и нитраты, для их жизнедея
тельности столь же необходимы соли железа 
(Успенский, 1925; Гусева, 1952; Кобленц-
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Мишке, 1954). По мнению К. А. Гусевой, тем
пература поверхностных вод имеет косвенное 
значение как фактор, изменяющий активность 
всех химических элементов; в частности, при 
снижении температуры и рН повышается актив
ность железа. 

Значительную роль в формировании флори
стического состава диатомовых и в их расселе
нии играют и другие экологические факторы 
среды. Влияние местных экологических и физи
ко-химических условий в широком смысле 'мо
жет затушевывать и до некоторой степени сти
рает в составе флоры черты, обязанные опреде
ленному географическому положению водоема. 
Это наиболее справедливо в отношении флоры 
континентальных водоемов, где наблюдается 
большое разнообразие степени минерализации, 
морфологии и топологических особенностей и 
где разнообразие биотопов порождает флоры 
диатомей определенного состава и в значитель
ной мере определяет внутризональное распре
деление диатомовых. Различия флористического 
состава будут, таким образом, столь же разно
образны, сколь разнообразна типология водое
мов; и вопрос о том, где кончается связь между 
составом флоры, характерным для данного воз
раста, и где проявляются чисто местные усло
вия обитания, наиболее остро возникает при ис
следовании и корреляции молодых отложений. 
Нередко два соседних озера, типологически не
однородные, населены диатомовыми различ
ного видового состава. 

В суровых климатических условиях севера, 
где типичны слабо минерализованные олиго-
трофные водоемы, развивается характерная оли-
гогалобная флора диатомовых; и там же, но в 
гумусированных водоемах дистрофного типа 
типичен иной состав флоры. Эфемерные мелкие 
водоемчики северных широт, легко прогревае
мые в летний период и богатые питательными ве
ществами, населены диатомовой флорой эвтроф-
ного типа, напоминающей флору умеренных ши
рот. Совершенно иначе обстоит дело с диатомо
выми, населяющими моря и океаны, с прису
щими этим водоемам более постоянными эколо
гическими условиями жизни. В их составе, в 
отличие от флоры континентальных водоемов, 
отчетливо выступают черты, характерные для 
флоры определенной географической зоны. Сре
ди морских диатомовых хорошо известны груп
пировки видов, свойственные арктическим, 
антарктическим, севернобореальным, южнобо-
реальным, тропическим климатическим зонам. 
Даже при обязательном учете сезонных изме
нений видовой состав флоры четко отражает 
географическое положение водоема. 

Помимо тех общих соображений, которые 
были высказаны по вопросу о географическом 

расселении диатомовых водорослей, и в связи 
с ними, следует остановиться также на особенно
стях распределения диатомовых внутри водо
ема. Основные группировки среди диатомовых 
образуют планктонные и бентосные (в широком 
смысле) виды. 

В морях и океанах к первым принадлежит 
основная масса диатомовых, ко вторым, т. е. 
бентосным видам,— меньшая часть, живущая 
в литоральной и сублиторальной зонах. Планк
тонные виды находятся в толще воды во взве
шенном состоянии, населяя ее поверхностные 
слои. Морские планктонные диатомовые при
надлежат в большинстве к центрическим фор
мам, несравненно меньше планктонных видов 
среди пеннатных форм. Сравнительно большее 
число планктонных видов известно лишь 
среди наиболее примитивных представителей 
кл. Pennatae—среди бесшовных диатомовых, 
образующих лентовидные колонии, подобно 
многим планктонным центрическим формам; 
меньше их среди Navicula и Nitzschia. Характер
ные планктонные виды, в особенности морские, 
имеют на панцире дополнительные кремневые 
образования в виде различного рода отростков 
и щетинок, специальные приспособления для 
планктонного образа жизни. 

Известно, что среди планктонных морских 
форм существуют виды, населяющие мелковод
ные прибрежные районы моря, и виды, живу
щие вдали от берегов, большей частью над 
большими глубинами. Первые называются не-
ритическими, вторые — океаническими. Об
ласть развития неритических диатомовых обыч
но совпадает с шельфовой зоной моря (примерно 
до 200 м глубины). Но в период максимального 
развития фитопланктона область эта может за
метно увеличиваться и заходить за шельф в 
районы с большими глубинами. Поэтому вес
ной область развития неритических диатомо
вых занимает максимальные площади, к осени 
она прижимается к берегу, а зимой — по окон
чании вегетации — совсем исчезает. 

В морях, где имеется ледяной покров, об
ласть развития неритического диатомового 
планктона может сдвигаться в сторону откры
того моря и оказаться расположенной над 
большими глубинами, что постоянно наблю
дается в антарктических районах. Неритиче-
ские виды диатомовых (во всяком случае мно
гие из них) отличаются способностью образо
вывать покоящиеся споры, которые у океаниче
ских диатомовых неизвестны; таким образом, 
присутствие в исследуемых отложениях боль
шого числа спор — прямое указание на осадко-
накопление в неритической области. Споры мо
гут заноситься и в глубоководные центральные 
районы бассейна, но здесь их будет несравненно 
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меньше. В систематическом отношении нерити
ческие и океанические планктонные диатомо
вые отличаются только по видовому составу, 
так как почти любой род может включать те и 
другие виды (за исключением некоторых моно
типных родов). 

В отношении многих вымерших родов не всег
да удается точно установить, к какой группе 
планктонных организмов они принадлежали. 
Возможно, что многие роды, так же как и в на
стоящее время, включали и неритические, и 
океанические виды. В отдельных случаях для 
решения данного вопроса удается пользоваться 
рядом косвенных, главным образом морфологи
ческих, признаков, а также сопоставлением с 
родственными и современными видами. 

Если же мы обратимся к бентическим диато
мовым, то и среди них можно выделить несколь
ко характерных группировок. Прежде всего 
бентические диатомовые естественно разде
ляются на подвижные и прикрепленные формы. 
И в морфологическом строении бентических ди
атомовых, так же как планктонных, отражены 
особенности условий обитания. Их панцирь 
четко дифференцирован в зависимости от образа 
жизни. Типичные донные формы, способные 
к активному движению, имеют шов на обеих 
створках панциря. Прикрепленные диатомо
вые в большинстве своем принадлежат к группе 
бесшовных и одношовных, т. е. со швом только 
на одной створке. Среди неподвижных диатомо
вых, даже в большей степени, чем среди по
движных, наблюдается чрезвычайная пестрота 
систематического состава. Эпифитная флора 
пресных вод характеризуется Cocconeis, Epi-
themia, Rhopalodia, а морских — Cocconeis, 
Grammatophora, Rhabdonema, Licmophora, Syne
dra, Isthmia, Triceratium. 

Группировки донных подвижных форм, на
селяющие литораль пресных и сублитораль 
морских водоемов, богаты Diploneis, Navicula, 
Pinnularia, Stauroneis, Caloneis, Neidium, 
Amphora, Cymbella, Surirella и Campylodiscus. 
К ним относятся некоторые центрические диа
томовые, как некоторые Melosira (М. sulcata, М. 
scabrosa, М. arenaria, М. sol), и, вероятно, также 
некоторые Cyclotella и Stephanodiscus. 

В пределах каждого водоема все эти крупные 
различия систематического состава современ
ных диатомовых служат важным критерием при 
анализе флоры ископаемых бассейнов. Во мно
гих случаях уже родовой состав флоры позво
ляет решить, в какой области водоема принад
лежат исследуемые отложения — к прибреж
ной или к открытой. 

Флористический состав ископаемых диатомо
вых свидетельствует о многих других палеогео
графических особенностях древнего водоема. 

Наиболее ценны те указания, которые говорят 
о фациальных условиях осадконакопления, к 
чему в значительной степени в последние годы 
сводится диатомовый анализ отложений совре
менных и древних водоемов. 

Не менее важны закономерности распреде
ления диатомовых в водоемах различной соле
ности. Общепринято делить диатомовые на три 
основные группы: морские, солоноватоводные и 
пресноводные. Более дробные классификации 
устанавливают распределение диатомовых уже 
внутри каждого крупного биотопа, в зависимо
сти от местных условий солености. В общей 
форме можно принять, что в морях господст
вующее положение занимают центрические 
диатомей, в пресноводных и солоноватоводных 
континентальных водоемах — представители 
пеннатных диатомей. Это, несомненно, сложи
лось исторически. 

Первые диатомовые возникли в море и были 
планктонными организмами, и только впослед
ствии, в связи с переходом к жизни в пресных 
и солоноватых континентальных водоемах, об
разовалась группа бентических форм. Поэтому 
среди Centricae больше морских родов, а среди 
Pennatae больше пресноводных, и чем древнее 
флора, тем это ярче выражено. 

Исключительно морскими являются такие ро
ды, как Podosira, Pseudopodosira, Hyalodiscus, 
Stephanopyxis, по сути дела, все Coscinodiscus, 
Craspedodiscus, Actinoptychus, Actinocyctus,. Bid-
dulphia, Rhizosolenia и Chaetoceros (за исключени
ем одного-двух солоноводных и пресноводных ви
дов), Triceratium, Hemiaulus, Trinacria, Dimero-
gramma, Licmophora, Cymatosira, Rhabdonema и 
многие другие. Присутствие их в составе иско
паемой флоры не вызывает сомнения в морском 
генезисе осадков. Исключительно пресноводны
ми являются роды Ceratoneis, Meridion, Tetracy
clus, Tabellaria, Eunotia, Frustulia, Neidium, Ste-
nopterobia и за редким исключением роды Pin
nularia, Stephanodiscus, Gomphonema и Cym
bella. Кроме того, существуют многочисленные 
роды с преимущественным распространением 
или только в морских, или только в пресновод
ных водах. Известны среди диатомовых также 
роды, и в особенности виды, способные жить в 
узких пределах солености. Такие стеногалин-
ные диатомовые известны среди всех основных 
систематических групп. В составе морской фло
ры к ним принадлежат, океанические роды 
диатомовых: Asteromphalus, Ethmodiscus, Hemi-
discus, Corethron, Bacteriastrum, Planktoniella. 
Среди пресноводных стеногалинными родами яв
ляются Actinelta, Eunotia, Tetracyclus, населя
ющие преимущественно слабоминерализованные 
водоемы. В противоположность стеногалинным 
формам, известно много диатомовых, способ-
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ных переносить резкие колебания солености и 
успешно к ним приспосабливаться; это так на
зываемые эвригалинные диатомовые. Местом 
их преимущественного распространения явля
ются воды, подвергающиеся периодическим из
менениям солености (приустьевые районы моря, 
эстуарии, лагуны, озера, периодически нахо
дящиеся в связи с морем). Среди пресноводных 
диатомовых эвригалинных форм больше, чем 
среди морских. 

Солоноватоводные формы населяют водоемы, 
занимающие промежуточное положение между 
истинно морскими и пресноводными. Среди 
них отмечается исключительное разнообразие 
состава, соответствующее различной концент
рации и составу солей. Характерно, что флора 
диатомовых опресненных участков моря по свое
му составу значительно отличается от флоры 
соленых внутриконтинентальных водоемов. 
Группа замкнутых материковых озер или от-
шнуровавшихся заливов моря нередко имеет по
вышенную соленость (свыше 40 % 0 ) и флора та
ких пересоленных водоемов отличается исклю
чительной флористической бедностью, состоя 
из десятков видов, но развивающихся обычно в 
массе. Примером диатомовых, приспособивших
ся к подобным крайним солевым концентрациям, 
может служить флора Сиваша, Кара-Богаза, 
озер Эльтон и Баскунчак и т. п. (Navicula lon-
girostris, Nitzschia epithemioides, разновидно
сти Amphora coffeaeformis). Различными иссле
дователями делались попытки установить клас
сификацию диатомовых в зависимости от соле
ности местообитания по системе галобов, пред
ложенной для современных диатомовых в 1927 г. 
Кольбе и затем вновь переработанной им в 
1932 г. (Kolbe, 1927, 1932). В системе галобов 
Кольбе учитывается потребность того или иного 
вида в NaCl. В настоящее время эта система 
наиболее употребительна. В ней Кольбе выде
лил четыре основные группы: 1) полигалобы— 
виды, обитающие в водах с соленостью выше 
40°/ 0 0; 2) эвгалобы — виды, обитающие в морях 
и океанах с соленостью 30—35°/ 0 0; 3) мезога-
лобы — виды соленых водоемов, а также оп
ресненных участков морей и океанов при соле
ности воды от 5 до 20°/„о; 4) олигогалобы — ви
ды, населяющие пресные водоемы или воды с 
очень слабой соленостью (от нуля до 5°/0о). 
среди олигогалобных пресноводных диатомо
вых Кольбе выделил три группы: галофилы, 
индифференты и галофобы. 

Галофилы — диатомовые, населяющие прес
ные воды, но способные жить в условиях неко
торой солености, которая может даже стимули
ровать их развитие. Индифференты — диатомо
вые, обычные в пресных водах, а также способ
ные переносить некоторую соленость, которая, 

однако, не повышает их развитие, но обычно 
тормозит его. Галофобы — диатомовые слабо 
минерализованных пресных вод, для которых 
губительно малейшее присутствие солей NaCl. 
К этой категории относятся стеногалинные прес
новодные виды диатомовых. 

По мнению Хустедта (Hustedt, 1953), система 
Кольбе может быть принята в настоящее время 
с некоторыми дополнениями: прежде всего не
обходимо учитывать не только соленость в смы
сле содержания NaCl, но и весь химизм водоема 
в целом. Хустедт предложил разделять прес
новодные диатомовые на три группы: для пер
вой необходима некоторая соленость, для вто
рой в ней нет никакой необходимости и для 
третьей губительна малейшая соленость. Эти 
группы близки к группам пресноводных диато
мовых по шкале Кольбе. 

В системе солености Кольбе не отражены осо
бенности диатомовых пресных водоемов, отли
чающихся, помимо присутствия или отсутствия 
солей NaCl, другими очень важными экологиче
скими свойствами. Это те химические и морфо
логические особенности стоячих пресных водо
емов, на которых основана их типология. Имеет
ся в виду различие состава видов диатомовых в 
водоемах дистрофного, олиготрофного и эв-
трофного типов. Наибольшее значение имеют 
рН, количество растворенного кислорода и ор
ганические вещества. Указанные элементы су
щественным образом влияют на формирование 
флоры диатомовых. Флора кислых водоемов, 
слабо минерализованных и бедных солями каль
ция, представлена Tabellaria, Eunotia, Fru-
stulia, многими видами Anomoeoneis, отчасти 
Cymbella. В них нет Nitzschia, Surirella, очень 
слабо развиты Navicula, Epithemia и Rhopalo-
dia. Существует весьма характерная болот
ная флора диатомей, в наиболее типичном ви
де известная в высоких широтах. Такую 
флору характеризуют преимущественное раз
витие донных форм и очень скудное — план
ктонных. 

Флора олиготрофных озер, большей частью с 
нейтральной или слабокислой активной реакцией 
воды, носит другие черты: обычно в ней насчи
тывается меньше видов по сравнению с флорой 
дистрофных и в особенности эвтрофных водое
мов. Высокая прозрачность позволяет разви
ваться богатым донным группировкам, иногда 
спускающимся до глубины 50—70 м. В планк
тоне часто развиваются только один или два 
вида. Диатомовые, живущие в реках, имеют ряд 
характерных видов. Среди них различают виды, 
живущие в планктоне русла реки или на мел
ководьях у берега. Отличается состав диато
мей в тихих речных заводях и старицах. При 
диатомовом анализе аллювиальных отложений 
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речные фации можно различать по составу ви
дов (Жузе, 19613). 

Выяснению флористического состава диато
мовых в водоемах эвтрофного типа посвящено 
огромное количество работ. Диатомовые эв-
трофных водоемов отличаются исключительным 
многообразием, систематические списки в них 
обычно насчитывают свыше 200 видов и разви
тие их нередко вызывает цветение воды, в от
личие от водоемов дистрофного и олиготроф-
ного типов. В эвтрофных водоемах поселяются 
виды, для которых благоприятны высокая кон
центрация питательных веществ, присутствие 
солей кальция, значительный прогрев в период 
вегетации и относительно слабая аэрация. 
В планктоне эвтрофных озер наших широт обы
чны виды Melosira (М. ambigua, М. italica, М. 
granulata, М. islandica ssp. helvetica, Cyclo-
tella comta, Stephanodiscus astraea) и многочис
ленные Fragilaria и Synedra. В донном населе
нии и прибрежных обрастаниях изобилуют 
Navicula, Gomphonema, Cymbella, Epithemia, 
Rhopalodia и Nitzschia. 

Биологическое значение 

В современную эпоху для многих областей 
Мирового океана характерно обилие диатомо
вых водорослей. К наиболее богатым районам 
принадлежит северная часть Тихого океана, 
включая сюда дальневосточные моря и антарк
тические воды. Диатомовые господствуют там 
в составе фитопланктона и служат основным ис
точником питания животного мира. В период 
наибольшего развития, обычно в весенний се
зон, диатомовых насчитывается в 1 м 3 много 
миллионов, а иногда и миллиардов клеток. 
Нередко они вызывают характерное «цветение» 
воды и окрашивают в бурый цвет нижнюю по
верхность морских льдов. В бореальных водах 
биомасса диатомовых достигает десятков гра-
мов в 1 м 3 в прибрежных районах и снижается 
до десятков миллиграммов в районах открытого 
океана. По данным Семиной (1955 1 | 2), в Берин
говом море численность всех неритических диа
томовых весной достигала 7 млрд. клеток в 
1 м 3 , а океанических видов осенью — 7 млн. 
клеток. Эти цифры наглядно показывают, на
сколько значительна роль диатомовых как ос
новных продуктов органического вещества в 
жизни водоемов. 

Обычно «цветение» воды, вызываемое вспыш
кой в развитии диатомовых, захватывает слой 
воды мощностью до 25 м. В северных морях 
«цветение» воды — постоянное явление, напри
мер в Гренландском, Баренцевом, Белом, Бал
тийском, Чукотском, Беринговом и Охотском. 
Не менее характерно «цветение» пресных водое

мов, которое нередко вызывается массовым по
явлением одного или двух видов диатомовых. 

Биологическое значение диатомовых опреде
ляется также их способностью наравне с дру
гими водорослями способствовать естественной 
очистке воды от различных органических 
загрязнений. Среди диатомовых имеется много 
видов, которые могут служить индикаторами 
степени загрязненности воды (Прошкина-Лав-
ренко, 1953). 

Роль в осадкообразовании 

Диатомовым принадлежит весьма важная 
роль в процессе осадконакопления. Как в со
временных, так и в древних отложениях панцири 
диатомовых нередко составляют основную ор
ганическую часть. В условиях хорошей сохран
ности и непрерывного поступления их панци
рей из поверхностных вод диатомовые накапли
ваются на дне в огромных количествах. В со
временный период накопление диатомовых илов 
приурочено к районам преимущественного рас
пространения диатомовых водорослей — на се
вере Тихого океана и в антарктических райо
нах. Образование диатомовых илов происходит 
и в пресных водоемах. Мощные диатомовые илы 
накапливались в течение всего третичного пе
риода, что свидетельствует о богатом развитии 
диатомовых в третичных морях. Известны диа
томиты, диатомовые глины и некоторые разно
видности диатомовых сапропелей, образовав
шихся и в четвертичном периоде. Роль диатомо
вых в процессе образования илов в морях мело
вого периода также, по-видимому, была весь
ма значительной. Диатомиты верхнемелового 
возраста известны на восточном склоне 
С. Урала, в Тургайском проливе, в 3 . Сибири, 
Польше и Калифорнии (свита Морено). 

Название «диатомит» присваивается породе 
лишь в том случае, если она на 50—80% состо
ит из панцирей диатомовых. Диатомит —очень 
легкая, белоснежная или светло-серая порода, 
рыхлая или плотная, содержащая до 50—80% 
аморфной кремнекислоты. Очень незаметные 
переходы наблюдаются между диатомитом и 
опокой, в которой легко обнаруживаются диа
томовые. Если из диатомитов легко извлекают
ся отдельные образующие его створки и пан
цири, то из опок это не удается сделать, и микро
скопическое их строение изучается по шлифам. 
С другой стороны, известны кремнистые породы, 
в которых панцири диатомовых не обнаруже
ны, —это так называемые трепелы, по внешнему 
виду и по своей легкости чрезвычайно сходные с 
диатомитами. Генезис трепелов с достовер
ностью не установлен. По всей вероятности, 
трепелы тоже органического происхождения, 

88 

http://jurassic.ru/



но какие кремневые организмы принимали уча
стие в их образовании, неизвестно. 

В отложениях современных морских и прес
ных водоемов можно найти все разновидности 
диатомовых илов. Отложения типа диатомовых 
илов образуются в настоящее время во многих 
пресных озерах олиготрофного типа, как, на
пример, в озерах Байкал, Телецкое, Севан, 
Эльгытхын, многих озерах Эстонской и Латвий
ской ССР (Вотинцев, 1955; Страхов и др., 1954). 

Диатомовые сапропели, характерные для 
большинства озер восточного склона Ср. и 
Ю. Урала, а также Казахстана, отличаются зна
чительно меньшим содержанием S i 0 2 (20—30%) 
и высоким содержанием органики. Н. В. Кордэ 
(1954) предложена классификация всех сапро-
пелей, разновидностью которых является и 
диатомовый сапропель. 

Морские отложения, богатые диатомовыми, 
принято называть диатомовыми илами. Этот 
термин впервые был предложен Дж. Мерреем 
в 1891 г. для обозначения глинистых осадков с 
панцирями диатомовых в качестве биогенной 
части. Диатомовые илы, характеризующиеся 
содержанием аутигенного кремнезема в коли
честве от 30 до 55%, называются кремнистыми 
диатомовыми илами (Безруков, 1955; Лисицин, 
1955). Слабокремнистыми или слабодиатомо
выми илами называются такие илы, где аморф
ного кремнезема меньше 30% (обычно около 
20%). В морях и океанах отложения типа диа
томового ила занимают площадь около 40 млн. 
км 2 , в основном в северной части Тихого океана 
(включая моря Охотское и Берингово), а также 
у берегов Антарктиды, между 50 и 60 э ю. ш. 
Накопление диатомовых осадков находится в 
прямой связи с очень высоким развитием диа
томовых водорослей в этих областях. Такая за
висимость, несомненно, существовала в водо
емах мезозойского, третичного и четвертичного 
возраста, в отложениях которых эти водоросли 
часто имеют породообразующее значение. На 
территории Советского Союза мощные залежи 
палеогеновых диатомитов находятся в Ср. 
Поволжье, на Украине, в Курской и Воронеж
ской областях, на восточном склоне Урала, в 
3 . Сибири и в С. Казахстане. 

Диатомиты Ср. Поволжья достигают боль
шой мощности (до 55 м), разрабатываются в от
крытых карьерах и имеют большое хозяйствен
ное значение. Столь же значительную практи
ческую ценность представляют мощные палео
геновые диатомиты у Камышлова Свердлов
ской обл. Неогеновые диатомиты широко изве
стны в южных и юго-западных районах СССР 
и на Дальнем Востоке, причем на Дальнем Во
стоке, помимо морских, большое распростра
нение имеют диатомиты озерного генезиса. 

Пресноводные диатомиты плиоценового воз
раста известны в Грузинской и Армянской 
ССР (Кисатиби, Арзни, Ленинакан, западный 
берег оз. Севан). 

Что касается диатомитов четвертичного 
возраста, то их мощность значительно уступает 
мощности третичных диатомитов и, кроме того, 
в них больше примеси минеральных частиц, что 
и ограничивает возможность их практического 
использования. Однако район распространения 
четвертичных диатомитов очень велик, особенно 
у нас в Советском Союзе, где они достаточно хо
рошо изучены. Четвертичные диатомиты имеют
ся на Кольском полуострове (ст. Лапландия, 
оз. Имандра), в Ленинградской обл. (Кинги
сепп), в Эстонской, Латвийской, Армянской и 
Грузинской ССР. Выходы четвертичных диатоми
тов обнаружены также в Швеции и Финляндии. 

Диатомиты известны во многих странах Евро
пы, Азии, Америки, в С. Африке, Нов. Зелан
дии и на о-ве Барбадос. Наиболее известные за
лежи морских диатомитов встречены на о-ве 
Морс в Дании (свита Молер нижнеэоценового 
возраста) и в Калифорнии — мощные (до 500 м) 
нефтеносные диатомовые породы миоценового 
возраста. В штате Орегон (США) большой из
вестностью пользуются озерные диатомиты 
миоценового возраста, сходные по составу по
родообразующих видов с озерными диатомитами 
Советского Приморья. В Европе миоценовые 
диатомиты известны в Венгрии, Чехословакии, 
Италии, Германии и Греции. Диатомитовые 
породы неогенового возраста имеют широкое 
распространение и большую мощность в Япо
нии, на островах Хоккайдо и Хонсю. Геогра
фическое распространение и указание на воз
раст диатомитов можно найти у Тальяферро 
(Taliaferro, 1933), который справедливо подчер
кивает существующую зависимость между пе
риодами интенсивного накопления диатомовых 
илов и максимумом вулканизма. Тот же взгляд 
высказывают Е. В. Рожкова и Ю. Горецкий 
(1945) в работе, посвященной диатомитам и 
трепелам Советского Союза. 

Промышленное использование диатомитов 
очень разнообразно, однако далеко не в такой 
степени, как того заслуживает это ценное, де
шевое и повсеместно распространенное сырье. 
До некоторой степени они используются в строи
тельной, химической, пищевой и медицинской 
практике. В одних случаях наиболее годными 
оказываются морские диатомиты, в других — 
пресноводные. Технология использования диа
томитов вытекает из физических и химических 
свойств породы, большой пористости и свя
занных с этим адсорбционных способностей, 
очень низкого удельного веса и состава из чис
того аморфного кремнезема. 
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Значение диатомовых как руководящих 
ископаемых 

Диатомовые водоросли накапливаются одно
временно с терригенной частью осадка и таким 
образом могут служить своего рода летописью 
происходивших событий. Обилие их в планктоне 
морских и континентальных водоемов позво
ляет использовать их в стратиграфических и 
палеогеографических целях, причем в ряде 
случаев предпочтительно перед другими иско
паемыми. Непосредственно связанные с обме
ном в водной среде, диатомовые тонко реаги
руют на малейшие изменения в ней. Населяя 
в основном поверхностные слои (0—100 м), 
они распределяются в соответствии с климати
ческой зональностью, и их видовой состав в 
значительной мере определяется температур
ными условиями водных масс. Такая же зави
симость должна была существовать и в предше
ствующие геологические эпохи. В этом заклю
чается возможность использовать диатомовые 
водоросли для выяснения условий осадконакоп-
ления. Наконец, диатомовые водоросли ука
зывают непосредственно на возраст донных 
осадков и могут служить в этом отношении 
руководящими ископаемыми. Наиболее резкие 
различия существуют между меловыми, палео
геновыми, неогеновыми и четвертичными фло
рами. Значительно труднее проводятся гра
ницы внутри этих крупных геологических раз
делов. 

Практически отложения мелового возраста 
являются наиболее древними породами, страти
графия и возраст которых пригодны для изуче
ния методом диатомового анализа. Поиски диа
томовых в более древних породах представляют 
большей частью чисто научный интерес, но прак
тического значения для стратиграфии они пока 
не имеют. Наиболее плодотворно применение 
диатомовогометода при изучении осадочных по
род третичного и четвертичного возраста. Очень 
часто диатомовые в этих породах оказываются 
единственными ископаемыми, на которые при
ходится опираться при стратиграфическом рас
членении отложений; в этом отношении пока
зательны морские третичные отложения восточ
ного склона Урала, в геологическом изучении 
которых большую роль сыграли остатки диа
томовых водорослей, а также диатомовые по
роды Поволжья, Украины и юга Советского 
Союза. 

При биостратиграфических исследованиях 
следует основываться на комплексах видов, а 
корреляцию одновозрастных горизонтов про
водить на основании сходных или близких 

комплексов диатомовых с учетом богатства раз
вития видов комплекса. Руководящий комп
лекс видов в том или ином стратиграфическом 
горизонте одновременно является количественно 
доминирующим, так как численно преобладаю
щие виды в осадках характеризуют их возраст 
и экологические условия местообитания. Но 
учитывая, что в одном и том же крупном водое
ме, особенно в морях и океанах, состав диато-
мей в прибрежных водах и в открытых районах 
различен, мы вправе ожидать, что одновозраст-
ные отложения могут содержать разнородные 
комплексы видов. 

Таким образом, диатомовый анализ является 
одним из конкретных методов для восстано
вления палеогеографических условий древних 
водоемов. Успешному развитию этого метода 
способствовали широкие исследования отложе
ний древних четвертичных бассейнов на терри
тории СССР. Органический мир четвертичного 
периода, в том числе диатомовых водорослей, 
наиболее близок современному. Диатомовые 
четвертичного времени в большинстве своем 
сохранились до настоящего времени, так что 
в одной и той же географической области можно 
ожидать в составе флоры диатомовых однотип
ных водоемов большого сходства. Характер 
отклонений в составе четвертичной флоры от 
современной дает ключ к пониманию многих 
особенностей древнего водоема. 

Наконец, хотелось бы обратить внимание 
исследователей на нередкие случаи нахожде
ния диатомей в осадках во вторичном залега
нии. В этих случаях требуется особая осторож
ность в интерпретации результатов диатомового 
анализа. Насколько широко совершается пе
реотложение диатомовых из более древних по
род в более молодые показывают исследования 
современных осадков дальневосточных морей 
Тихого океана и Антарктики, в которых наблю
дается совместное захоронение диатомовых чет
вертичного и третичного возраста. Поэтому 
при анализе диатомовых в породах любого воз
раста и генезиса необходимо иметь в виду слу
чаи переотложения и возможности смеше
ния разновозрастных элементов диатомовой 
флоры. 

Достоверность выводов, полученных путем 
изучения изменений флоры ископаемых диато
мовых, необходимо корректировать, привлекая 
другие методы исследования, в особенности 
палеонтологические и литологические. И толь
ко комплексное исследование является единст
венно правильным и избавляющим от ошибок 
путем для палеогеографических и палеоэколо
гических построений. 
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СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ 

КЛАСС CENTRICAE. ЦЕНТРИЧЕСКИЕ1 

Клетки одиночные или образуют колонии. 
Панцирь дисковидный, эллипсоидальный, шаро
видный, цилиндрический или призматический. 
Нередки вставочные ободки в форме колец, во
ротничков, чешуек, которые иногда значительно 
увеличивают высоту панциря. На вставочных 
ободках нередко развиваются септы. Пояско-
вые ободки — в виде ленты различной высоты; 
реже поясковые ободки отсутствуют. Створки 
большей частью круглые или эллиптические, 
иногда эллиптическо-ланцетные, треугольные 
или четырех-пятиугольные. Диск створки плос
кий, выпуклый, вогнутый и может быть ради
ально-, концентрично- или тангенциальноволни-
стым. Загиб створки низкий (у дисковидных 
форм) или высокий (у цилиндрических форм). 
По краю створки — шипы, которые иногда слу
жат для соединения клеток в колонии; кроме 
того, клетки соединяются слизистыми тяжами, 

выходящими через слизистые поры панциря. 
Структура панциря разнообразная. Основными 
элементами структуры являются ареолы (ка
меры) и поры, реже — ребра, штрихи и склад
ки; у некоторых форм, кроме того, на створке 
имеются разнообразные выросты, «рога» и 
«глазки», щетинки и т. п. Споры, как правило, 
не ареолированные, иногда без всякой видимой 
структуры, но снабжены мелкими шипиками 
и разными выростами; не образуют поисковых 
ободков. 

Многие ископаемые роды центрических диа
томовых описаны по спорам, так как панцири 
вегетативных клеток не сохранились. 

Наиболее древняя группа диатомовых. До
стоверно известна с н. юры. В СССР найдены 
представители 73 родов кл. Centricae, которые 
насчитывают до 2000 видов, большинство из 
них —• морские планктонные. 

ПОРЯДОК DISCINALES. ДИСКОВИДНЫЕ 

Клетки соединены в цепочки, реже они оди
ночны. Панцирь дисковидный, эллипсоидальный 
или цилиндрический, с круглыми или эллипти
ческими створками; загиб створки от низкого 
до высокого. Бывают вставочные ободки. Арео
лы образуют на створке радиальные, тангенци
альные, а иногда параллельные ряды, и не
редко радиальные ряды ареол собраны в пучки. 
Иногда структура расположена беспорядочно, 
на створке имеются, кроме того, разнообразные 
выросты в форме круглых «глазков» или сосоч
ков. По краю створки часто существуют шипы. 
Покоящиеся споры шарообразные. 

Включает три семейства. Большинство из ви
дов морские, многие — ископаемые. 

СЕМЕЙСТВО COSCINODISCACEAE DE TONI, 1890 

Панцирь чаще дисковидный или цилиндри
ческий. Створки круглые, от плоских до сильно
выпуклых, с загибом различной высоты. Среди 
ископаемых известны как споры, так и панцири, 
одиночные и соединенные в цепочки. Створки 
с ареолированной или пористой структурой, у 
спор структура в виде шипиков, бугорков и 
щетинок, реже структура из ареол. Включает 
19 родов, в основном морских, из них пять вы
мерших. Известно с мезозоя. 

Melosira A g a r d h , 1824 (Paralia Heiberg, 
1863). Тип рода — Fragilaria nummuloides 
Lyngbye, 1819; современный. Панцирь большей 

1 Составила А. П. Жузе. 

частью цилиндрический, эллипсоидальный, ша
ровидный, реже дисковидный. Створки круг
лые, обычно сильновыпуклые, с более или ме
нее высоким загибом. У цилиндрических форм 
диск створки хорошо выражен, у шаровидных, 
по существу, отсутствует. Вдоль края створок 
проходит кольцевая борозда — сулькус (в по
перечном сечении U-образная или V-образная), 
которая ограничивает край створки (шейку). 
Шейка в большинстве случаев гиалиновая. От 
борозды внутрь створки, преимущественно у 
древних видов, отходит диафрагма, или кольце
вая септа (рис. 20). По краю диска створки рас
положено кольцо шипов, которыми соседние 
клетки плотно соединяются друг с другом, об
разуя длинные цепочки. Структура створки 
ареолированная, пористая, иногда с ребрами 
или штрихами. Ареолы расположены в беспо
рядке или рядами: радиальными, тангенциаль
ными или спиральными. Панцирь спор шаровид
ный или бочонковидный, с очень выпуклыми 
створками. Известно до 50 современных и ис
копаемых видов (рис. 21—23; табл. VII , 
фиг. 1—6). С в. мела. Достигает породообра
зующего значения в диатомитах палеогенового 
(морские виды) и неогенового (пресноводные 
виды) возраста. Морские виды: н. сенон восточ
ного склона Северного и Приполярного Урала, 
Тургайского пролива, палеоген Поволжья, 
Украины, восточного склона Урала и 3 . Си
бири, миоцен Апшеронского п-ва, сармат, мэо-
тис и акчагыл юга СССР, миоцен и плиоцен 
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Сахалина, Курильских островов и Камчатки, 
четвертичные—повсеместно; пресноводные виды 
с миоцена (олигоцен?): миоцен и плиоцен вос
точного склона Урала, 3 . Сибири, В. Сибири 
(Баргузинская и Тункинская впадины), При
морья, нижнего течения Амура, плиоцен Арме
нии и Грузии, четвертичные — повсеместно, в 
литориновых отложениях Латвийской ССР, 
сенон Гданьской бухты, н. эоцен Дании, С. Гер
мании, в. эоцен Ю. Швеции, миоцен С. Богемии, 
Венгрии, США (штатОрегон). Современное рас
пространение — повсеместно в морских, прес
новодных и солоноватоводных водоемах. 

Podosira Ehrenberg, 1840. Тип рода — Р. пит-
muloides Ehrenberg, 1839; современный. Пан
цирь линзовидный или эллипсоидальный. 
Створки круглые и сильновыпуклые в виде по
лушара. В центре створки — группа беспоря
дочно расположенных пор, в редких случаях 
образование типа пупка (umbelicus). Остальная 
поверхность створки покрыта нежными мелки
ми порами, образующими радиальные ряды, соб
ранные в пучки. В пучках всегда каждый сосед
ний ряд параллелен среднему ряду. Кроме того, 
на створке разбросаны мелкие шипики (рис.24; 
табл. VII фиг. 7). Объем рода в данном издании 
уменьшен за счет исключения многих древних 
вымерших видов с дисковидным панцирем, 
переведенных в p. Pseudopodosira. Известно до 
15 морских современных и ископаемых видов. С 
в. мела, преимущественно в четвертичных. Сар
мат Молдавии, межледниковые и послеледни
ковые отложения с.-з. части СССР (Ленинград
ская, Архангельская области), межледнико
вые Кольского полуострова и Охотского моря; 
в. мел Гданьской бухты, н. олигоцен Нов. Зе
ландии, миоцен Венгрии и Калифорнии. Совре
менное распространение — повсеместно в лито
рали и сублиторали морей. 

Hyalodiscus E h r e n b e r g , 1845. Тип ро
да — Н. laevis Ehrenberg, 1845; современный. 
Панцирь линзовидный или эллипсоидальный, 
большей частью с очень выпуклыми створками. 
Центральная часть створки или пупок резко ог
раниченная, бесструктурная или мелкопори
стая. Поверхность пупка иногда бугорчатая 
или шероховатая. В ископаемом состоянии не

редко встречаются изолированные пупки в 
форме толстых дисков. Периферическая часть 
створки мелкоареолированная или пористая. 
Ареолы или поры в радиальных рядах, обра
зующих пучки, или ареолы, расположены в 
виде двух взаимно перекрещивающихся систем 
линий. Поверхность створки усеяна мелкими 
шипиками (рис. 25, 26). Известно около 15 сов
ременных и ископаемых морских видов. С в. ме
ла, расцвет в четвертичное время. Н . сенон 
Приполярного и восточного склона С. Урала, 
палеоцен Поволжья и Свердловской обл., 
олигоцен Украины, Курской и Волгоградской 
областей, 3 . Сибири, н. сармат Украины, мио
цен-плиоцен Сахалина, акчагыл 3 . Казахстана, 
межледниковые и литориновые отложения с.-з. 
районов Европейской части СССР, Охотского 
моря; н. олигоцен Нов. Зеландии, миоцен Вен
грии, ср. миоцен Калифорнии, межледниковые 
отложения Голландии. Современное распро
странение — повсеместно в обрастаниях лито
ральной и сублиторальной зон морей. 

Pseudopodosira J о u s ё, 1949. Тип рода — 
Ps. piriformis Jouse, 1949; олигоцен, Украина. 
Панцирь дисковидный или почти сферический. 
Створки круглые с равномерно выпуклой сред
ней частью и плоской краевой зоной, шириной 
около ги диаметра створки. У некоторых форм 
выпуклая средняя часть створки имеет допол
нительную выпуклость. Выпуклая средняя 
часть бугорчатая, с тонкой штриховкой по пе
риферии, иногда с короткими толстыми шипами, 
реже без видимой структуры. Широкая крае
вая зона бесструктурна, реже с краевыми мел
кими шипиками (рис. 27, 28). Известно около 
десяти морских видов. В. мел — олигоцен. 
Н. сенон Приполярного и С. Урала, палеоцен 
Свердловской обл., восточного склона Урала, 
3 . Сибири и Тургайского пролива, эоцен и 
н. олигоцен Курской, Воронежской и Харь
ковской областей; эоцен Ю. Швеции (Шёне#), 
н. олигоцен Оамару (Нов. Зеландия). 

Sceletonema G г е v i 1 1 е, 1865 (Trochosira 
Kitton, 1871). Тип рода — 5с. barbadense Gre-
ville, 1865; миоцен, о-в Барбадос. Панцирь 
линзовидный или эллипсоидальный. Размер 
маленький — от 3,5 до 15 р. в диаметре. Створки 

Рис. 20—27. 
20 — схема панциря Melosira: д — диск, з.с — загиб створки, к.б — кольцевая борозда (сулькус), ш — 

шейка, л.б — ложная борозда (псевдосулькус), в — высота, п — поясок (Hustedt, 1930). 21 — Melosira praebaica-

lensis Jouse, X900; миоцен, Приморский край (колл. А. П. Жузе). 22 — спора Melosira islandica О. Mfiller., Х1000; 
соврем., оз. Ханка (Жузе, 1952). 23 — Melosira sol. Ktz.: 23а — вид со створки, X 900; плиоцен, Камчатка (колл. 
А. П. Жузе); 236 — вид с пояска, Х900 .(Диат. ан., т. 2, 1949). 24 — Podosira montagnel Ktz.: 24а — вид со створки; 
24 б — вид сбоку, Х 1000; соврем. (Диат. ан., т. 2, 1949). 25— Hyalodiscus scoticus Grun., XI000; четвертичные, Япон
ское море (колл. А. П. Жузе). 26 — Hyalodiscus scheschukovii Jouse, Х1000; н. сенон. Полярный Урал (Жузе, 1951). 

27 а, б — Pseudopodosira pileiformis Jouse, Х1000; олигоцен. Курская обл. (Диат. ан., т. 2, 1949) 
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выпуклые, круглые, по краю диска с кольцом из 
мелких шипов (у ископаемых видов) или длин
ных окремненных щетинок (у современных ви
дов), при помощи которых клетки соединяются 
в цепочки. Створки бесструктурные или покры
тые нежными порами, иногда с кольцом крупных 
пор по краю. Вблизи края створки у некоторых 
видов проходит кольцевая борозда (рис. 29). 
Известно около десяти ископаемых видов и 
два современных морских планктонных вида. 
С палеоцена, особенно характерен для н. эоцена. 
Палеоцен (камышинские отложения) Повол
жья, н. эоцен Свердловской обл., в. эоцен вос
точного склона Урала, 3 . Сибири и Тургайского 
пролива, миоцен Дальнего Востока; н. эоцен 
(свита Мблер) Дании, миоцен о-ва Барбадос. 
Современное распространение — эвритермные и 
эвригалинные неритические виды обычны в мор
ских бухтах, заливах и эстуариях всех широт 
земного шара. 

Stephanopyxis E h r e n b e r g , 1844. Тип рода — 
Pyxidicula aculeata Ehrenberg, 1844; миоцен, 
США (Ричмонд). Панцирь цилиндрический или 
шаровидный. Створки выпуклые, в форме ци
линдра, колпачка или чаши. Верхушка створ
ки обычно с длинными шипами, при помощи 
которых клетки соединяются в цепочки. Иногда 
шипы бывают вблизи края и на поверхности 
всей створки. Структура створки — из сплош
ной сети крупных камер-ареол или же ареолы 
расположены рыхло. У некоторых видов мезо
зойского возраста структура усложняется при
сутствием продольных, а иногда и поперечных 
шиповатых ребер (табл. VII , фиг. 8). Край 
створки гиалиновый (у спор?). Покоящиеся спо
ры снабжены мелкими шипами в углах ареол, 
в остальном их структура не отличается от ве
гетативных клеток (рис. 30—33). Известно до 
40, преимущественно ископаемых, морских ви
дов. С в. юры; расцвет в меловое и палеогеновое 
время. Валанжин 3 . Сибири, альб Пензенской 
обл., сенон восточного склона Урала, в. мел 
3 . Сибири и Тургайского пролива, палеоген 
Поволжья, Украины, Курской и Воронежской 
областей, восточного склона Урала, 3 . Сибири, 
неоген Каспийского и Черноморского бассей
нов, Молдавии, Сахалина, Камчатки, о-ва При-
былова, четвертичные дальневосточных морей, 
альб Германии (Ганновер), в. мел Калифорнии 
и Гданьской бухты, палеоген Дании, Швеции, 
С. Германии, миоцен Италии, Греции, Венгрии, 
Калифорнии и Японии. Современное распро
странение —в неритическом планктоне дальне
восточных морей, у тихоокеанского побережья 
С. Америки, Японии и в Индийском океане. 

Stephanodiscus E h r e n b e r g , 1845. Тип 
рода — St. niagarae Ehrenberg, 1845; современ

ный, Ниагарский водопад. Панцирь корот-
коцилиндрический или бочонковидный, иног
да с кольцевидными вставочными ободками. 
Створки круглые, редко овальные, концен-
трично или тангенциально волнистые. Структура 
створки из радиальных рядов пор или мелких 
ареол, у центра одинарных, у краев двойных 
или даже тройных. Ряды пор разделяются гиа
линовыми лучами, которые у края заканчива
ются крепкими шипами. У немногих видов 
краевые ряды пор сливаются в ребра. Известно 
около десяти современных и ископаемых видов 
(рис. 34; табл. VII , фиг. 9). С миоцена. (Принад
лежность St. kanitzii Pantocsek (1903—1905) 
из миоцена Венгрии к p. Stephanodiscus сомни
тельна.) Плиоцен Грузии и Армении (нередко 
породообразующий), плиоцен Приморья, ср. 
плиоцен Тункинской и Баргузинской впадин, 
межледниковые отложения Лихвина, Никола-
Поломы, Петрозаводска, литориновые отложе
ния Латвийской ССР, поздне- и послеледнико
вые отложения Прибалтики, Ярославской обл. 
и Чукотского полуострова; миоцен Японии, 
в. плиоцен Германии, плиоцен Франции, ср. 
и н. плиоцен Японии, США (штат Орегон), 
четвертичные Финляндии, Швеции. Современ
ное распространение — повсеместно в планкто
не пресных и слабосолоноватых водоемов. 

Cosmiodiscus G г е v i 1 1 е, 1866. Тип рода— 
С. elegans Greville,. 1866; миоцен, Калифорния 
(Монтерей). Панцирь дисковидный, с более или 
менее выпуклыми круглыми створками. По
верхность створок глубоко концентричноволни-
стая. У края створки, на значительном расстоя
нии друг от друга, находятся тонкие, довольно 
длинные шипы, направленные к центру. От ос
нования шипов к центру протягиваются гиали
новые линии. Ширина и длина этих линий у 
отдельных видов различна: то в виде короткого 
и тонкого луча, то широкой полосы, сужающей
ся к центру. Ареолы в радиальных рядах, 
отличающиеся по длине. Род Cosmiodiscus 
Greville был поставлен Де Тони (De Toni, 
1891—1894) в синонимику p. Coscinodiscus 
Ehrenberg. Изучение ископаемой флоры диато
мовых заставляет нас вслед за Хустедтом (1955) 
восстановить самостоятельность рода, предста
вители которого известны главным образом в 
миоцене и плиоцене, и дополнить его диагноз 
(рис. 35; табл. VIII , фиг. 4). Известно около 
десяти видов, преимущественно морских. С мио
цена. Сармат Керченского п-ва, Одесской обл. 
(с. Мирное), Молдавии (р. Днестр), плиоцен (?) 
Тункинской впадины (озерныеотложения), мио
цен, н. и ср. плиоцен Ю. Сахалина, Камчатки; 
н. и ср. плиоцен о-ва Хоккайдо, Калифорнии 
и о-ва Барбадос. Современное распространение 
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Рис. 28—37. 
28 — Pseudopodosira modesta Jouse, &1000; олигоцен, Воронежская обл. (ДИАТ. АН., Т. 2, 1949). 29 — Sceletonema orna-

tum Grun., X 1000; эоцен, Пензенская обл. (ЖУЗЕ, 1955). 30 — Stephanopyxis turn's Ralfs, X 900; палеоцен, Свердлов
ская обл. (колл. А. П. Жузе) , 31 — Stephanopyxis grunowii Gr. et St.. X 1000; в. эоцен, Свердловская обл. (ЖУЗЕ, 1955). 
32 — Stephanopyxis ferox Ralfs; X900; палеоцен, восточный склон С. Урала (Полуночное) (ЖУЗЕ, 1951). 33 — Stephano 

phyxis sp , (спора),X 900; палеоцен, восточный склон С. Урала, (Полуночное) (колл. А. П. ЖУЗЕ). 34 — S t e p h a n o d i s c u s nia-

gerae Ehrenberg, xlOOO; плиоцен, Армения (колл. А. П. ЖУЗЕ). 35 — Cosmiodiscus elegans Grevill, X 1000; сармат. Одес
ская обл. (колл. А. П. ЖУЗЕ). 36 — Endictya oceanica Ehrenberg: 36а — створка, X 450, 366 — загиб створки, Х675; 
соврем., Черное море (Прошкина-Лавренко, 1955). 37 — Endictya oceanica Ehrenberg: 37а — створка, Х750, 376 — 

загиб створки, Х450, 37в — структура внутреннего слоя, ареол, XI125 (Hustedt, 1927 — 1937) 

http://jurassic.ru/



указывается Хустедтом (1956) в литорали моря 
Бофор, С. Каролина. 

Endictya E h r e n b e r g , 1845. Тип 
рода — Е. oceanica Ehrenberg, 1845; современ
ный. Панцирь в форме барабана. Створки круг
лые, с плоским диском и высоким загибом. Обо
лочка створки двуслойная, и структура слоев 
различная. Наружный слой из сплошной сетки 
крупных ареол, внутренний — из мелких пор, 
расположенных в шахматном' порядке. Край 
створки снабжен грубыми, горизонтально на
правленными зубцами, шпателевидной формы. 
У современных известны короткие цепочки из 
плотно сомкнутых клеток (рис. 36, 37). Два вида. 
С миоцена. В СССР в ископаемом состоянии до
стоверно не известен. Миоцен Венгрии, четвер
тичные Голландии, послеледниковые отложе
ния С. Атлантики, четвертичные севера Тихого 
океана. Современное распространение — в при
брежном планктоне Черного, Средиземного и 
других теплых морей, обычно на мелководье, 
среди водорослей. 

Ethmodiscus C a s t r a c a n e , 1886 (Antel-
minella Schiitt, 1893). Тип рода — Ethmodiscus gi-
gas Castracane, 1886; современный. Панцирь бо-
чонковидный; размеры этого вида превышают 
величину всех известных центрических диато
мовых. Створки круглые, с высоким загибом, 
слегка вогнутые на середине, достигают 1,2— 
1,8 мм в диаметре; высота панциря около 1 мм. 
Загиб створок граничит с высоким (до 350 р.) 
вставочным ободком. Створки и вставочные 
ободки мелко ареолированные. На створке аре
олы образуют радиальные ряды различной дли
ны. В центральной части створки ареолы раз
режены и расположены в беспорядке. На вставоч
ных ободках ареолы в параллельных рядах, с 
широким гиалиновым кантом по краю. На сред
ней части створкц выросты в форме трубочек, 
которые пронизывают кремневую оболочку 
панциря. По мнению Хенди (Wieseman а. Неп-
dey, 1953) трубочки являются секреторными ор
ганами, через которые выделяется слизь, со
единяющая клетки в колонии из двух клеток 
(рис. 38, 39). Известно три морских планктон
ных вида. С четвертичного времени. В СССР 
неизвестен. Четвертичные Тихого океана, Ма
рианской и Филиппинской впадин, Атлантиче
ского и Индийского океанов, послеледнико
вые отложения Ю. Атлантики. Современное рас
пространение в океаническом планктоне суб
тропических и тропических областей Атланти
ческого, Тихого и Индийского океанов, в 
Ионическом море. 

Cyclotella K u t z i n g , 1834. Тип рода — Frus-
tulia 'operculata Agardh, 1827; современный. 
Панцирь дисковидный или короткоцилиндри-

ческий. Створки круглые, концентрично или тан-
генциальноволнистые, реже плоские или ради-
альноволнистые. Структура краевой части и в 
середине створки различная. По краю находят
ся ребра или штрихи, середина створки бес
структурная, иногда с группой мелких пор или 
же с лучистыми рядами из мелких пор. В крае
вой зоне у некоторых видов имеются темные тене
вые линии — утолщения внутренней стенки пан
циря (рис. 40—42). Известно до 30, преимуще
ственно современных, видов. Достоверен с н. пли
оцена. (Принадлежность Cyclotella kellogii Нап
па, 1932, из ср. миоцена Калифорнии к p.Cyc
lotella сомнительна). Плиоцен и раннечетвер-
тичные Армении, Грузии (оз. Севан, Ленинакан, 
Арзни, Кисатиби) и В. Сибири, межледниковые 
отложения Лихвина, Никола-Поломы, поздне-
ледниковые отложения Ярославской, Костром
ской и Ленинградской областей, Анадырской де
прессии (оз. Эльгытхын); ср. плиоцен Германии, 
плиоцен Франции и Калифорнии, четвертичные 
Финляндии, Швеции, Германии и США. Совреме-
ное распространение — повсеместно в планк
тоне и бентосе пресных, солоноватых и (редко) 
морских водоемов. 

Porosira J o r g e n s e n , 1905. Тип рода — 
P. hormoides var. glacialis Grunow, 1884; совре
менный. Панцирь короткоцилиндрический, с 
вставочными ободками. Створки круглые, вы
пуклые в виде часового стекла. Структура 
створки из очень мелких нежных пор, лучисто 
расходящихся из центра створки. Среди спор 
разбросаны крупные отверстия поровых каналь
цев, выделяющих слизь, которая образует тяжи, 
соединяющие клетки в цепочки. Край створки 
узкий, гиалиновый; вблизи края один тонкий 
длинный шип. Споры эллипсоидальной фор
мы с мелкоареолированной структурой и мно
гочисленными мелкими шипиками (рис. 43; 
табл. VII, фиг. 13). Известно в северном полу
шарии — один вид, в южном, у берегов Антарк
тики,—три вида. С н. четвертичных. Ледниковые 
и послеледниковые отложения Берингова и Охот
ского морей и с.-з. части Тихого океана. Со
временное распространение —• неритический 
арктический и антарктический род с ограни
ченным распространением на севере: Север
ное, Чукотское, Берингово, Охотское моря; 
северная часть Японского моря, с.-з. часть 
Тихого океана; южная часть Индийского океана. 

Thalassiosira С1 е v е, 1873. Тип рода—77г. 
nordenskioldii Cleve, 1873; современный. Пан
цирь в виде барабана, обычно с многочисленны
ми вставочными ободками. Створки круглые, 
чаще плоские. По краю створки кольцо, обычно 
из мелких шипов; у некоторых видов шипы 
длинные и довольно грубые (рис. 44—45); 
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Рис. 38—45. 
38 — створка Ethmodiscus rex Wall. , Х200; четвертичные, Филиппинская впадина (Wieseman a. Hendey, 1953). 
39 — схематическое изображение панциря Ethmodiscus, ХЗО. 40 — Cyclotella temperei Eulen., Х900; н. плиоцен, 
Армения (колл. А. П. Жузе) . 41 — Cyclotella aff. castracanet Eulen: 41a — створка, 416 — створка в боко
вом положении с ясной радиальной волнистостью, X 1000; н. плиоцен, западный берег оз. Севан (колл. А. П. Жу
зе). 42— Cyclotella baikalensls Skv. a. Meyer; соврем., оз. Байкал (Скворцов, 1937). 4 3 — P o r o s i r a glacialis (grun.) Jorg.: 
спора, X1500; ледниковые отложения, Охотское море (колл. А. П. Жузе) . 44 — Thalassiosira nordenskioldii CI., 
Х1000; соврем. Берингово море (Cupp, 1943). 45 — Thalassiosira nordenskioldii CI.: вид со. створки, X 900; четвер

тичные, Берингово море (колл. А. П. Жузе) 
Основы палеонтологии 
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иногда имеется один изолированный длинный 
шип вблизи створки. Структура мелкоареоли-
рованная или мелкопористая, реже ареолы 
крупные. Элементы структуры расположены 
радиально, но нередко хорошо выражены и 
тангентальные ряды. В середине створки име
ются слизевые поры, места выхода слизистых 
тяжей, соединяющих клетки в цепочки. У мно
гих видов известны покоящиеся споры, пан
цирь которых имеет форму чечевицы или шара, 
иногда с более грубой структурой, чем у веге
тативной клетки (табл. VII , фиг. 10—11, 14—15). 
Известно более 30 современных и ископаемых ви
дов. С миоцена. (Указание на более древнее 
нахождение недостоверно.) В . сармат и мэо-
тис Таманского п-ва, миоцен и плиоцен Саха
лина, Камчатки, о-ва Прибылова и Командор
ских островов, акчагыл 3 . Казахстана; эоцен 
Ю. Швеции и Ю. Лапландии (недостоверно ука
зание на нахождение одного вида в н. эоцене 
Дании, о-в Морс). Современное распростране
ние — повсеместно в неритическом и реже в 
океаническом планктоне морей, в опресненных 
бухтах, лиманах и эстуариях, единично в соле
ных озерах. 

Coscinodiscus E h r e n b e r g , 1838. Тип рода — 
С. lineatus Ehrenberg, 1838; миоцен, США. 
Панцирь дисковидный, сферический или в форме 
барабана. Клетки одиночные. Створки круглые, 
плоские, выпуклые или вогнутые посредине, 
изредка с концентрической и тангенциальной 
волнистостью. Иногда имеются вставочные 
ободки. Структура створки ареолированная или 
пористая, отличается исключительным разно
образием в отношении размеров ареол и их рас
положения. У многих видов ряды ареол группи
руются в пучки. Ареолы-камеры имеют пори
стую внутреннюю или наружную оболочку, 
иногда поры расположены по краям ареол или 
в их углах. В центре створки — гладкое поле 
или розетка из крупных ареол. По краю створ
ки нередко шипы, короткие ребра и очень редко 
два выроста. Известно до 400 видов, хотя мно
гие из них (рис. 46; табл. VIII, фиг. 1, 2, 5), несо
мненно, синонимы. С н. мела; расцвет с верхне
третичного и в четвертичное время, широко рас
пространены в современном Мировом океане. 
В. мел восточного склона Урала, 3 . Сибири, 
Тургайского пролива, палеоген Поволжья, Ук
раины, Казахстана, восточный склон Урала и 
3 . Сибири, миоцен Апшеронского п-ва, сармат и 
мэотис ю. и ю.-з. районов СССР, понт Таманско
го п-ва, миоцен и плиоцен Дальнего Востока, 
плиоцен Тункинской и Баргузинской котловин, 
Армении и Грузии, акчагыл 3 . Казахстана, 
четвертичные морские отложения Прибалтики; 
альб Германии, в. мел Гданьской бухты и Ка

лифорнии, палеоген Дании, С. Германии и 
Швеции, миоцен Венгрии, Италии, США, 
Японии и о-ва Барбадос, четвертичные Голлан
дии, Швеции и Финляндии. Современное рас
пространение — повсеместно; громадное боль
шинство видов населяет океанический планктон 
морей и океанов, единичные виды известны в 
пресных или слабосоленых водах. 

Craspedodiscus E h r e n b e r g , 1844. Тип рода— 
Cr. coscinodiscus Ehrenberg, 1844; миоцен, Ка
лифорния. Панцирь дисковидный, эллипсо
идальный или в виде невысокой призмы. Створки 
круглые, глубоко концентричноволнистые. Вы
пуклая середина сменяется вогнутой перифери
ческой зоной, в отдельных случаях, наоборот, 
вогнутая центральная часть створки сменяется 
выпуклой периферической. Структура и число 
вогнутых и выпуклых зон створки могут быть 
различными; более крупная — на выпуклых 
зонах и более мелкая — на вогнутых. Ареолы 
расположены концентрическими рядами; в от
дельных случаях размеры ареол на всей створке 
одинаковы. В центре створки наблюдается ро
зетка из более крупных ареол (табл. VIII , 
фиг.6). 14морских ископаемых видов. Альб—мио
цен. Н. эоцен Куйбышевской обл., бассейна 
р. С. Сосьвы (Свердловская обл.), в. майкоп 
Таманского п-ва; фосфориты альба в Ганно
вере, н. эоцен Дании и С. Германии, миоцен 
США и о-ва Барбадос, плиоцен Тихого океана 
(Kolbe, 1954). 

Brightwellia R а 1 f s, 1861. Тип рода — Cras
pedodiscus coronatus Brightwell, 1860; миоцен, 
о-в Барбадос. Панцирь дисковидный, с круглы
ми выпуклыми створками, в центре уплощенны
ми. На створке крупноареолированная струк
тура; ареолы выпуклые, с крупной порой на 
внешней оболочке. Характерно присутствие, 
между центром и краем створки кольца 
из крупных плоских ареол без поры в центре 
(табл. IX, фиг. 1). Известно семь морских 
видов, но не все достоверны. Олигоцен — миоцен. 
Н. олигоцен С. и Приполярного Урала и С. Ка
захстана, олигоцен Луганской и Харьковской 
областей; н. олигоцен Швеции (Шбнен), миоцен 
о-ва Барбадос. 

Hemidiscus W а 1 1 i с h, 1860 (Euodia Bailey, 
1860).Типрода—Hemidiscus cuneiformisWallich, 
1860; современный. Панцирь эллипсоидальный, 
обычно толстостенный, с пояска клиновидный, 
сужающийся от спинной стороны к брюш
ной. Створки полукруглые или неправильно-
эллиптические, плоские, с коротким загибом. 
Вставочные ободки отсутствуют. Структура из 
ареол. Ареолы в более или менее правильных 
радиальных рядах, расходящихся из центра 
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или от центрального гиалинового поля; иногда 
ряды ареол образуют пучки. По краю створок 
короткие шипы (табл. IX, фиг. 2). Вблизи се
редины края брюшной стороны створки имеется 
крупная слизевая пора. Четыре вида. С в. миоце
на. Четвертичные северной части Тихого океана, 
южной части Японского моря,южной части Ин
дийского океана;миоцен Японии, Калифорнии и 
о-ва Барбадос, в. миоцен Венгрии. Современное 
распространение — в океаническом планктоне 
субтропических и тропических районов Атлан
тического, Индийского и Тихого океанов, в 
Японском и Китайском морях, у берегов Ю. Ка
лифорнии. Один вид в субантарктике. 

Porodiscus G г е v i 1 Ге, 1865. Тип рода — 
P. splendidus Greville, 1865; миоцен, о-в Барба
дос. Панцирь шаровидный или конусовидный с 
сильно выпуклыми створками. В центре створки 
большой круглый «глазок», слегка выступаю-, 
щий над створкой, 3—4 р. в диаметре. Струк
тура ареолированная. Ареолы образуют ради
альные ряды, расходящиеся от «глазка». Край 
створки гиалиновый. Пять морских ископае
мых видов, но не все достоверны (табл. VII , 
фиг. • 12). Олигоцен — миоцен. Олигоцен Ук
раины; миоцен о-ва Барбадос (Малые Антиль
ские о-ва). 

Вне СССР в ископаемом состоянии: Anneltus 
Tempere, 1915; Horodiscus Hanna, 1927; Stos-
chia Janisch, 1899. 

СЕМЕЙСТВО ACTINODISCACEAE HUSTEDT, 1930 

Панцирь дисковидный или призматический с 
круглыми или треугольными (реже многоуголь
ными) створками. Створки плоские, выпуклые 
и часто радиальноволнистые. Поверхность ство
рок разделена ребрами, или гиалиновыми лу
чами, на радиальные секторы. Выросты и «глаз
ки» на створке отсутствуют, хотя у p. Acti-
noptychus поровые каналы, выступающие над 
створкой, напоминают выросты. Включает де
вять морских родов, из них четыре ископаемых, 
известны с в. юры. 

Arachnoidiscus B a i l e y , 1849. Тип рода—• 
A. ornatus Ehrenberg, 1849; современный. 
Панцирь дисковидный. Створки круглые, 
плоские. Грубые радиальные ребра разделяют 
поверхность створки на равные секторы. Обычно 
ребра продолжаются от края до центра створки, 
но иногда они укорочены, и тогда в центре об
разуется гиалиновое поле. Вместо ребер изред
ка бывают гиалиновые лучи. По краю створки — 
крупные камеры, образованные ребрами. Меж
ду ребрами находятся ряды ареол, наружная 
мембрана которых грубопористая, а края вол
нистые. Вблизи края ареолы в двойных, трой

ных и более рядах, по направлению к центру 
ряды постепенно выклиниваются (рис. 47). Око
ло десяти морских современных и ископаемых 
видов. С палеоцена. Палеоцен Поволжья и 
восточного склона Урала (Полуночное), н. оли
гоцен Свердловской, Волгоградской областей, 
С. Казахстана, миоцен и плиоцен Сахалина 
(п-ов Шмидта, залив Анива), Камчатки, четвер
тичные дальневосточных морей, литориновые 
отложения Балтики; миоцен Венгрии, Италии, 
Греции, Испании, США, Японии. Современное 
распространение — повсеместно в сублитора
ли морей и океанов, обычно в сообществе с 
Isthmia. 

Stictodiscus G r e v i l l e , 1861. Тип рода — 
Discoplea? rota Ehrenberg, 1844; современный. 
Панцирь дисковидный, реже призматический. 
Створки большей частью круглые, реже тре
угольные или многоугольные, плоские, иногда 
слегка вогнутые на середине. Структура створ
ки с радиальными ребрами, или гиалиновыми 
лучами, иногда выраженными только на пери
ферической ее части. Между ребрами — арео
лы. У края ареолы расположены двумя-тремя 
рядами, по направлению к центру ареолы одно
рядные. Изредка на створке имеются еще и 
тангенциальные тонкие ребра, образующие 
сетку (рис. 48, 49). До 50 морских, главным об
разом ископаемых, видов, но многие сомни
тельны. С в. мела; расцвет в в. эоцене и мио
цене. В. мел (н. сенон) восточного склона Урала 
и 3 . Сибири, в. эоцен Поволжья, восточного 
склона Урала, 3 . Казахстана, миоцен-плио
цен Сахалина и Камчатки; н. эоцен Дании, 
олигоцен Нов. Зеландии, миоцен Италии, Япо
нии, Калифорнии, США. Современное распро
странение — в европейских морях известен 
один бентический вид. 

Pseudostictodiscus G r u n o w (in A. Schmidt 
Atlas, 1882, H. 19). Тип рода — Stictodiscus 
angulatus G r u n o w , 1882; н. эоцен, Дания. 
Панцирь эллипсоидальный. Створки широко
эллиптические с клювовидными отростками на 
полюсах продольной оси. Структура створок из 
радиальных рядов ареол, разделенных узкими 
гиалиновыми просветами. Ареолы на всей по
верхности створки или только на ее периферии; 
в последнем случае вся середина створки глад
кая. Размеры ареол уменьшаются по направле
нию к центру створки. Иногда темная кольце
вая борозда оконтуривает среднюю часть створ
ки (рис. 50, 51). Два морских вида. В. мел — 
эоцен. Палеоцен и эоцен Поволжья, восточного 
склона Урала и 3 . Сибири; в. мел Калифорнии 
(свита Морено), н. эоцен Дании, С. Германии. 

Actinoptychus E h r e n b e r g , 1839. Тип 
рода — A. senarius Ehrenberg, 1839; миоцен, 
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США. Панцирь дисковидный. Створки круглые. 
Поверхность их радиальноволнистая, вогнутые 
секторы сменяются выпуклыми. Обычно на 
створке 6—10—14 секторов, редко больше. 
Вершина каждого сектора граничит с цен
тральным полем, а их основания заканчиваются 
вблизи края. Нередко в основании выпуклых 
секторов или вдоль их боковых сторон имеются 
гладкие (гиалиновые) полосы. У внешнего края 
выпуклых секторов находится отверстие поро-
вого канала. Створки двуслойные (иногда мно
гослойные), структура рлоев чаще различна: 
более грубая на внешнем слое и более тонкая на 
внутреннем. Обычно выпуклые и вогнутые сек
торы отличаются по структуре; нередко на вы
пуклых секторах имеется сетка из многоуголь
ников, а на вогнутых — радиальные ряды из 
мелких пор (рис. 52; табл. IX, фиг. 4). Около 
100 современных и ископаемых морских видов. 
С мела. Н. сенон восточного склона С. Урала, 
эоцен и н. олигоцен Казахстана, Украины, Кур
ской и Луганской областей, миоцен — плиоцен 
Сахалина, Камчатки, Курильских и Командор
ских островов, о-в Прибылова, миоцен Апше-
ронского полуострова, сармат Молдавии, меж
ледниковые отложения Ленинградской и Ар
хангельской областей; сенон Гданьской бухты, 
в, мел Калифорнии, н. эоцен Дании, н. олиго
цен Нов. Зеландии, сармат Венгрии, миоцен 
Италии, США. 

Lepidodiscus W i t t , 1886. Тип рода — L. ele-
gans Witt , 1886; палеоцен, Ульяновская обл. 
Панцирь дисковидный, створки слабовогнутые, 
периферическая часть их радиальноволнистая 
и разделена ребрами на многочисленные секто
ры. Вогнутая середина створки отделена от вы
пуклой периферической части темной бороз
дой. На средней части створки разбросаны мел
кие ареолы; периферическая зона заштрихо
вана; штрихи образуют очень сложный и тон
кий рисунок (табл. IX, фиг. 3). Три морских 
вида. В. мел — н. эоцен. В. мел Свердловской 
обл. (Ивдельский р-н), палеоцен и н. эоцен По
волжья (Ульяновской, Пензенской и Волго
градской областей). 

Compositus V е k s h i п а, 1960. Тип рода — 
С. evgenii Vekshina, 1960; марьяновская под-
свита (в. юра), Западно-Сибирская низменность, 

Утешево. Панцирь короткоцилиндрический с 
радиальноволнистыми створками. Выпуклые 
секторы створки имеют форму широких полос, 
вогнутые — клиновидной формы. Диаметр 
створки до 300 ц. Край створки снабжен зубо
видными выростами, которые оканчиваются ши
пами. Вся створка равномерно ареолирована 
(одна ареола в 10 ц). По строению панциря бли
зок p. Pyrgodiscus Kitton, в особенности к 
P. antiquus Forti et Schulz из альбских фосфо
ритов Ганновера. Род монотипный (рис. 53). 
В. юра 3 . Сибири (Утешево). 

Asterolampra E h r e n b e r g , 1844. Тип ро
д а — A. marylandica Ehrenberg, 1844; ср. мио
цен, Ноттингам (США). Панцирь дисковидный. 
Створки круглые, обычно выпуклые, с обшир
ным гладким средним полем. Из центра створ
ки расходятся тонкие радиальные ребра, кото
рые заканчиваются у внешнего края среднего 
поля. Периферическая часть створки разде
лена на клиновидные сегменты гиалиновыми 
лучами, заканчивающиеся плоскими малень
кими выростами у края створки. Перифериче
ская часть створки ареолированная; иногда 
ареолы группируются в пучки (рис. 54). До де
сяти современных и ископаемых видов. С мио
цена. Эоцен (?) Поволжья, в. Майкоп Таманского 
п-ва, ср. миоцен Апшеронского п-ва; миоцен 
Венгрии, Японии и Калифорнии. Современ
ное распространение— в океаническом планк
тоне морей Ю. Европы, в тропических и эквато
риальной частях Тихого, Индийского и Атлан
тического океанов. 

Asteromphalus E h r e n b e r g , 1844. Тип 
рода — A. darwinii Ehrenberg, 1844; современ
ный. Панцирь дисковидный. Створки круглые 
или овальные, слегка выпуклые и радиально-
волнистые. На створке различаются гладкое 
среднее поле и ареолированная периферическая 
зона. Из центра створки до ее края протяги
вается тонкий гиалиновый луч. Периферическая 
зона створки разделена гиалиновыми толстыми 
лучами на клиновидные секторы, структура ко
торых ареолирована (рис. 55). До 30 морских 
как современных, так и ископаемых видов. 
С миоцена. В. майкоп Таманского п-ва, н. сар
мат Ю. Украины, в. сармат С. Кавказа, миоцен 
Сахалина и Камчатки, четвертичные дальне-

Рис. 46—52. 
46 — Coscinodiscus lineal us Ehrenberg f. fossilis Jouse, X 500; палеоцен, Ульяновская обл. (Диат. ан., т. 2, 1949). 47 — 
Arachnoidiscus ehrenbergii Bail . f. palaeocaenicus Jouse, X900; палеоцен. Свердловская, обл. (Жузе, 1951). 48 — Stictodiscus 

punctatus Jouse, X 1000; в. мел., Свердловская обл. (Б. Актай) (Жузе, 1949). 49 — Stictodiscus pantocsekii Temp., X 1000; 
в. эоцен, Свердловская обл. (Камышлов) (Жузе, 1955). 50 — Pseudostictodiscus angulatus Grun., X 1000; палеоцен — 
эоцен, Свердловская обл. (Жузе, 1951). 51 — Pseudostictodiscus picus Hanna, X 1000; палеоцен; восточный склон 
С. Урала (Полуночное) (Жузе, 1951). 52 — Actinoptychus splendens Ralfs, X 1500; сармат, Молдавия (колл. А. П. Жузе) 
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восточных морей; миоцен Венгрии, Японии, 
Калифорнии. Современное распространение — в 
морях и океанах умеренных и южных широт: 
в южной части Охотского и Берингова морей, 
в Японском море, в с.-з. части Тихого океана, 
в Индийском океане, в С. Атлантике, у берегов 
Антарктиды. 

Вне СССР в ископаемом состоянии: Beneto-
rus Hanna, 1927; Actinodiscus Greville, 1863; 
Centroporus Pantocsek, 1889; Truania Pantocsek, 
1886; Brunia Tempere, 1891. 

СЕМЕЙСТВО EUPODISCACEAE DE TONI, 1890 

Панцирь дисковидный, иногда в форме не
высокой призмы. Створки круглые, редко трех-
четырехугольные. Структура створки большей 
частью ареолированная. Ареолы часто распо
ложены в пучках. Имеются разнообразные вы
росты: «глазки» и выпуклые участки, которые 
обычно находятся вблизи створки. 

Включает семь морских родов, три ископае
мые. 

Auliscus E h r e n b e r g , 1844. Тип рода — 
A. gigas Ehrenberg, 1844; современный. Пан
цирь дисковидный или эллипсоидальный. 
Створки круглые и эллиптические. Вблизи края 
створки по диагонали обычно расположено два 
(реже четыре) «глазка», т. е. гладких круглых 
выроста. У некоторых видов «глазки» находятся 
на выпуклинах створки. Структура створки со
стоит из штрихов, которые образуют вокруг 
«глазков» и на противоположных сторонах 
створки своеобразные фигуры, напоминающие 
четырехлистник. Ареолированная структура от
сутствует. По краю удлиненные крупные ребра 
(фиг. 56). До 50 видов, но не все достоверны. 
С олигоцена. Олигоцен Курской обл. и Украи
ны; н. олигоцен Нов. Зеландии, миоцен Венг
рии и о-ва Барбадос, ср. миоцен Калифорнии. 
Современное распространение — в литорали и 
сублиторали всех европейских морей, в Черном 
и Японском морях, в тропическом планктоне 
всех океанов. 

Monopsis G r o v e et S t u г t, 1887. Тип ро
да — M. mammosa Grove et Sturt, 1887; н. оли
гоцен. Нов. Зеландия. Панцирь дисковидный, 
толстый, с круглыми, концентрично выпуклы
ми створками. На периферической части створки 
эксцентрично расположен один круглый плос
кий вырост — «глазок», окруженный гиалино
вым кольцом. Тонкие лучистые штрихи густо 
расположены вокруг «глазка» и более рыхло — 
на всей остальной створке. Широкий край по
крыт штрихами; глубокая борозда отделяет его 
от периферической зоны створки (рис. 57). 
Два вида. Н. эоцен — н. олигоцен. Эоцен Вол

гоградской обл., харьковские отложения Кур
ской и Воронежской областей; н. олигоцен 
Нов. Зеландии. 

Aulacodiscus E h r e n b e r g , 1844. Тип ро
да — A. crux Ehrenberg, 1844; миоцен, 
шт. Виргиния (США). Панцирь дисковидный 
или низкоцилиндрический, нередко с многочис
ленными вставочными ободками. Створки круг
лые, с выпуклинами, расположенными по радиу
сам или по кругу. Выпуклины грушевидной, 
шаровидной или сосковидной формы, редко вы
пуклые, более или менее плоские. Число выпу
клин может быть различным, но не меньше двух. 
Ареолированная структура створки отличается 
исключительным разнообразием и зависит от 
формы и числа выпуклин. Середина створки во
гнутая, большей частью бесструктурная. Более 
30, главным образом ископаемых, морских ви
дов (рис. 58; табл. IX, фиг. 5—6). С в. мела, рас
цвет в олигоцене —̂  миоцене. Н. сенон Север
ного и Приполярного Урала, палеоген Повол
жья, Украины, восточного склона Урала, 
3 . Сибири и Казахстана, миоцен и плиоцен Саха
лина, Камчатки, Командорских и Курильских 
островов; сенон Гданьской бухты, в. мел Кали
форнии, н. эоцен Дании (свита Мёлер), эоцен 
Швеции, олигоцен Оамару (Нов. Зеландия), 
миоцен Венгрии, Италии, Японии, США и о-ва 
Барбадос. 

Corona L e f e b o u r e t C h e n e y i e r e , 
1938. Тип рода — С. magnified Lefebour et 
Cheneviere, 1938; эоцен, Волгоградская обл. 
Панцирь дисковидный, с толстыми круглыми 
створками. Поверхность створок глубоко кон-
центричноволнистая, с небольшим гладким по
лем в центре. На периферической зоне створки 
пять или семь крупных выростов сосковидной 
формы. На верхушке выростов видны отвер
стия поровых каналов. Край створки снабжен 
крепкими короткими шипами. Структура арео
лированная. Ареолы образуют неясные радиаль
ные и концентрические ряды (рис. 59). Род мо
нотипный. Эоцен Волгоградской обл., олиго
цен Луганской обл. (у Староверовки). 

Actinocyclus E h r e n b e r g , 1838. Тип ро
да — A. octonarius Ehrenberg, 1838; отложения 
перувианского гуано. Панцирь дисковидный, 
эллипсоидальный или барабановидный. Створки 
круглые или овальные, плоские, но чаще кон
центр ичноволнистые. Вблизи края створки 
круглый плоский «глазок», окруженный гиа
линовым кольцом. Структура створки из ради
альных рядов ареол и гиалиновых просветов 
между ними; в редких случаях ряды ареол со
браны в пучки. В центре часто небольшое глад
кое поле. В прикраевой зоне мелкие ареолы в 
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Рис. 53—59. 
53 — Compositus evgenii Vekshina, X400; в. юра — валанжин, 3 . Сибирь (колл. В. Н. Векшиной). 54 — Asterolampra 

marytandica Ehrenberg, Х900; миоцен, Сахалин (Сирр, 1943). 55 — Asteromphatus robustus Castr., X 900; плиоцен, Са
халин (колл. А. П. Жузе). 56 — Auliscus sculptus Ralfs, Х900; четвертичные, Японское море (Диат. ан., т. 2, 1940). 
57 — Monopsis marginata Chen, Х450; олигоцен, Украина (колл. А. П. Жузе) . 58 — Aulacodiscus septus A. S., Х500; 
н. сенон, Свердловская обл. (Жузе, 1949). 59 — Corona magnified Lef. et Chen., X450; в. эоцен Поволжье (колл. 

А. П. Жузе) 
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перекрещивающихся рядах. По краю кольцо 
крепких шипов. Край густо заштрихован 
(рис. 60). Достоверно известно десять морских 
современных и ископаемых видов. С миоцена. 
Майкоп и понт Таманского п-ва, миоцен Апше-
ронского п-ва, сармат и мэотис Черноморского 
бассейна, межледниковые отложения с.-з. ча
сти СССР и в Карельской АССР, четвертичные 
Тихого океана, литориновые отложения Бал
тики; миоцен Моравии, Японии, США. Совре
менное распространение — в прибрежных, 
обычно распресненных участках морей, неко
торые виды широко распространены в океанах. 

Eupodiscus R a t t r a y , 1888. Тип рода — 
Е. inconspicuus Rattray, 1888; н. миоцен, Кали
форния. Панцирь дисковидный, створки чаще 
плоские. Структура створки из сплошной сетки 
полигональных ареол, образующих тангенци
альные ряды. Присутствие на створке сплош
ной ареолированной сетки отличает этот род от 
близких родов A uliscus и Glyphodiscus, где име
ется штриховатая структура. Вблизи края 
створки круглые плоские и бесструктурные вы
росты или «глазки». Между ними иногда распо
ложены шипы. В зависимости от количества 
«глазков» и их формы различают следующие 
группы (Karsten, 1928) (рис. 61): 

1) Eu-Eupodiscus Ehrenberg, 1844 — с много
численными плоскими маленькими «глазками» 
у края створки; 

2) Roperia Grunow (по V. Heurck, Synopsis, 
1885) —• с единственным «глазком» у края 
створки; 

3) Rattrayella De Toni, 1889 — с многочис
ленными мелкими «глазками», чередующимися 
с шипами; 

4) Isodiscus Rattray, 1888 — с двумя круп
ными и, кроме того, многочисленными мелкими 
«глазками» по краю створки. 

В СССР известны представители первых трех 
секций. Общее число видов достигает 20, виды 
в основном ископаемые и все морские. С палео
цена. Нижнесызранские и волгоградские отло
жения Поволжья, палеоцен Свердловской обл., 
олигоцен Украины; н. олигоцен Нов. Зеландии, 
н. и ср. миоцен Калифорнии (свита Монтерей), 
миоцен о-ва Барбадос. Современное распро
странение — в Средиземном море, Тихом и 
Индийском океанах, в северной части Атлан
тики (Roperia). 

Glyphodiscus G г е v i 1 1 е, 1862. Тип рода — 
Gl.stellatusGvewiWe, 1862; н. миоцен (свитаМон
терей), Калифорния. Панцирь, дисковидный 
или в виде невысокой призмы с круглыми или 
округло-четырехугольными створками. Вблизи 
края на умеренно выпуклых участках створки 
находятся крупные «глазки» диаметром от 2 до 
4 [I. В центре створки иногда круглое гладкое 
поле. От него р асходятся тонкие волнистые штри
хи, которые, не доходя до края створки, преры
ваются широкой гиалиновой полосой. Корот
кие штрихи имеются у края створки и между 
«глазками» (рис. 62). До семи морских видов. 
Олигоцен — миоцен. Олигоцен Украины и Лу
ганской обл.; н. олигоцен Оамару (Нов. Зелан
дия), н. миоцен Калифорнии. 

Вне СССР в ископаемом состоянии: Noskya 
Lefebour et Cheneviere, 1938; Grovea A. Schmidt 
(Atlas, pi. 149, 1890); Meretrosulus Hanna, 
1927; Pseudo-Auliscus Leuduger Fortmorel, 
1879; Fenestrella Greville, 1863; Craspedopo-
rus Greville, 1863. 

ПОРЯДОК SOLENIALES. СОЛЕНИЕВЫЕ 

Панцирь тонкий, цилиндрический, удлиняю
щийся за счет многочисленных вставочных обод
ков. Створка круглая, плоская или выпуклая, 
нередко вытянутая в конусовидный или рого
видный вырост. По краю створки иногда мелкие 

шипики и редко несколько длинных щетинок. 
Споры цилиндрические, бесструктурные и дис-
ковидные с ареолированной структурой и коль
цом шипов по краю. 

Включает одно семейство, главным образом 
современные морские планктонные виды. 

Рис. 60—71. 

60а — Actinocyclus ehreribergii var. ralfsii Hust., X450; четвертичные. Японское море (Hustedt, 1927—1937); 606 — Actinoyclus 

ehreribergii var. ienellus (Breb.) Hust., X900; мэотис, Таманский п-в ((Милованова, 1955). 61 — Eupodiscus kamischevensis Jouse, 
К1500; н. эоцен, Куйбышевская обл. (Диат. ан., т. 2, 1949). 62 — Glyphodiscus s t r i g i l l a t u s A. S., Х600; палеоцен, Ульяновска» 
обл. (Schmidt, Атлас). 63 а, б— Bacterosira fragitis Gran, (спора), X 900; ледниковые отложения. Охотское море (колл. А. П. Жузе) 
64— Rhizosolenia hrbetata f. hiemalis Gran.: створка, X900; четвертичные Камчатка (колл. А. П. Жузе). 65а,б — R h i z o s o l e n i a calcaravis 

М. Schu ltze: створка, X 900; н. сармат, Шибик (колл. А. П. Жузе). 66 — Rhizoso'enia alata f. c u r v i r o s t r i s Gran., X 5®0; четвер
тичные, Охотское море (колл. А. П. Жузе). 67 — Chaetoceros afjinis Lauder: спора, Х1000; четвертичные. Японское море (колл. 
А. П. Жузе). 68 — Chaetoceros lorenzianus Grun.: спора, X 1000; плиоцен, п-в Шмидта (колл. А.. П. Жузе). 69 — Chaetoceros sub-

secundus Hust.: спора, X1000; четвертичные. Анадырский залив (Cupp, 1943). 70 — D i t y l u m brightwellii Grun.: клетки со спорой, 
X 900; [четвертичные, Берингово море (Cupp, 1943). 71а, 716 — B i t y l u m cornutum Forti et Schulz, X380; альб, Германия (Диат. 

ан.,' т. 2, 1949) 
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СЕМЕЙСТВО SOLENIACEAE SCHUTT, 1896. 

Панцирь тонкий, цилиндрический, со вста
вочными ободками в форме воротничков, колец 
или чешуек. Створки круглые, плоские или вы
пуклые, иногда вытянутые в отросток кониче
ской формы. По краю створки изредка развиты 
длинные щетинки или шипики. Включает во
семь родов, из них представители трех изве
стны ископаемыми. 

Bacterosira G r a n , 1900. Тип рода — Ьаи-
deria fragilis Gran, 1897; планктон, арктиче
ские моря. В ископаемом состоянии сохраняют
ся только покоящиеся споры, известные в лите
ратуре под названием Coscinodiscus bathyom-
phalus Cleve. Панцирь спор дисковидный, 
створки круглые, с резко выраженной цент
ральной выпуклиной на одной из створок. На 
второй створке панциря выпуклина выражена 
слабо или совершенно отсутствует. Структура 
створок мелкоареолированная, на центральной 
выпуклине ареолы крупнее и разреженнее. По 
краю узкий гиалиновый кант и кольцо из мел
ких шипов (рис. 63; табл. X, фиг. 1). Род 
монотипный. С четвертичного времени. Меж
ледниковые отложения Ленинградской обл. и 
Чукотского п-ва, ледниковые и послеледнико
вые отложения Берингова и Охотского морей. 
Современное распространение — широко пред
ставлен в неритическом весеннем планктоне 
северных и дальневосточных морей Камчат
ского района Тихого океана. 

Rhizosolenia В г i g h t w e 1 1, 1858 x . Тип 
рода — Rh. alata Brightwell, 1858; современ
ный. Панцирь удлиненно-цилиндрический. 
Створки плоские или в форме колпачков различ
ной высоты, с конической асимметрично оття
нутой верхушкой, которая часто снабжена ко
ротким, толстым или тонким и длинным отро
стком или щетинкой. У основания этих отрост
ков иногда находятся два гиалиновых «ушка». 
Структура створок тонкопористая, редко гру-
бопористая, или неразличимая. Покоящиеся 
споры цилиндрические, с закругленным или 
заостренным верхним концом створки, бесструк
турные (табл. IX, фиг. 2). В ископаемом со
стоянии сохраняются створки, выросты створок 
и споры. В редких случаях полностью сохра
няется панцирь, как, например, в поверхност
ных отложениях современных морей (рис. 64— 
66; табл. I I I , фиг. 7). До 30, преимущественно 
современных и морских, видов. С миоцена. 
Сармат С. Кавказа (местечко Шибик), в. май-
коп Таманского п-ва, миоцен и плиоцен Саха
лина и Камчатки, четвертичные дальневосточ
ных морей и Мирового океана; н. эоцен (?) 
С. Германии. Современное распространение — 
•повсеместно в неритическом и океаническом 
планктоне внутренних морей и в океанах. 

Вне СССР в ископаемом состоянии: p. Dac-
tyliosolen Castracane, 1886, в который Форти и 
Шульц (Forti u. Schulz, 1932), по-видимому, 
ошибочно поместили один вид (D. priscus 
Forti et Schulz) из н. мела Германии. 

ПОРЯДОК BIDDULPHIALES. БИДУЛЬФИЕВЫЕ 
Панцирь в форме невысокой призмы, эллип

соида или короткого цилиндра. Створки круг
лые, треугольные (реже четырех- или пятиуголь
ные) либо эллиптические. У отдельных родов 
имеются вставочные ободки. Створки снабжены 
длинными щетинками, шипами и выростами, в 
свою очередь иногда несущими шипы. Некото
рые представители в ископаемом состоянии 
известны только в виде покоящихся спор; мор
фология и структура их, как правило, отли
чаются от вегетативной клетки. Клетки обра
зуют длинные или короткие цепочки, реже оди
ночные. 

Включает два семейства с исключительно 
морскими родами; некоторые из этих родов — 
ископаемые. 

СЕМЕЙСТВО CHAETOCERACEAE DE TONI, 1890 

В ископаемом состоянии обычно сохраняются 
споры, у которых панцирь толще. В современ
ных морских осадках изредка сохраняются пан
цири и их щетинки. Споры состоят из двух 

створок, образующих шаровидный или эллип
соидальный панцирь. Как правило, одна из 
створок выпуклее и более густо усажена шипи-
ками, чем другая. Очень редко споры гладкие; 
иногда одна из створок образует роговидные 
отростки. Ископаемые достоверно встречаются 
с миоцена, но возможно и более раннее сущест
вование. Два рода. 

Chaetoceros E h r e n b e r g, 1844. Тип рода — 
Ch. tetrachaeta Ehrenberg, 1840; современный. 
В ископаемом состоянии сохраняются покоя
щиеся споры и щетинки от панцирей, в очень 
редких случаях в современных и древних отло
жениях сохраняются тонкостенные панцири 
вегетативных клеток. Панцирь короткоцилин-
дрический, иногда с небольшим количеством 
вставочных ободков, без септ, с очень тонкой, 

1 В интернациональном коде ботанической номен
клатуры в 1952 г. был принят род Rhizosolenia Bright-
well, 1858, чтобы объединить p. Rhizosolenia Ehrenberg, 
1843 и p. Monoceros Van Goor, 1824; типом рода пред
ложено считать Rhizosolenia alata Brightwell, 1858 (см. 
Hendey, 1954). 

106 

http://jurassic.ru/



неразличимой структурой (на микрографиях, 
снятых в электронном микроскопе, заметна 
мелкая пористость). Створки эллиптические, с 
плоской, выпуклой или вогнутой поверхностью 
и более или менее высоким загибом и с длин
ной щетинкой на каждом из полюсов створки. 
Споры шарообразные или эллипсоидальные 
(диаметром от 5 до 25 и,). Створки спор груше
видной или колпачковидной формы; первич
ная створка более выпуклая, с шипиками и с 
длинными, ветвящимися на верхушке выро
стами, вторичная створка менее выпуклая, с 
шипиками и никогда не имеет выростов 
{рис. 67—69; табл. X, фиг. 3). Свыше 100 ви
дов. С миоцена. Не лишено вероятности, что 
некоторые древние диатомовые являются спора
ми Chaetoceros (роды Periptera, Kcntrodiscus, 
Keratophora и др.). Сармат и мэотис ю. и ю.-з. 
частей СССР, майкоп Таманского п-ва, сармат 
Керченского п-ва, миоцен и плиоцен Сахали
на, Камчатки и о-ва Хоккайдо. Современное 
распространение — повсеместно в планктоне 
прибрежных и открытых областей морей и океа
нов. В солоноватых и пресных водах известны 
два вида. 

СЕМЕЙСТВО BIDDULPHIACEAE DE TONI, 1890 

Панцирь эллипсоидальный в виде трех-четы-
рехгранных призм или цилиндрический. Створ
ки эллиптические, круглые, цилиндрические, 
треугольные, реже четырех- или пятиугольные. 
На углах створок находятся различной высоты 
и формы выросты, у некоторых родов снабжен
ные шипами. Выросты служат для соединения 
клеток в цепочки. Створки ареолированные; 
кроме того, имеются ребра, штрихи и длинные 
щетинки. Поясок также большей частью струк
турный. 

Включает 13 родов, многие из них известны 
только ископаемыми. 

Ditylum B a i l e y , 1862. Тип рода — Tri-
ceratium intricatum Т. West, 1860; современный. 
Панцирь цилиндрический или призматический, 
с многочисленными вставочными ободками. 
Створки в форме пирамид или выпуклых колпач
ков с толстым, полым выростом длиной до 80 \1. 
Вырост выходит из центра створки и иногда на 
конце ветвится. По внешнему краю выпуклой 
части створки иногда расположен густой венец 
из длинных щетинок. Структура мелкопори
стая, поры образуют радиальные ряды. Покоя
щиеся споры той же формы, но размерами мень
ше панциря вегетативной клетки. Известны 
три вида, один из них ископаемый (рис. 70, 71). 
С четвертичного времени. В четвертичных от
ложениях Охотского и Берингова морей. Dity
lum cornututn Forti et Schulz (1932), описанный 

из альба у Ганновера, по-видимому, ошибочно 
отнесен к p. Ditylum. Современное распростра
нение — в распресненных прибрежных районах 
дальневосточных морей, в Черном и Азовском 
морях. 

Triceratium Е h г е n b e r g , 1839. Тип рода — 
Tr. favus Ehrenberg, 1839; современный. Пан
цирь в форме трех-четырех-, а иногда и пяти
гранных плоских коробочек. Изредка панцирь 
короткоцилиндрический со слабо выраженной 
угловатостью. Створки соответственно тре
угольные, четырех- и пятиугольные, очень 
редко округлые. Средняя часть створки чаще 
сильновыпуклая. Края створки прямые, во
гнутые или выпуклые, иногда с угловатым вы
ступом посредине. Концы створки неоттянутые 
или более или менее оттянутые, часто отделяют
ся гиалиновыми дугами. Углы створки снаб
жены выростами, которыми соседние клетки 
соединяются в цепочки. Структура створки 
исключительно разнообразная, большей частью 
ареолированная или пористая, иногда по кра
ям с ребрами и шипами. Споры не найдены 
(рис. 72, 73; табл. X, фиг. 4). Свыше 300 ви
дов, большинство из них ископаемые. С в. мела, 
наибольшее развитие в третичных бассейнах. 
Сенон восточного склона Урала, 3 . Сибири и 
Тургайского пролива, нижнесызранские и вол
гоградские отложения Поволжья, палеоген 
восточного склона Урала и С. Казахстана, оли
гоцен Украины, Курской и Воронежской обла
стей, майкоп Таманского п-ва, сармат и мэотис 
Черноморья и Молдавии, акчагыл 3 . Казах
стана (р. Солянка), миоцен и плиоцен Дальнего 
Востока, четвертичные Охотского и Берингова 
морей; в. мел. Калифорнии и Польши, н. эо
цен Дании и Германии, эоцен Швеции, н. олиго
цен Нов. Зеландии, миоцен Венгрии, Ита
лии, Испании, Калифорнии, о-ва Барбадос. 
Современное распространение — повсеместно 
в обрастаниях и на дне сублиторальной и лито
ральной зон морей, океанов, изредка в нерити
ческом планктоне преимущественно теплых мо
рей. Известны криофилы, образующие массо
вые скопления на нижней поверхности льдов. 

Entogonia G r e v i l l e , 1863. Тип рода— 
Е. amabilis Greville, 1863; миоцен,о-в Бар
бадос. Панцирь в форме невысокой, трех
гранной, редко четырех- или пятигранной 
коробки. Створки треугольные, четырех- или 
пятиугольные, с выростами на углах, подобно 
представителям p. Triceratium. Середина створ
ки занята внутренним треугольным телом, 
вложенным в полость створки. Внутренний 
треугольник с оттянутыми углами и вогнуты
ми, реже прямыми сторонами; структура его 
в форме штрихов, лучисто расходящихся из 
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центра створки. На периферической части створ
ки грубые каналы-ребра, которые чередуют
ся с двумя или тремя рядами ареол (рис. 74). До 
20 морских видов, руководящих для миоцена. 
Указания на более ранние находки недосто
верны. Виды Entogonia, указанные Панточе-
ком (Pantocsek, 1903—1905) в эоцене Повол
жья, встреченные в эоцене Свердловской и 
падно-Казахстанской обл. (среднее течение 
р. Солянки),должны быть отнесены к p. Tri-
ceratium (рис. 74); у всех них хотя и имеются 
каналы-ребра, сходящиеся в центре створки, 
однако отсутствуют внутренние треугольники, 
которые обязательны для всех Entogonia (Che-
neviere, 1937). Миоцен Венгрии, Чехословакии, 
Японии и о-ва Барбадос (первичное и массовое 
местонахождение). В СССР неизвестен. 

Biddulphia G r a y , 1831 {Odontella Agardh, 
1832; Zygoceros Ehrenberg, 1839). Тип рода — 
Conferva biddulphiana Smith, 1807; современный. 
Панцирь цилиндрический, эллипсоидальный, с 
округлыми или эллиптическими створками. 
Иногда панцирь достигает значительной вы
соты за счет высоких загибов створок и широ
кого пояска. На полюсах створки находятся 
выросты различной высоты и формы, с гиалино
вым «глазком» на вершине. Створки пересе
каются двумя или большим числом глубоких 
борозд, которые образуют выпуклины различ
ной формы и разной высоты. На середине створ
ки длинные щетинки, иногда пучок щетинок, а 
также мелкие шипики. По краю створки прохо
дит гиалиновый кант. Структура створки арео
лированная или (у многих ископаемых видов) 
шиповатая. На пояске ареолы в параллельных 
рядах (рис. 75; табл. X, фиг. 6, 7). Известно 
25—30 морских видов, многие ископаемые. 
С мела, расцвет с верхнетретичного времени. 
Н. сенон Приполярного Урала и Свердловской 
обл., палеоген Поволжья, восточного склона 
Урала, 3 . Сибири и Казахстана, миоцен Апше-
ронского п-ва, сармат и мэотис Таманского 
п-ва и ю.-з. Украины, плиоцен Камчатки и Саха
лина, нижнечетвертичные Охотского моря; н. 
олигоцен Нов. Зеландии (Оамару), миоцен Венг
рии, Италии, Японии, США и о-ва Барбадос. 

Xystotheca H a n n a , 1932. Тип рода — 
X. hustedtii Hanna, 1932; ср. миоцен, Калифор
ния. Створка ромбическая с клиновидными, 
слегка оттянутыми концами. Концы с крупным 
плоским выростом, сходным с таковым у Tri-
ceratium и у некоторых Biddulphia. Поверхность 
выростов очень тонкоштриховатая. Структура 
створки состоит из крупных вытянутых или 
округлых «пятен» (утолщений), пронизанных 
крупными порами, в количестве от двух до 
восьми, в зависимости от длины «пятна». Ближе 
к краю «пятна» вытянуты наподобие ребер. 
Край широкий, гиалиновый (рис. 76). Род мо
нотипный. Н. плиоцен западного побережья 
Камчатки; ср. миоцен Калифорнии (свита 
Темблор). 

Cerataulus E h r e n b e r g , 1843. Тип рода — 
С. turgidus Ehrenberg, 1843; современный. 
Панцирь в форме высокой коробки; централь
ная ось его скручена и, таким образом, створ
ки смещены одна относительно другой на 50°. 
Створки широкоэллиптические или круглые, 
реже округло-треугольные, на середине выпук
лые. Вблизи края створки на полюсах по про
дольной оси или диагонально расположено два 
цилиндрических или конических выроста с 
плоской гиалиновой верхушкой. У округло-тре
угольных форм выросты находятся вблизи углов 
створки. Иногда под углом к поперечной оси 
створки расположены длинные грубые щетинки. 
Структура крупноареолированная. Полиго
нальные ареолы образуют на створке сплош
ную сетку, среди них рассеяны мелкие шипики. 
Широкий край створки плоский, густо заштри
хован или снабжен шипами (рис. 77, 78). До 
25 морских, преимущественно ископаемых, 
видов. С н. эоцена. Волгоградские отложения 
Поволжья, в. эоцен Свердловской обл.; миоцен 
Венгрии, Испании, Японии и о-ва Барбадос. 
Современное распространение — эпифит в лито
рали и сублиторали теплых морей, в Черном 
и Адриатическом морях, у островов Борнео и 
Явы, в южной части Японского моря. 

Kittonia G r o v e et S t u г t, 1887. Тип 
рода — К. elaborata Grove et Sturt, 1887; 
H. олигоцен, Оамару (Нов. Зеландия). Панцирь 

Рис. 72—83. 
72 — Тriceratiutn lenestratum Witt., Х600; палеоцен, Поволжье (колл. А. П. Жузе) . 73 — Triceratium polycystinorum Pant. , X 500; 
в. эоцен, 3. Казахстанская обл. (Lefebure, Атлас, 1947). 74 — Entogonia davayana Grev., Х500; в. миоцен, Венгрия (Lefebure, 
Атлас, 1947). 75 — Biddulphia thuomeyi Roper f. cretacea Jouse, X 800; н. сенон, Полярный Урал (Жузе, 1951). 76 — Xystotheca 

hustedtii Hanna, X 800; плиоцен, Камчатка (колл. А. П. Жузе) . 77 — Cerataulus johnsonianus Grev., Х660; миоцен, о-в Барбадос 
(Диат. ан., т. 2, 1949). 78 — Cerataulus rotundatus Schibkova, Х450 (колл. К. Г. Шибковой). 79 — K i t t o n i a tripedia Chen, Х450; 
эоцен, Камышин (Lefebure, Атлас, 1947). 80 — Hemiaulus praeelegans Jouse, X 1000; в. мел, восточный склон С. Урала (Жузе, 1951). 
81— Hemiaulus polymorphus var. charcovianus Jouse, X 1000; олигоцен. Луганская обл. (Жузе, 1955). 82 — Hemiaulus proschkinae-

lavrenkoae Jouse: 82a — панцирь со спорой, 826 — створка, Х1000; палеоцен, восточный склон С. Урала (Полуночное), (Жузе, 
1955). 83 — Hemiaulus polymorphus Grun.: 83а — вид с пояска, 836 — створка, X600; палеоцен, Поволжье (колл. А. П. Жузе) 

109 http://jurassic.ru/



щ 
дРОСГ' 
Ко о о 8 9 а 8 9 6 90 

с о о°% 
'оООр^°о°°о| 

9 1 5 

http://jurassic.ru/



эллипсоидальный или в виде трехгранной короб
ки очень толстый. Створки эллиптические или 
треугольные, с хорошо развитым загибом. По
верхность створки неровная, обычно с выпук
лой средней частью и кратерообразно углуб
ленным центром. На створке два-три длинных 
толстых трубчатых выроста высотой до 45 \i, 
расположенных под углом к поперечной оси 
створки и своими верхушками направленных 
наружу. Выросты заканчиваются большой круг
лой пластинкой с пористой структурой; основа
ние выростов окружено гиалиновым полем. 
Структура створки ареолированная; ареолы 
разбросаны рыхло или собраны в радиальные 
ряды, разделенные тонкими ребрами. Вблизи 
края створки один ряд грубых удлиненных аре
ол (рис. 79). Три морских вида. Н. эоцен — мио
цен. Эоцен (камышинские отложения) Саратов
ской обл., в. эоцен Свердловской обл. и С. Ка
захстана; н. олигоцен Оамару, миоцен о-ва 
Барбадос. 

Hemiaulus E h r e n b e r g , 1844 (Corinna 
Heiberg, 1863). Тип рода — Hemiaulus antarcticus 
Ehrenberg, 1844; современный. Панцирь эллип
соидальный или цилиндрический. Створки эл
липтические или овальные, с высоким загибом. 
На полюсах по продольной оси створки нахо
дятся выросты или «рога», различных формы 
и высоты. На верхушке «рогов» один, реже два 
или четыре шипа. У некоторых видов шипы 
достигают очень большой высоты и могут даже 
превышать выросты. Шипы соединяют клетки 
в цепочки, и в зависимости от высоты «рогов» 
и шипов соединение клеток бывает плотное или 
рыхлое. Створка часто пересекается бороздами, 
создающими волнисто-выпуклую поверхность; 
у некоторых видов от этих борозд в полость 
панциря спускаются перегородки или псев
досепты. Иногда борозды отсутствуют, и тогда 
створка гладкая. По краю створки проходит 
гиалиновый кант; обычно он поднимается на 
высоту «рогов». Створки ареолированные или 
бесструктурные. Кроме того, поверхность створ
ки часто усеяна мелкими шипиками. Известны 
покоящиеся споры эллипсоидальной формы, 
густо усеянные мелкими или длинными шипами 
и окруженные гиалиновым чехлом (рис. 80— 
83; табл. X, фиг. 5). До 50 морских, главным 
образом ископаемых, видов. В современных 

морях только три вида. С в. мела, наибольшего 
расцвета достигали в меловых и палеогеновых 
бассейнах, с миоцена наблюдается упадок. В. 
мел (н. сенон) Приполярного Урала, Сверд
ловской обл., Тургайского пролива, палеоцен 
и эоцен Поволжья, Украины, восточного скло
на Урала, 3 . Сибири, н. олигоцен Приполяр
ного Урала и 3 . Сибири, С. Казахстана, оли
гоцен Украины, Курской и Волгоградской об
ластей, плиоцен Сахалина и Камчатки; в. мел 
Польши (Гданьск), Калифорнии (свита Морено), 
н. эоцен Дании (о. Морс), С. Германии, эоцен 
Ю. Швеции (Шбнен), миоцен Японии, Венгрии 
и о-ва Барбадос. Современное распростране
ние — в прибрежном планктоне теплых морей, 
в Черном, Средиземном, Японском морях, в 
Индийском океане. 

Trinacria H e i b e r g , 1863. Тип рода — Т. 
regina Heiberg, 1863; н. эоцен, Дания. Панцирь 
в форме невысокой, трех- или четырехгранной 
коробки. Створки треугольные или реже че
тырехугольные с сильновыпуклой средней ча
стью, с клювовидными или сильно оттянутыми 
углами. Края створки прямые, вогнутые или 
выпуклые. Углы створки с выростами (обычно 
высотой 5—7 р, реже 15 [i), которые на вершине 
снабжены кольцом мелких шипов. Соединение 
клеток в цепочки происходит при помощи этих 
шипов. Структура створки ареолированная. 
Часто имеются в большем или меньшем коли
честве шипы. По краю створки нередки грубые 
удлиненные ареолы-камеры. Вокруг створки 
часто проходит гиалиновый кант. Присутствие 
на вершине выростов шипов отличает p. Tri
nacria от близкого к нему p. Triceratium, а 
треугольная форма створки отличает его от род
ственного p. Hemiaulus, у которого створки 
эллиптические (рис. 84, 85; табл. X, фиг. 8— 
10). До 30 морских видов. В. мел — олигоцен; 
руководящий в составе меловой, палеоценовой 
и нижнеэоценовой флоры. В. мел Свердловской 
обл., Приполярного Урала, бассейна Оби* 
нижнесызранские и камышинские отложения 
Поволжья, палеоцен и эоцен восточного склона 
Урала, эоцен 3 . Сибири, С. Казахстана, харь
ковские отложения Украины, Волгоградской 
и Курской обл.; в. мел Польши (Гданьск), 
Калифорнии, н. эоцен Дании (острова Морс и 
Фур), С. Германии, в. эоцен Швеции (Шёнен). 

Рис. 84—91. 
84 - Trinacria pileolus Ehrenberg: 84а — вид со створки, 846 — вид с пояска, X 750; палеоцен, Свердловская обл. (колл. 

А. П. Жузе). 85 — Trinacria regina Heib. ,x900; эоцен, Поволжье (колл. А. П. Жузе). 86 — Isthmia nervosa Kutz., Х400; четвер
тичные, Берингово море (Сирр, 1943). 87а, 876 - Pyxilla g r a c i l i s Temp, et Forti, X600; н. олигоцен, восточный склон С. Урала 
(Кротов, 1956). 88 — Pyxilla oligocaenica Jouse, X 500; н. олигоцен, восточный склон С. Урала (Жузе,'-1955). 89 — Gladius scutula 

Krotov: 89a — панцирь, 896 — схематическое изображение соединения створок в панцире, Х450; н. сеноц, восточный склон С. Урала 
(Кротов, 1956). 90 - Gladius hispidus Jouse, ХЗОО; н. сенон, р. С. Сосьва (Жузе, 1955). 91а, 916 - A n a u l u s weiprechtii Grun., 

Х850; н. эоцен, Свердловская обл. (Кротов, 1956) 
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н. олигоцен Нов. Зеландии. В донных отложе
ниях приантарктических районов (переотло
жение). 

Isthmia A g a r d h , 1832.Типрода—Diatoma 
obliquatum Lyngbye, 1819; современный. Пан
цирь цилиндрический, толстый, достигающий 
высоты 200—600 |А при диаметре 100—160 JA. 
Створки эллиптические, эксцентрично оття
нутые в роговидный отросток, который на ниж
ней створке длиннее и служит для прикрепле
ния клетки к субстрату, а на верхней створке 
обычно менее оттянут. Загибы створок и поясок 
очень высокие. Весь панцирь крупноареолиро-
ванный. Каждая ареола представляет собой 
полую камеру, закрытую снаружи пористой 
мембраной и открытую в полость клетки. На 
наружной пористой мембране имеются «вторич
ные» ареолы округлой формы, а внутри них 
мелкие ареолы третьего порядка. Ареолы-ка
меры на створке отличаются большей глубиной 
по сравнению с ареолами на пояске. У некото
рых видов существуют ребра, которые на створ
ке чередуются с ареолами, а спускаясь на поя
сок, соединяются между собой и образуют ри
сунок типа нервации (рис. 86). Пять видов, из 
них два современных. С альба, достоверно с 
олигоцена. Харьковские отложения Украины 
и Волгоградской обл., майкоп (н. миоцен) 
Анапского р-на, четвертичные Ленинградской 
обл. и дальневосточных морей; альбские фос
фориты Ганновера (?), в. эоцен — н. олигоцен 
Швеции, миоцен Венгрии и Италии. Современ
ное распространение — в прибрежной зоне мо
рей (прикрепляются слизистыми подушечками 
к субстрату). Типичны для берегов северных и 
дальневосточных морей, Англии, Франции, Да
нии и Швеции. 

Pyxilla G r e v i l l e , 1865. Тип рода — 
P. johnsoniana Greville, 1865; миоцен, о-в Бар
бадос. Панцирь и створки цилиндрические, с 
вытянутой, а иногда расширенной верхушкой, 
достигают высоты 150—340 и, но чаще в пре
делах 100 [х. Поясок неизвестен. Верхушка 
створки сужена и снабжена двумя когтевидными 
выростами, предназначенными, вероятно, для 
соединения клеток в колонии. Иногда верхний 
конец створки роговидно оттянут, и известны 
случаи, когда верхний конец раздвоен (воз
можно, аномалия?). Створки в панцире соеди
няются гиалиновыми краями. Край обычно рас
ширен и превышает ширину цилиндрической 

части створки; у некоторых видов вдоль рас
ширенного края створки проходят килевидные 
гиалиновые выросты. Ареолы шестигранные, 
образуют на створке плотную сетку или распо
ложены разреженно в двух или четырех рядах 
(рис. 87, 88; табл. X, фиг. 11, 12). До десяти 
морских видов. Два вида Pyxilla, описанные в 
н. сеноне Свердловской обл., следует включить 
в p. Gladius Schulz. Эоцен — миоцен; руково
дящий в составе флоры нижнеолигоценового 
возраста. В. эоцен — н. олигоцен Пензенской, 
Курской и Волгоградской областей, восточного 
склона Урала, 3 . Сибири, С. Казахстана, 
миоцен Ю. Сахалина; в. эоцен — н. олигоцен 
Швеции (Шбнен), н. олигоцен Нов. Зеландии 
(Оамару), миоцен Италии, Испании и о-ва 
Барбадос. Многочисленны в донных отложе
ниях Индийского сектора Антарктики (пере
отложены) . 

Gladius S c h u l z , 1935. Тип рода — GI. 
speciosus Schulz, 1935; н. сенон, Гданьская 
бухта. Панцирь удлиненноцилиндрический; об
разуется из створок, одинаковых по форме и 
размерам; поясок отсутствует. Судя по строе
нию панциря, клетки одиночные и, в отличие 
от p. Pyxilla, колоний не образуют. Створки 
цилиндрические, достигающие 200—300 ц, вы
соты. Вершина створки головчато расширена, 
очень редко сужена и пиковидно заострена. Под 
головчатым расширением имеется сужение — 
так называемая шейка. Край створки одина
кового диаметра с цилиндрической частью 
створки, окружен гиалиновым кантом. Струк
тура створки ареолированная. Ареолы-камеры 
большей частью образуют сплошную сетку. 
У некоторых видов ареолы имеются только 
ближе к краям створки, тогда как ее вершина 
неареолированная и снабжена мелкими шипи
ками. В редких случаях наружная оболочка 
ареол яснопористая. Присутствие мелких ши-
пиков по углам ареол отмечается у представи
телей данного рода, в отличие от p. Pyxilla 
(рис. 89, 90). До 15 морских видов. Н. мел — 
в. мел; руководящий для меловых отложений. 
Н. сенон бассейна рек С. Сосьва, Лозьва и 
Обь, в. мел 3 . Сибири, Тургайского пролива, 
о-ва Кунашир (Курильские острова); альб Гер
мании, сенон Гданьской бухты. 

Вне СССР в ископаемом состоянии: Sphync-
tolethus Hanna, 1927; Huttonia Grove et Sturt, 
1887. 

ПОРЯДОК MEDIALES. СРЕДИННЫЕ 
Панцирь линейный или эллипсоидальный. 

Створки линейные, ланцетные или эллиптиче
ские, без осевого поля или с зачаточным осе

вым полем. Шдв отсутствует. Ареолы располо
жены рыхло, * параллельно продольной оси 
створки или по радиусам из центра створки. 
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Представители порядка по морфологии панциря 
и по структуре его занимают промежуточное 
положение между истинными Centrales и Реп¬ 

. nales, показывая черты тех и других. 
Включает три семейства с семью морскими 

родами, преимущественно ископаемыми. 

СЕМЕЙСТВО ANAULACEAE HUSTEDT, 1930 

Панцирь эллипсоидальный или в форме 
удлиненной коробочки с псевдосептами, реже 
вставочные ободки и септы. Створки эллипти
ческие или линейные, иногда асимметричные 
по продольной или поперечной оси, нередко 
дорсовентральные, с выпуклым спинным и во
гнутым брюшным краем. 

Известно три морских рода современных и 
ископаемых. 

Anaulus E h r e n b e r g , 1844. Тип рода — 
A. birostratus Grunow (in Van Heurck Syn., 
1880—1885); современный. Панцирь толсто
стенный, в виде коробки, с пояска прямоуголь
ный с закругленными углами. Створки широко
эллиптические или эллиптически-ланцетные, 
обычно на полюсах клиновидно заостренные, с 
высоким загибом. Створки с двумя попереч
ными бороздами, от которых внутрь полости 
панциря внедряется по одной неполной пере
городке или псевдосепты. Псевдосепты корот
кие или длинные, плоские или с загнутыми 
концами (видно при положении створки с по
яска). Структура створки из крупных ареол 
или мелких пор (рис. 91). Четыре вида, один 
из них современный. С эоцена. В. эоцен Пен
зенской и Свердловской областей, н. сармат 
ю.-з. Украины; н. олигоцен Нов. Зеландии 
(Оамару), миоцен Венгрии, Японии, Кали
форнии. Современное распространение — в ли
торали теплых морей, из европейских — в Сре
диземном. 

Eunotogramma W е i s s е, 1854. Тип рода — 
Е. triloculatum Weisse, 1854; нижнесызранские 
отложения, Ульяновская обл. Панцирь тол
стостенный, с пояска прямоугольный, с много
численными септами. Створки дорсовентраль
ные, выпуклые на спинной стороне и вогнутые 
или прямые на брюшной, с высоким загибом, 
с более или менее оттянутыми концами. Створка 
пересекается несколькими поперечными бо
роздами, от которых внутрь полости клетки 
спускаются псевдосепты. У единичных видов 
выпуклая средняя часть створки на вершине 
пересекается дополнительной кольцевой бо
роздой. Структура ареолированная или пори
стая; редкие крупные ареолы рыхло разбросаны 
на створке; поры многочисленные (рис. 92). 
Около 13 морских видов. Палеоцен — в. эоцен. 

8 Основы палеонтологии < -

Палеоцен и н. эоцен Ульяновской, Пензенской, 
Куйбышевской, Воронежской областей, во
сточного склона С. Урала и 3 . Сибири, палео
ген 3 . Сибири; н. эоцен Дании (свита Молер), 
н. олигоцен Нов. Зеландии (?), в. миоцен 
Венгрии. Современное распространение — со
мнительное указание Хустедта (Hustedt, 1955) 
у берегов С. Каролины. 

Terpsinoe E h r e n b e r g , 1841. Тип рода — 
Т. musica Ehrenberg, 1841; современный. Пан
цирь толстостенный, в форме коробки, удли
ненный по продольной оси, с пояска прямо
угольный. Створки эллиптические или треуголь
ные, глубоковолнистые по краю и с оттянутыми 
концами. Поверхность створки пересекается 
бороздами (в числе двух—восьми), от которых 
в полость клетки внедряются псевдосепты. 
Структура створки из мелкопористых радиаль
ных рядов, расходящихся от центра. Иногда 
вблизи центра створки небольшой вырост — 
«узелок». Створки соединены узким пояском 
с параллельными рядами мелких пор (рис. 93). 
Три современных и ископаемых вида. С мио
цена. Н. сармат ю.-з. Украины и Молдавии 
(Днестр), миоцен Боготола, 3 . Сибири и р. На-
зым, акчагыл Мангышлака, литориновые отло
жения Ленинградской обл.; миоцен Японии, 
литориновые отложения Финляндии и Швеции. 
Современное распространение — в прибрежных 
распресненных участках теплых морей. В СССР 
неизвестен. 

СЕМЕЙСТВО RUTILARIACEAE DE TONI, 1894 

Панцирь с пояска линейно-прямоугольный. 
Створки от ланцетных до ромбических с длинно 
оттянутыми концами и сильно расширенной 
средней частью. По краю всей створки крепкие 
зубцы. В середине створки узловатый, спираль
но закрученный вырост. На концах створки 
небольшие округлые выросты. Структура из 
редких беспорядочных ареол или мелких пор; 
иногда створки кажутся бесструктурными. 

Включает три вымерших морских рода. 
Rutilaria G г е v i 1 1 е, 1863. Тип рода — 

R. epsilon Greville, 1863; миоцен, Калифорния. 
Панцирь со створки веретеновидный, с пояска— 
линейный. Створки лодочковидные, часто силь
но расширенные на середине, с тонкими оття
нутыми концами. На середине створки имеется 
толстый, узловатый, спирально закрученный 
вырост, окруженный гладким округлым полем, 
на концах по небольшому выросту, аналогич
ных выростам у родов Triceratium и Biddulphia. 
Соединение клеток в колонии, по-видимому, 
совершается при помощи этих выростов. По 
краям створки крепкие изогнутые зубцы. 
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Створка ареолированная, реже без видимой 
структуры. Ареолы в лучистых рядах, расходя
щихся от центрального выроста. Вдоль оттяну
тых концов створки ареолы обычно расположены 
тонкой цепочкой (рис. 94). Около десяти видов. 
Палеоцен — плиоцен; расцвет в в. миоцене. 
Нижнесызранские отложения Ульяновской 
обл., в. эоцен Свердловской обл. (Камышлов), 
в. сармат Керченского п-ва, миоцен Ю. Саха
лина и Камчатки; н. олигоцен Нов. Зеландии, 
миоцен Венгрии, Японии, Калифорнии. 

Вне*СССР в ископаемом состоянии: Pseu-
dorutilaria Grove et Sturt, 1887; Baxteriopsis 
Karsten, 1928 (Baxteria Van Heurck, 1893). 

СЕМЕЙСТВО RAPHONEIACEAE VAN HEURCK, 
1880—1885 

Панцирь с пояска линейный. Створки линей
ные или ланцетные, изопольные или гетерополь-
ные. Осевое поле большей частью отсутствует, 
но у немногих видов имеется узкое либр более 
или менее широкое поле. Структура из ареол-
камер и пор. Элементы структуры расположены 
в продольных и поперечных рядах. Концы 
створок обычно бесструктурные. 

Включает семь морских родов, большинство 
из них вымершие. 

Sceptroneis E h r e n b e r g , 1844. Тип 
рода — 5 . caducea Ehrenberg, 1844; миоцен, 
США. Панцирь с пояска линейный или слегка 
клиновидный. Створки линейные или ланцетные 
с гетеропольными концами. Головной конец 
расширен по сравнению с базальным более тон
ким концом. По продольной оси створки наме
чается у некоторых видов узколинейное осевое 
поле, створка с ареолами или порами, располо
женными в поперечных и продольных рядах. 
Головной конец остается бесструктурным или 
покрыт мелкими порами. На полюсах створки 
иногда заметны отверстия поровых каналов, 
по одному на каждом конце (рис. 95). До пяти 
морских видов. Современное нахождение недо
стоверно. Палеоцен — миоцен, характерен для 
н. эоцена. Нижнесызранские и камышинские 

отложения Поволжья, палеоцен и н. эоцен 
восточного склона Урала (Лозьвинская при
стань, Полуночное, Ивдель); миоцен Венгрии, 
Японии, Калифорнии (последнее недостоверно). 

Raphoneis E h r e n b e r g , 1844. Тип рода — 
R. amphiceros Ehrenberg, 1844; литораль, Се
верное море. Панцирь с пояска линейно-пря
моугольный. Створки ланцетные, эллиптиче
ские или ромбические; концы их оттянутые, 
одинаковые. У палеогеновых видов наблюдается 
слабо выраженная гетеропольность. Нередко 
изопольность и гетеропольность выражена у 
одного и того же вида, что ставит его в положе
ние, одинаково близкое как к p . Sceptroneis, так 
и к р . Raphoneis. Осевое поле хорошо заметно 
у современных видов, у древних оно обычно 
отсутствует. Структура створок из крупных 
ареол, расположенных продольными и попереч
ными рядами, очень редко они беспорядочно 
разбросаны (рис. 96). Около 20 современных и 
ископаемых видов. С палеоцена; обычен в па
леоцене и нижнем эоцене. Нижнесызранские и 
камышинские отложения Поволжья, палеоцен 
и н. эоцен восточного склона Урала и 3 . Си
бири, н. сармат Молдавии и ю.-з. Украины, 
мио-плиоценовые отложения Сахалина, плио
цен восточного побережья Камчатки; н. эоцен 
Дании (свита Молер), миоцен Венгрии, ср. 
миоцен Калифорнии. Современное распростра
нение — в прибрежной зоне морей, нередко в 
обрастаниях, в дальйевосточных морях, а также 
в Черном, Средиземном и других европейских 
морях. 

Trachysphenia P . P e t i t , 1877. Тип рода — 
Tr. australis P . Pet i t , 1877; современный. Пан
цирь удлиненный, с пояска прямоугольный. 
Створки ланцетные. Концы створки клиновид
ные. Структура створки из крупных ареол, 
образующих взаимно пересекающиеся попереч
ные и продольные ряды; концы бесструктурные 
с изолированной порой. Осевое поле отсутствует 
(табл. X, фиг. 13). Род монотипный, морской. 
Миоцен — плиоцен. Плиоцен С. Сахалина 
(п-ов Шмидта), ср. плиоцен В. Камчатки; миоцен 
о-ва Хоккайдо. Современное распространение 

Рис. 92—104. 
92 — Eunotogramma weissii Ehrenberg, X 900; н. эоцен. Пензенская обл. (Жузе, 1955,). 93 — Terpsinoi americana Ralfs: 93а — 
створка, 936 — вид с пояска, Х500; литориновые отложения, Ленинградская обл. (Диат. ан. , т. 2, 1949). 94 — R u t i l a r i a longi-

cornis Brun. et Temp., X450; в. эоцен, Свердловская обл. (Жузе, 1955). 95 — Sceptroneis caducea Ehrenberg, X 450; палеоцен, 
восточный склон Урала (Диат. ан., т. 2, 1949). 96 — Raphoneis fuchsii Pant. , X 450; н. эоцен, Пензенская обл. (колл. А. П. 
Жузе). 97 — Grunowiella gemmata (Grun.) V. Н. , Х900; эоцен. Свердловская обл. (Диат. ан., т. 2, 1949). 98 — Cymatosira belgica 

Grun. 98а — створка, 986— вид с пояска, X 1500; н. плиоцен, Сахалин, п-в Шмидта (колл. А. П. Жузе) . 99 — Campylosira cym-

beliformis Grev.: 99a — створка, 996— колония с пояска, X 1200; миоцен, Камчатка (Karsten. 1928). 100— Clavicula polymorpha 

Qrun. et Pant., X1000; в. эоцен, КамышловГ Жузе, 1955). 101 — Acanthodiscus vulcaniformis Jouse, X1000; палеоцен, восточный склон 
С.Урала (Жузе, 1951). 102 — Poretzkia m i r a b i l i s Jouse, X500; в. мел. Свердловская обл. (Жузе, 1949). 103 — Pseudoaulocodl-

scus jousae Vekshina,^ Х750: бассейн р. Мугая, 3 . Сибирь (колл. В. Н. Векшиноя). 104 — Liradiscus o v a l i s Grev., х 8 0 0 ; эоцен, 
восточный склон Урала (Karsten, 1928) 
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сомнительно (Hustedt, 1955) — море Бофор, 
шт. С. Каролина. 

Grunowiella V a n H e u r c k , 1892; Тип 
рода — Sceptroneis gemmata Grunow, 1866 
(Hedwigia, Bd. V); н. эоцен, Дания. Панцирь 
с пояска прямоугольный, иногда изогнутый по 
продольной оси (изогнутость обычно хорошо 
выражена у форм длиной около или свыше 
100 и). Створки линейно-ланцетные, иногда 
линейные с выраженной гетеропольностью. Го
ловной конец округлый, обычно сужен, но 
в редких случаях расширен и срезан под пря
мым углом. Структура створки из крупных 
удлиненных ареол-камер, расположенных в 
один ряд. Головной конец бесструктурный, 
редко с одним рядом ареол по краю. Имеется 
широкое осевое поле (рис. 97). Два морских 
вида. Палеоцен — н. олигоцен; руководящий для 
эоцена.Палеоцен восточного склонаС.Урала пос. 
(Полуночное, с Кашай), эоцен Поволжья и во
сточного склона Урала, в. эоцен — н. олигоцен 
Свердловской обл. и С. Казахстана; н. эоцен 
Дании и С. Германии, в. эоцен Швеции. 

Cymatosira G r u n o w , 1862. Тип рода — 
С. lorenziana Grunow, 1862; современный. Пан-
цирьс пояска удлиненно-прямоугольный. Створ
ки ланцетные, чаще с оттянутыми концами. 
Осевое поле отсутствует, среднее поле у неко
торых видов имеется. Структура створок в виде 
краевых коротких шипиков или беспорядочно 
рассеянных пор; концы створки обычно бес
структурные. Клетки соединены в короткие 
лентовидные колонии при помощи прикраевых 
шипов (рис. 98). Около пяти видов, из них два 
современных. С миоцена. Н . сармат Украины 
и Молдавии, мэотис Таманского п-ва, мио-плио-

цен Сахалина, Камчатки и Курильских остро
вов; ср. миоцен Калифорнии (свита Темблор). 

Campylosira G r u n o w , 1882 (Van Heurck 
Synopsis). Тип рода—Synedra cymbelliformis A. 
Schmidt, 1874; современный. Панцирь с пояска 
удлиненно-прямоугольный. Створки серпо
видно изогнутые, с выпуклым спинным и во
гнутым брюшным краями, концы их клювовидно 
оттянуты. Осевое и среднее поле отсутствуют. 
Структура створок из пор, собранных в продоль
ные и неяснопоперечные ряды, по краю мелкие 
шипики. Клетки, соединяясь при помощи ши
пов, расположенных по краю створки, образуют 
лентовидные колонии (рис. 99). Два вида, из 
них один современный. С миоцена и ныне. Мио
цен и плиоцен Сахалина, о-ва Хоккайдо. 
Современное распространение — в Тихом океа
не у побережья С. Америки и в Северном море. 

Clavicula P a n t o c s e k , 1886 (Tabularia 
Brun, 1896). Тип рода — Clavicula polymorpha 
Grunow et Pantocsek, 1886; миоцен, Венгрия. 
Панцирь с пояска линейно-прямоугольный, 
сильно вытянутый (до 300 \У, длины). Створки 
линейные с закругленными, неоттянутыми кон
цами. Осевое и центральное поле отсутствуют. 
Структура створок из ареол, расположенных 
рыхло и беспорядочно на середине и более густо 
на концах. По краю створки короткие тонкие 
штрихи, с внутренней стороны которых имеется 
один ряд пор. Пять видов, из них достоверны 
два (рис. 100). В . эоцен — миоцен. В. эоцен 
и н. олигоцен Свердловской обл. (Камышлов) 
и С. Казахстана (Павлодар); миоцен Венгрии, 
Японии и Калифорнии. 

К порядку Mediates следует отнести также 
p. Clavularia Greville (1865). 

ГРУППА ИСКОПАЕМЫХ СПОР HEYCTAHOBJ 

В эту группу включено 17 родов класса 
Centricae, известных на территории СССР иско
паемыми и описанных по спорам. В большин
стве случаев систематическая принадлежность 
родов, описанных по спорам, остается неуста
новленной, поэтому поместить их в принятую 
в настоящем издании генетическую классифи
кацию не представлялось возможным. Несо
мненно, многие роды диатомовых, описанных по 
спорам, объединяют виды различных родов, 
так же как не исключена возможность и того, 
что споры видов одного рода помещены в раз
личные роды. Данное обстоятельство объясняет 
встречаемость видов некоторых родов в резко 
разновозрастных отложениях; так, например, 
Xanthiopyxis или Cladogramma указываются 
для мела и затем в миоцене или Pyxidicula — 

ШНОГО СИСТЕМАТИЧЕСКОГО ПОЛОЖЕНИЯ 

в н. юре, затем в палеоцене и, наконец, в мио-
плиоцене. По-видимому, панцири вегетатив
ных клеток большей части диатомовых, изве
стных по спорам, не сохранились в ископаемом 
состоянии, и, таким образом, нет возможности 
определить их систематическое положение. 
Лишь в отношении некоторых родов можно 
предполагать принадлежность к уже известным 
диатомовым. Так, виды p . Pyxidicula в отло
жениях мио-плиоценового возраста являются, 
по всей вероятности, спорами p. Thalassiosira, 
виды p. Xanthiopyxis из миоцена России и Ев
ропы — спорами p. Chaetoceros или близкого 
ему неизвестного рода, виды p. Рseudopyxilla — 
спорами p. Rhizosolenia, а p. Pterotheca — спо
рами p. Hemiaulus. Почти во всех случаях 
панцирь спор отличается по форме и структуре 
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от панциря вегетативных клеток. Споры ха
рактеризуются следующими морфологическими 
особенностями: 1) шарообразным, эллипсои
дальным или реже цилиндрическим панцирем 
без поясковых ободков; 2) различной формой 
и размерами обеих створок; 3) структурой из 
шипов, бугорков, выростов, иногда отсутствием 
всякой видимой структуры, в редких случаях 
из ареол; 4) гиалиновым краем створки; 5) более 
толсто окремненной оболочкой панциря, что 
делает споры тяжелее воды, облегчает погру
жение их на дно водоема, а также способствует 
их лучшей сохранности. Помимо тех 17 родов, 
которые включены.нами в группу спор, в лите
ратуре указываются и многие другие, характе
ризующиеся теми же морфологическими осо

бенностями. 

Acanthodiscus P a n t o c s e k , 1892. Тип 
рода — A. rugosus Pantocsek, 1892; палеоцен, 
Пензенская обл. Панцирь эллипсоидальный 
или дисковидный с полушаровидно- или кони-
ческо-выпуклой створкой. При боковом поло
жении створки выпуклость выражена особенно 
хорошо. Структура створки из редких беспо
рядочно разбросанных пор, мелких шипиков 
(в особенности на выпуклинах) или тонкой 
штриховки. Края створки снабжены шипами. 
Строение панциря двух известных видов сходно 
со строением спор диатомовых (рис. 101). Па
леоцен Пензенской и Свердловской областей 
(с. Кашай, пос. Прлуночное). 

Poretzkia J о u s ё, 1949. Тип рода — P. mi-
rnhilis Jouse, 1949; в. мел, Свердловская обл. 
Панцирь дисковидный или эллипсоидальный. 
Створки слабовыпуклые, круглые или эллип
тические, с клювовидными оттянутостями на 
полюсах. Средняя часть створки с овальной 
выпуклиной, которая также иногда имеет от-
тянутости на полюсах. Структура створки из 
мелких бугорков, шипиков, редких пор. Пе
риферическая плоская часть створки бесструк
турная. Подобно p. Acanthodiscus Pantocsek. 
вероятно, споры вымерших диатомовых. Изве
стно семь морских видов (рис. 102). В. мел — 
палеоцен. В. мел и палеоцен Свердловской обл. 
(р. Б . Актай, р . С. Сосьва, Полуночное, Ив-
дель), в. мел 3 . Сибири. 

Pseudoaulacodiscus V е k s h i n a, 1960. Тип 
рода — Ps. jousae Vekshina, 1961; К О Н Ь Я К ( ? ) , 
сантон-кампан, Западно-Сибирская низмен
ность (бассейн р. Мугай). Панцирь дисковид
ный. Створки круглые плоские, слегка вогну
тые на середине (диаметром 100—175 с 
клювовидно оттянутыми полюсами. Створки 
состоят из двух слоев; структура верхнего слоя 
мелкопористая, ряды пор собраны в пучки; 
структура нижнего слоя из бугорков. Вблизи 

края створки расположены диаметрально два 
крупных шиловидных выроста (рис. 103). Род 
близок p. Poretzkia Jouse, но крупнее и снабжен 
выростами на створке. Род монотипный. В. мел 
(кампан? — сантон — кампан) 3 . Сибири и во
сточного склона Урала (бассейн р. С. Сосьвы). 

Liradiscus G r e v i l l e , 1865 (Epithelion Pan
tocsek, 1894). Тип рода—Liradiscus barbadensis 
Greville, 1865; миоцен, о-в Барбадос. Панцирь 
эллипсоидальный, реже дисковидный. Створки 
эллиптические или круглые в виде равномерно 
выпуклых линз. Концы створок большей ча
стью оттянуты и заострены. Структура створок 
состоит из шипов, штрихов и неравномерных 
утолщений. По краю створки обычно длинные 
шипики или край гиалиновый. Поясок отсут
ствует. Строение панциря и структура его 
характерны для спор, каковыми, по-видимому, 
и являются представители данного рода (рис. 
104). Около десяти морских видов. В. м е л — 
миоцен. Палеоцен Ульяновской и Пензенской 
областей, эоцен Свердловской обл., 3 . Сибири, 
олигоцен Курской обл., Украины; в. мел (свита 
Морено) Калифорнии, н. олигоцен Нов. Зе
ландии, миоцен Венгрии, Италии и США. 

Xanthiopyxis E h r e n b e r g , 1844. Тип ро
да^— X. oblonga Ehrenberg, 1844; миоцен, США. 
Панцирь шарообразный, эллипсоидальный, 
иногда удлиненно-прямоугольный, без пояска 
и вставочных ободков. Створки большей частью 
очень выпуклые, круглые, эллиптические, ли
нейные, нередко суженные посредине. Струк
тура створок из густо и беспорядочно располо
женных мелких шипиков и бугорков. Край 
нередко гиалиновый. Строение и структура 
панциря с несомненностью свидетельствуют о 
том, что это споры кл. Centricae (рис. 105— 
106). До 20 морских видов. Обычен в миоцене, 
руководящий род в миоцене Италии (Forti , 
1908). В. мел (?)— миоцен, н. олигоцен во
сточного склона Урала, в. майкоп Таманского 
п-ва, миоцен Сахалина; в. мел Калифорнии 
(?), миоцен Италии, Испании, Венгрии, США. 

Pyxidicula E h r e n b e r g , 1838 (Dictyopyxis 
Ehrenberg, 1844). Тип рода—Pyxidicula opercula-
ta, Ehrenberg, 1838; миоцен, США. Панцирь 
шаровидный или эллипсовидный. Створки очень 
выпуклые, в форме колпачка или почти конуса, 
край их обычно гиалиновый. Структура ство
рок из крупных ареол-камер, образующих 
сплошную сетку с заметными тангенциальными 
рядами (рис. 107; табл. X, фиг. 14—15). Род 
вымерший. Ошибочно отнесенный к данному 
роду единственный современный вид следует 
включить в p . Endictya (Pyxidicula mediterranea 
Grunow). Род Pyxidicula — сборный, объеди
няет споры различных диатомовых кл. Centricae. 
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Часть видов, по всей вероятности, должна 
быть включена в p. Thalassiosira, спорами ко
торого они, возможно, являются. Мы предпо
лагаем, например, что все «Pyxidicula», широко 
известные в плиоцене Сахалина, Камчатки, 
Курильских островов и о-ва Хоккайдо, явля
ются спорами Thalassiosira. Но другие виды 
рода (мел — палеоцен — эоцен) могли отно
ситься к спорам также других диатомовых, чем 
и следует объяснить широкое вертикальное 
распррстранение рода. Около десяти видов. 
В . мел — плиоцен. В. мел восточного склона 
Урала, палеоцен — эоцен Поволжья, восточ
ного склона Урала и 3 . Сибири, олигоцен 
Украины, плиоцен Сахалина, Камчатки, Ко
мандорских и Курильских островов; в. мел 
Гданьской бухты, н. эоцен Дании и Швеции, 
миоцен — плиоцен США, Японии. 

Haynaldia P a n t o c e k , 1889 (Haynaldiella 
Pantocsek, 1892; Haynaldiella Pantocsek, 1903). 
Тип рода — H. antiqua Pantocsek, 1889; палео
цен, Ульяновская обл. Панцирь сферический. 
Створки круглые, очень выпуклые, с гиали
новым кантом по краю. Структура створок из 
тонких штришков или шипиков, расходящихся 
от центра или от небольшого среднего поля. 
Среднее поле гладкое или покрытое мелкими 
порами. Иногда на створке плоские круглые 
утолщения в виде пятен. Споры диатомовых из 
кл. Centricae характерные для миоцена. Три 
морских вида (рис. 108). Палеоцен — плиоцен. 
Палеоцен Ульяновской, Пензенской и Сверд
ловской областей, плиоцен Сахалина, Кам
чатки, о-ва Беринга, Курильских островов; 
миоцен Венгрии, США и Японии (о-в Хок
кайдо). 

Stephanogonia E h r e n b e r g , 1844. Тип 
рода — S . polygona Ehrenberg, 1844; миоцен 
США (Ноттингэм). Строение панциря неизве
стно. Ископаемыми известны круглые створки 
с значительной выпуклостью в средней части. 
Выпуклина круглая или многогранная, в по
следнем случае снабжена острыми шипами. 
Периферическая часть створки пересекается 
грубыми, обычно радиальными ребрами, раз

дваивающимися у краев. Край створки снабжен 
у некоторых видов шипами. Структура мелко
пористая. Описано около шести видов, часть, 
по-видимому, синонимы (рис. 109). Миоцен 
Ю. Сахалина (залив Анива), олигоцен Ман
гышлака; миоцен Венгрии, Италии, Японии, 
ср. миоцен Калифорнии. 

Pseudopyxilla F o r t i , 1909. Тип рода — 
Ps. Temperiana Fort i , 1909; миоцен, Италия. 
Панцирь цилиндрический, толстостенный. 
Створки различаются по форме и размерам. 
Эпитека удлиненно-цилиндрическая с кону
совидно- или куполовидновыпуклой вершиной, 
реже верхушка вытянута в роговидный, вет
вящийся на конце отросток. Гипотека коротко-
цилиндрическая или дисковидная. Структура 
створок из мелких шипиков или отсутствует, 
обычно без выростов. Ископаемыми чаще 
встречаются эпитеки и очень редко целые 
панцири. Род объединяет споры древних 
диатомовых, вероятно, родственных Rhizoso
lenia. К этому роду ошибочно относили также 
споры современных видов p. Rhizosolenia 
(рис. 110). Около 15 морских видов. В. мел — 
миоцен. В. мел Приполярного и восточного 
склона С. Урала, палеоген Поволжья и Сверд
ловской обл., н. сармат ю.-з. Украины, плио
цен Камчатки; н. эоцен Дании, сармат Венгрии, 
миоцен Италии (Марморито, Бергонцано), 
С. Америки (Ричмонд, Сан-Франциско), Японии. 

Pterotheca G r u n o w , 1883. Тип рода Pt. 
(Pyxilla?) aculeifera Grunow (in V. H. Syn, 
1880—1885); н. эоцен, Дания. Панцирь цилин-
рический, воронковидный или бокаловидный. 
Изредка ископаемыми встречаются по два пан
циря, соединенные короткими шипами и окру
женные гиалиновым чехлом. Эпитека цилин
дрическая либо в виде опрокинутой воронки 
или бокала, суженного к вершине и оттянутого 
в длинный роговидный вырост, изогнутый или 
прямой. Иногда по краю эпитеки имеются ост
рые короткие шипики, представляющие концы 
ребер, покрывающих створку. Эпитека и ее 
выросты окружены гиалиновым чехлом. Гипо
тека короткоцилиндрическая, иногда также 

Рис. 105—118. 
105 — Xanthiopyxis oblonga Ehrenberg, Х 1000; миоцен, Италия (Forti, 1910—1913). 106 — Xanthiopyxis globosa Ehrenberg, x 1000; 
миоцен, Италия (Forti, 1910—1913). 107a, 1076 — Pyxidicula Ehrenberg (споры Thalassiosira), X900; плиоцен, Камчатка (колл. 
А. П. Жузе). 108— Haynaldia punctata Jouse, спора (?),X 1500; н. плиоцен, С. Сахалин (колл. А. П. Жузе). 109а, 1 0 9 6 — S t e p h a n o g o n i a 

cicta Pant., Х600;;миоцен, США (Karsten, 1928). 110а, 1106— Pseudopyxilla aculeata Jouse, X 1000; в. мел. восточной склон С. Ура
ла (колл. А. И Кротова). I l l — Pterotheca aculeifera Grun., X 1500; мел, Свердловская обл. (Диат. ан., т. 1949). 112 —Pterotheca 

uralica Jouse: 112а —эпитека с пояска; 1126 — гипотека, X 1000; палеоцен, Свердловская обл. (Диат. ан., т. 2, 1949). 113 — 
Pterotheca sp. (aff. carinifera Grun.), X 1000; в. мел, Свердловская обл. (Жузе, 1951). 114 — Pterotheca aculeifera Grun.: две створ
ки, Х900; в. мел. Свердловская обл. (Жузе, 1951). 115а, 1156 — Kentrodiscus .aculeatus Hanna, Х740; в.мел, Калифорния (Нап-
па, 1927). 116 — Keratophora rcbusta Pant., X 600; палеоцен, Пензенская обл. (Lefebure, Атлас, 1947). 117 — Cladogramma coni 

cum Grev.: 117a—вид сбоку, 1176 — створка, Х700; н. миоцен. Таманский п-в (Karsten, 1928). 118 — Goniothecium odontella 

Ehrenberg: 118a — колония из двух панцирей, 1186 — гипотека, Х900; в. мел, Свердловская обл. (Жузе, 1951) 
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с выростом, но чащев'форме плоской крышечки. 
На гипотеке обычны тонкие ребра, лучисто 
расходящиеся от центра к краю. Структура 
створок, помимо ребер, состоит из шипиков и 
бугорков; иногда створки гладкие. Споры, весьма 
вероятно, принадлежат к видам p. Hemiaulus 
(рис. 111—114). Свыше 20 морских видов. 
В. мел — плиоцен; в массе в в. мелу, палеоцене 
и эоцене. В. мел бассейна рек С. Сосьвы, Оби, 
в Тургайском проливе, палеоцен Пензенской, 
Ульяновской и Свердловской областей, н. эоцен 
Поволжья и восточного склона С. Урала, 
в. . эоцен— н. олигоцен Свердловской обл., 
3 . Сибири, миоцен и плиоцен Камчатки, Са
халина; в. мел Гданьской бухты, Калифорнии, 
н. эоцен Дании, С. Германии, в. эоцен Швеции, 
миоцен Японии и Калифорнии. 

Kentrodiscus P a n t o c s e k , 1889. Тип рс» 
да — К- fossilis Pantocsek, 1889; палеоцен, 
Ульяновская обл. Панцирь конусовидный. 
Створки резко различаются размерами и фор
мой: эпитека конусовидная и обычно вытяну
тая в виде рога, а гипотека полусферической 
формы. Структура мелкопористая и из острых 
изогнутых шипов. Споры неустановленного 
систематического положения (рис. 115). Три 
морских вида. В. мел — миоцен. Нижнесыз
ранские отложения Ульяновской обл., олиго
цен Украины; в. мел Калифорнии, н. олигоцен 
Нов. Зеландии, сармат Венгрии. 

Keratophora P a n t o c s e k , 1889. Тип рода— 
К- robusta Pantocsek, 1889; палеоцен, Пензен
ская обл. Панцирь эллипсоидальный. Створки 
(эпитека) широкоэллиптические, с двумя длин
ными толстыми и полыми внутри выростами на 
полюсах. Гипотека неизвестна. Структура эпи-
теки из мелких шипиков или створка гладкая 
(рис. 116). Систематическое положение рода и 
его самостоятельность сомнительны. По мне
нию Форти (Forti, 1909), род следует объеди
нить с p. Pterotheca. Два морских вида. Палео
цен — олигоцен. Палеоцен Пензенской, Во
ронежской и Свердловской областей, олигоцен 
Луганской обл. 

Cladogramma E h r e n b e r g , 1844. Тип 
рода — С. californicum Ehrenberg, 1844; мио
цен, Калифорния. Панцирь короткоцилин-
дрический, с круглыми створками. Структура 
створок из тонких, дихотомически ветвящихся 
ребер; иногда есть мелкие поры (рис. 117). 
До пяти морских видов. По-видимому, споры. 
В . мел — миоцен. Н . миоцен Таманского п-ва; 
в. мел Калифорнии, ср. и в . миоцен США. 

Goniothecium E h r e n b e r g , 1844. Тип 
рода — G. odontella Ehrenberg, 1844; миоцен, 
Калифорния. Панцирь эллипсоидальной формы. 

Ископаемыми нередко встречаются парные 
панцири и отдельные створки. Эпитека эллип
тическая, на полюсах с двумя короткими вы
ростами, снабженными шипами. Средняя часть 
створки выпуклая, отделена глубокими бороз
дами и покрыта мелкоточечными параллельны
ми рядами штрихов; остальная часть створки 
бесструктурная. Широкий гиалиновый кант 
окружает наружный край эпитеки. Гипотека 
эллиптической формы, с заостренными, слегка 
оттянутыми концами, без выростов на полюсах; 
пересекается четырьмя поперечными бороздами; 
две глубокие борозды отделяют среднюю часть 
и две менее глубокие расположены ближе к 
полюсам створки. Иногда вдоль створки прохо
дят две глубокие продольные борозды. Струк
тура гипотеки мелкошиповатая. Строение пан
циря обнаруживает черты, сходные с таковыми 
p. Hemiaulus (эпитека) и p. Poretzkia (гипотека). 
Споры неустановленного систематического по
ложения, особенно характерные для флоры 
верхнего мела и палеоцена (рис. 118). Досто
верно известно пять морских видов. В. мел — 
миоцен, массовое развитие в в. мелу в бассейне 
рек С. Сосьва, Лозьва и Сыня; нижнесызран
ские и камышинские отложения Поволжья, 
палеоцен восточного склона Урала (С. Сосьва, 
Ивдель, Полуночное, Лозьвинская пристань), 
миоцен о-ва Беринга, Сахалина и Камчатки; 
миоцен Японии, США. Донные отложения 
Антарктики (переотложенные). 

Odontotropis G r u n o w , 1884. Тип рода — 
О. cristata Grunow, 1884; донные отложения, 
Баренцово море (во вторичном залегании). 
Панцирь с пояска трапециевидный. Створки 
эллиптические с заостренными концами; отли
чаются одна от другой размерами и формой. 
Вдоль продольной оси эпитеки проходит высо
кий крепкий киль; края его гладкие или зазуб
ренные, иногда на полюсах с длинными щетин
ками. Гипотека не имеет выростов и обычно 
менее выпуклая. Край створки обычно окружен 
широким гиалиновым кантом. Створки бес
структурные, реже с мелкими порами или штри-
ховатые (рис. 119, 120). Около десяти морских 
видов. Строение и структура панциря позво
ляют рассматривать этот род в числе спор диа
томовых класса Centricae. В. мел — эоцен. 
В. мел Свердловской обл., нижнесызранские и 
камышинские отложения Поволжья, палеоцен 
и эоцен восточного склона Урала и 3 . Сибири; 
в. мел Калифорнии (свита Морено), сенон 
Гданьской бухты, н. эоцен Дании и С. Гер
мании. 

Gyrodiscus W i t t , 1886. Тип рода — G. vor
tex Wit t , 1886; палеоцен, Поволжье. Панцирь 
дисковидный, створки круглые с конусовидно 
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Рис. 119—122. 
П9 — Odonlotropis carinata Grun., X 500; эоцен, Свердловская обл. (колл. А. И. Кротова). 120— Odontotroptscrisiata 

Grun.,X 500; сенон, Гданьская бухта (Schulz, 1935). 121 — Oyrodiscus vortex Witt: 121a — вид ' сбоку; 1216 — створка, 
X 900; палеоцен, Ульяновская обл. (Lefebure, Атлас). 122 — Pyrgodiscus armatus Kitt.: 122а — вид сбоку, 1226 — 

створка, X 600; палеоцен, Ср. Поволжье (Lefebure, Атлас) 

выпуклой серединой. От центра выпуклой части 
створки к ее краю проходят 7 или 12 прямых 
или S-образно изогнутых ребер. Поверхность 
створки бесструктурная. Систематическая са
мостоятельность рода сомнительна, по-види
мому споры, сходные с Acanthodiscus Pantocsek 
(рис. 121). Род монотипный. Палеоцен — мио
цен. Нижнесызранские отложения Ульяновской 
и Саратовской областей; миоцен Венгрии. 

Pyrgodiscus К i t t о п, 1883. Тип рода — 
P. armatus Kitton, 1883; миоцен, Венгрия. 
Панцирь дисковидный с округлыми створками, 
сильно куполовидно вздутыми. По внешнему 
краю выпуклой части створки расположены 
очень грубые клиновидные шипы (до 8). 
Прикраевая зона радиальноволнистая. Здесь 
выпуклые участки сменяются вогнутыми. На 
вершинах выпуклых участков около края 

крепкие шипы. Вдоль выпуклых участков 
створки тонкие гиалиновые лучи. Краевая зона 
густо заштрихована, остальная поверхность 
створки беспорядочно и тонко ареолированная 
(рис. 122). По-видимому, сборный род, чем 
можно объяснить встречаемость в резко разно
возрастных отложениях. Четыре морских 
вида. Альб — миоцен. Палеоцен Ульяновской 
обл.; альб Германии (Ганновер), миоцен Вен
грии. 

В группу спор следует поместить также 
следующие роды: Dicladia Ehrenberg, 1844; 
Micrampula Hanna, 1927; Syndetoneis Grunow, 
1888; Periptera Ehrenberg, 1844; Mastogonia 
Ehrenberg, 1844; Syringidium Ehrenberg, 1845; 
Syndendrium Ehrenberg, 1845; Hercotheca Ehren
berg, 1844; Pantocsekia Grunow, 1886; Chasea 
Hanna, 1934. 
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КЛАСС PENNATAE. П Е Н Н А Т Н Ы Е , И Л И П Е Р И С Т Ы Е 1 

Клетки одиночные или образуют разнооб
разные колонии. Панцирь с пояска линейный, 
таблитчатый или клиновидный, прямой, реже 
согнутый или S-образно изогнутый; иногда 
имеются вставочные ободки с септами или без 
них. Створки обычно удлиненные, разнообраз
ной формы, изопольные или гетеропольные, 
симметричные по отношению к продольной и 
поперечной плоскостям, реже по отношению 
только к одной из этих плоскостей; у немногих 
родов створки асимметричны. Структура ство
рок состоит из поперечных штрихов или из 

ребер, реже из рядов ареол. По продольной 
оси створки структура обычно прервана; здесь 
находится бесструктурное осевое поле, которое 
посредине створки часто расширяется, образуя 
среднее поле. 

У большинства видов на осевом поле 
расположен щелевидный шов, хорошо раз
витый или зачаточный. У видов с каналовидным 
швом последний обычно сдвинут к краю створки 
или находится в киле или крыле, проходящем 
по краю створки. 

Включает два порядка. 

Панцирь иногда со вставочными ободками 
и септами. Створки линейные, ланцетные, реже 
эллиптические, ромбические, бобовидные или 
булавовидные. По продольной оси створки 
обычно имеется осевое поле, по терминологии 
иностранных авторов — «ложный шов»; шов 
отсутствует. Структура створки состоит из по
перечных штрихов, реже кроме штрихов име
ются поперечные ребра. 

Включает два семейства г . 

СЕМЕЙСТВО TABELLARIACEAE WEST, 1904 

Клетки в лентовидных, цепочковидных или 
кустиковидных колониях. Панцирь с пояска 
линейный, таблитчатый или клиновидный, со 
вставочными ободками, иногда многочислен
ными, и с септами. Створки — от линейных до 
эллиптических и ланцетных, реже булавовид
ные или бобовидные, с поперечными штрихами, 
иногда и с поперечными ребрами. Осевое поле 
линейное, у ребристых форм обычно пересека
емое поперечными ребрами; среднее поле отсут
ствует. 

Включает семь родов, большей частью мор
ских, известных в современном и ископаемом 
состоянии. 

Tetracyclus R а 1 f s, 1843. Тип рода — Т. 
lacustris Rails, 1843; современный. Панцирь 
в виде высокой овальной коробки, с пояска 
прямоугольный, с многочисленными вставоч
ными ободками; ободки обычно на одном из 
полюсов не замкнуты, на другом (реже на обоих 
полюсах) снабжены септами, несколько утол
щенными на свободных концах. Септы и откры-

1 Составила В. С; Шешукова-Порецкая. 
2 Представители третьего семейства — Entopyla-

сеае, которое объединяет наиболее примитивные роды 
порядка Araphinales, в ископаемом состоянии в СССР 
неизвестны. 

ПОРЯДОК ARAPHINALES. БЕСШОВНЫЕ 

тые концы соседних вставочных ободков обычно 
чередуются друг с другом. Створки изопольные, 
овальные, реже круглые или ланцетные до 
почти ромбических, иногда посредине расши
ренные; поперечные ребра грубые, редкие, 
штрихи частые, нежнопунктирные, осевое поле 
узкое, линейное (рис. 123, 124). Около десяти 
пресноводных видов, современных и ископае
мых. С миоцена. Миоцен 3 . Сибири и Примор
ского края, сармат Запорожской обл. и Мол
давской ССР, плиоцен В. Сибири (Тункинская 
и Баргузинская котловины), Приморского края, 
четвертичные преимущественно северных обла
стей СССР, Приморского края и Камчатки; 
неоген Румынии, Германии, Франции, Японии, 
четвертичные Фенноскандии. Современное рас
пространение — в литорали пресных, преиму
щественно северных и горных, водоемов. 

Praeepithemia J o u s e , 1952. Тип рода — 
Praeepithemia robusta Jouse, 1952; миоцен, 
Приморский край. Панцирь дорсовентральный, 
толстостенный. Створки изопольные, слегка со
гнутые, бобовидные, несколько суженные к 
концам, с выпуклым спинным и слегка вогну
тым брюшным краем. Структура створки со
стоит из поперечных пунктирных штрихов. 
Имеются грубые поперечные слегка изогнутые 
ребра (псевдосепты или септы). Шов отсутствует 
(рис. 125). Род недостаточно описан; структура 
створки сближает его с родом Tetracyclus Ralfs 
и отчасти с родом Epithemia Brebisson; с по
следним из них p. Praeepithemia сходен также 
формой створки, но отличается отсутствием 
шва. Один ископаемый вид. Миоцен. Единичные 
находки среди обильной пресноводной лито
ральной диатомовой флоры миоцена Примор
ского края (оз. Ханка). 

Rhabdonema К u t z i n g, 1844. Тип рода — 
Diatoma arcuatum Lyngbye, 1819; современный. 
Панцирь с пояска прямоугольный, с многочис-
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ленными вставочными ободками, имеющими 
структурную поверхность; септы более или ме
нее плоские, расположены на одном или обоих 
полюсах, реже и на боковых сторонах. Створки 
изопольные, линейные, реже овальные, иногда 
сильно вздутые у концов или посредине; края 
створки прямые или волнистые; осевое поле 
очень узкое; имеются поперечные пунктирные 
штрихи или ряды грубых ареол, часты также 
поперечные ребра (рис. 126, 127). Около 
20 морских видов современных и ископаемых; 
некоторые из них не вполне достоверны. С 
н. миоцена. Неоген Ю. Сахалина, Курильских 
островов, Камчатки, майкоп С. Кавказа, миоцен 
Азербайджана, сармат юга Европейской части 
СССР, мэотис Таманского п-ва, акчагыл С. При-
каспия, четвертичные севера Европейской час
ти СССР, Латвийской ССР, Камчатки; неоген 
Алжира, Японии, миоцен Венгрии, Италии, 
Калифорнии, Мексики, четвертичные Фенно-
скандии, 3 . Европы, С. Америки. Современное 
распространение — повсеместно в морях, пре
имущественно в литоральной зоне. 

Grammatophora E h r e n b e r g , 1839 (1841). 
Тип р о д а — G r . angulosa Ehrenberg, (1839) 
1841; современный. Клетки в зигзагообразных 
цепочках. Панцирь с поясма прямоугольный, с 
двумя вставочными ободками, обычно имеющи
ми структуру только у полюсов. Каждый вста
вочный ободок с двумя длинными, слегка изо
гнутыми или сильноволнистыми септами. Загиб 
створки с короткими псевдосептами. Створки 
изопольные, линейные, овальные, редко бобо
видные, с прямыми или волнистыми краями. 
Структура створки из грубых или нежных точек 
в прямых поперечных и продольных или косо 
пересекающихся рядах; на полюсах створки 
структура обычно незаметна, здесь имеются сли
зевые поры. Осевое поле очень узкое, иногда 
едва различимое. В ископаемом состоянии 
часто встречаются отдельные вставочные ободки 
с септами (рис. 128). Около 30 морских как со
временных, так и ископаемых видов. С н. мио
цена. Неоген Сахалина, Курильских островов, 
Камчатки, майкоп С. Кавказа, миоцен Азер
байджана, сармат юга Европейской части СССР, 
мэотис Таманского п-ва, акчагыл С. Прикаспия, 
четвертичные северной половины Европейской 
части СССР, Латвийской -и Эстонской ССР; 
неоген Испании, Алжира, Калифорнии, Япо
нии, миоцен Венгрии, Италии, Мексики, чет
вертичные Европы, С. Америки. Современное 
распространение — повсеместно в морях, пре
имущественно в литоральной зоне. 

Tabellaria E h r e n b e r g , 1840. Тип рода — 
Conferva flocculosa Roth, 1797; современный. 
Клетки соединены в зигзагообразные цепочки 

или в звездчатые колонии. Панцирь с пояска 
прямоугольный, с двумя или многими вставоч
ными ободками; ободок на одном полюсе не 
сомкнут, на другом снабжен глубоко внедряю
щейся внутрь клетки плоской септой, валико-
образно утолщенной на свободном конце. Септы 
и открытые концы соседних вставочных ободков 
чередуются между собой. Створки изопольные, 
линейные или овальные на концах, а большей 
частью и в середине расширенные; поперечные 
штрихи очень тонкие; осевое поле узколиней
ное. В ископаемом состоянии иногда встреча
ются только вставочные ободки с септами 
(рис. 129). Около пяти пресноводных видов 
современных и ископаемых. С миоцена. Плио
цен В. Сибири (Баргузинская котловина), 
Камчатки, 3 . Сибири, Приморского края, сар
мат Таманского п-ва, плиоцен Приморского 
края, четвертичные — повсеместно; мио-плио-
цен 3 . Европы. Современное распространение — 
повсеместно в литорали и в планктоне пресных, 
реже слабосолоноватых водоемов. 

Licmophora A g а г d h, 1827. Тип рода — 
Echinella paradoxa Lyngbye, 1819; современный. 
Клетки в веерообразных колониях, прикреплен
ных к субстрату простыми или разветвленными 
слизистыми ножками. Панцирь с пояска кли
новидный, с двумя вставочными ободками; на 
узком (базальном) конце ободки не сомкнуты, 
на широком (апикальном) снабжены плоскими, 
обычно короткими септами, по одной на каждом 
ободке. Створки гетеропольные, булавовидные, 
с неяснопунктирными, иногда грубопунктир-
ными штрихами; у немногих видов нежнопунк-
тирные штрихи чередуются с тонкими ребрами. 
Осевое поле узколинейное, часто развитое в 
виде ребра (рис. 130). Около 30 видов морских 
современных, реже ископаемых. Вследствие 
легкой растворимости их тонкого панциря 
в ископаемом состоянии встречаются редко. 
С миоцена. Сармат Керченского п-ва и степной 
части Крыма, плиоцен с.-з. Камчатки, четвер
тичные Ленинградской и Архангельской обла
стей, Карельской АССР; миоцен Италии, чет
вертичные Швеции. Современное распростра
нение — повсеместно в обрастаниях в литораль
ной зоне морей. 

Climacospkenia E h r e n b e r g , 1843. Тип 
рода—CI. moniligera Ehrenberg, 1843; современ
ный. Панцирь с пояска клиновидный, с двумя 
вставочными ободками; на ободках многочислен
ные боковые септы, которые соприкасаются 
друг с другом по продольной оси, образуя «шов» 
с зубчатым краем. Створки гетеропольные, бу
лавовидные до яйцевидно-ланцетных, с попереч
ными тонкими пунктирными штрихами, пре
рванными двумя продольными гиалиновыми 
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линиями; осевое поле неясное. Поясковые обод
ки с более грубыми поперечными штрихами 
(рис. 131). Четыре морских вида, один из них со
временный .С миоцена.Сармат Хмельницкой обл. 
и Молдавской ССР; неоген Алжира, Калифор
нии, сармат Венгрии. Современное распростра
нение — в обрастаниях литоральной зоны теп
лых морей, из европейских — в Средиземном 
море. 

СЕМЕЙСТВО FRAGILARIACEAE DE TONI, 1890 

Клетки одиночные или в лентовидных, це-
почковидных, реже звездчатых или веерообраз
ных колониях. Панцирь с пояска линейный, 
таблитчатый или клиновидный, обычно без 
вставочных ободков; септы всегда отсутствуют. 
Створки линейные до эллиптических, реже ром
бические или булавовидные, с поперечными 
штрихами, иногда также с поперечными реб-

• рами. 
Включает 11 родов морских и пресноводных, 

известных из современных водоемов, а также 
в ископаемом состоянии. 

Meridion A g а г d h, 1824. Тип рода — 
Echinella circularis Greville, 1823; современный. 
Клетки в веерообразных колониях. Панцирь 
с пояска клиновидный, с более или менее ясно 
выраженными вставочными ободками, без септ. 
Створки гетеропольные, булавовидные, с тупо 
закругленными концами, с грубыми попереч
ными ребрами (псевдосептами) и расположен
ными между ними нежными пунктирными штри
хами; осевое поле узколинейное (рис. 132а, 
1326). Род монотипный, пресноводный. С мио
цена. Неоген Камчатки, миоцен Закарпатья, 
3 . Сибири, плиоцен Грузии, четвертичные по
всеместно; мио-плиоцен Франции, плиоцен Ка
лифорнии, четвертичные Фенноскандии и 3 . Ев
ропы. Современное распространение — в прес
ных, преимущественно текучих водах, чаще на 
севере и в горных областях. 

Diatoma D e C a n d o l l e , 1805. Тип рода — 
Fragilaria hiemalis Lyngbye, 1819; современный. 

Клетки в лентовидных колониях или в зигза
гообразных цепочках. Панцирь с пояска пря
моугольный, иногда со вставочными ободками, 
без септ. Створки изопольные, от линейных до 
эллиптических, с закругленными, иногда от
тянутыми или головчатыми концами. Попереч
ные ребра (псевдосепты) многочисленны, между 
ними неясные пунктирные штрихи; осевое поле 
узколинейное (рис. 133). Около десяти видов, 
почти исключительно пресноводных, современ
ных и ископаемых. С миоцена. Неоген Кам
чатки, миоцен Закарпатья, сармат Хмельницкой 
обл., плиоцен Грузии, четвертичные повсе
местно; мио-плиоцен Германии, Франции, чет
вертичные Европы.Современное распростране
ние — повсеместно среди обрастаний в пресных 
водоемах, реже в слегка солоноватых. 

Plagiogramma G r e v i l l e , 1859. Тип ро
да — Denticula interrupta Gregory, 1857; со
временный. Клетки в лентовидных колониях. 
Панцирь с пояска удлиненно-прямоугольный, 
иногда несколько перетянутый перед полюсами, 
без вставочных ободков и септ. Створки изо
польные, линейные до ланцетных, реже узко
эллиптические с закругленными, иногда оття
нутыми концами. На створках от одного'до не
скольких (чаще до четырех) поперечных ребер, 
плоских или внедряющихся внутрь клетки в 
виде псевдосепт. Одна пара псевдосепт обычно 
ограничивает бесструктурное среднее поле, вто
рая расположена перед полюсами. Остальная 
поверхность створки покрыта ареолами или 
точками в более или менее прямых поперечных 
и продольных рядах; у полюсов структура го
раздо нежнее, иногда неразличимая. Осевое 
поле узко-линейное, иногда почти незаметное 
(рис. 134, 135). Более десяти морских совре
менных и ископаемых видов. С олигоцена 
(позднего эоцена?). Харьковский ярус УССР, 
сармат Хмельницкой обл., Таманского п-ва, 
акчагыл С. Прикаспия, четвертичные севера 
Европейской части СССР; неоген Японии, мио
цен Венгрии, Калифорнии и Мексики, чет
вертичные Швеции, Польши, Германии и 

Рис. 123—132. 
123 — Tetracyclus ellipticus Grun.: 123а — створка; 1236 — вид с пояска, Х1000; миоцен, 3 . Сибирь, р. Тым (колл. В. С. По-
рецкой). 124а, 1246 — Tetracyclus miocenicus\ Jouse: створка с псевдосептами, X 1000; в. миоцен, Приморский край (колл.А. П. Жузе) 
125а, 1256 — Praeepithemia'robusta Jouse, XI0O0; в. миоцен, оз. Ханка (Жузе, 1952). 126 — Rhabdonema japonicum var. recta 

Temp, et Brun., X 1000; в. миоцен (маруямская свита), Ю. Сахалин {(колл. В. С. Порецкой). 127 — Rhabdonema arcuatum Kutz.: 
вид с пояска, Х 1000; четвертичные, Охотское море, Диат. ан, т. 2, 1950). 128 — Grammatophora angulosa Ehrenberg: 128а, 1286 — 
створка, 128в — вид с пояска, Х900; четвертичные, Японское море (Диат. ан., т. 3, 1950). 129 — Tabellaria flocculosa Kutz.: 129а— 
вид с пояска, 1296 — створка, 129в — вставочный ободок С септой, соврем. (Диат. ан., т. 3, 1950). 130 — L i c m o p h o r a ehrenbergli 

Grun.: 130а — створка; 1306 — вид с пояска, Х500, соврем., Баренцово море (Диат. ан., т. 3, 1950). 131 — Climacosphenia moni-

ligera Ehrenberg: 131a — створка с лежащим под ней вставочным ободком, Х250, 1316 — части створки с деталями структуры, 
X 800; соврем.,Калифорнийский залив (Cupp, 1943). 132а — Meridion circulare Ag., колония, Х1000; соврем. (Диат. ан., т. 3, 
1950); 1326 — Meridion circulare var. constrictum Van Heurck, X 1500; четвертичные, Ленинградская обл. (колл. В. С. Порецкой) 
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С. Америки (США). Современное распростране
ние—в литорали морей, большей частью теплых, 
реже северных (до Арктики). 

Dimerogramtna R а 1 f s, 1861. Тип рода —' 
Denticula nana Gregory, 1857; современный. 
Клетки в лентовидных колониях. Панцирь с 
пояска удлиненно-прямоугольный, обычно бо
лее или менее перешнурованный перед закруг
ленными концами, без вставочных ободков и 
септ. Створки изопольные, линейные до лан
цетных, реже эллиптические, с закругленными 
или клиновидными, иногда несколько оттяну
тыми концами. Ареолы в прямых поперечных 
и продольных рядах, иногда ареолы вытянуты 
в поперечном направлении в виде ребер. Осевое 
поле отчетливое, узколанцетное или линейное, 
иногда в середине расширенное (рис. 136). 
Около десяти морских, современных и иско
паемых видов. С миоцена. Сармат юга Европей
ской части СССР, мэотис Таманского п-ва, 
четвертичные Архангельской и Ленинградской 
областей, Карельской АССР; третичные (?) 
Швеции, неоген Алжира, миоцен Венгрии и 
Калифорнии, четвертичные Швеции, Польши, 
Германии и С. Америки (США). Современное 
распространение — в литорали морей, большей 
частью в теплых. 

Opephora P e t i t , 1888. Тип рода — Meri
dion marinum Gregory, 1857; современный. 
Клетки одиночные, реже в коротких лентовид
ных колониях. Панцирь с пояска клиновидный 
до почти прямоугольного, без вставочных обод
ков и септ. Створки гетеропольные, яйцевидные, 
клиновидные, иногда почти ланцетные или ли
нейные, с закругленными концами. Поперечные 
ребра грубые, длинные или короткие, створка 
между ребрами очень нежно-, часто неяснопо-
роидная. Осевое поле от узколинейного до ши
роколанцетного (рис. 137). Около пяти морских 
и пресноводных видов, современных и ископа
емых. С миоцена. Миоцен Закарпатья, сармат 

юга Европейской части СССР, мэотис Таман
ского п-ва, плиоцен В. Сибири (Тункинская 
котловина), Камчатки, Грузии, четвертичные 
повсеместно; мио-плиоцен Франции, плиоцен 
Калифорнии, четвертичные Фенноскандии, 
3 . Европы и С. Америки. Современное распро
странение — довольно широкое в обрастаниях 
в литоральной зоне морских и пресных водое
мов. 

Fragilaria L у n g b у е, 1819. Тип рода :— 
F. pectinalis Lyngbye, 1819; современный. 
Клетки в лентовидных, обычно плотных, реже 
зигзаговидных колониях. Панцирь с пояска 
удлиненно-прямоугольный, у некоторых мор
ских видов со вставочными ободками; септы 
отсутствуют. Створки изопольные, овальные, 
линейные до ланцетных, иногда один-два раза 
перешнурованные или сильно расширенные в 
середине, реже створки треугольные; концы 
закругленные, иногда оттянутые или головча
тые. Поперечные штрихи длинные или корот
кие, большей частью нежно-, иногда неясно-
пунктирные. Осевое поле от узколинейного до 
широколанцетного (рис. 138). Более 25 видов. 
С олигоцена (позднего эоцена ?). Харьковский 
ярус УССР, миоцен Закарпатья, Азербайджана, 
С. Казахстана, 3 . Сибири, Приморского края, 
сармат юга Европейской части СССР, мэотис 
Таманского п-ва, плиоцен Грузии, Армении, 
B. Сибири (Тункинская и Баргузинская кот
ловины), Приморского края, Сахалина, Ку
рильских островов, Камчатки, четвертичные 
повсеместно; неоген Испании, Японии, плиоцен 
C. Америки, Аргентины. Современное распро
странение— повсеместно в литорали, реже в 
планктоне континентальных и морских 
водоемов. 

Ceratoneis E h r e n b e r g , 1840. Тип рода— 
Navicula arms Ehrenberg, 1838; современный. 
Клетки в коротких плотных лентовидных ко
лониях, согнутых по продольной и центральной 

Рис. 133—148. 
133 — D i a t o m a hiemale Heiberg: 133а — колония, 1336 — створка, Х 1000; четвертичные, Кольский п-в (Диат. ан., т. 3, 1950). 
134 — Plagiogramma staurophorum Heiberg: 134а — створка, X 1000, 1346 — вид с пояска, Х450; четвертичные, Баренцево 
море (Диат. ан., т. 3, 1950). 135 — Plagiogramma pulchellum Grev.; 135а — створка, 1356 — виде пояска, X 1000; четвертичные, 
Д . Восток (Диат. ан., т. 3, 1950). 136 - Dimerogramma minor Ralfs: 136а — створка, 1366 — вид с пояска (схема), X 1000; в. пли
оцен, Молдавия (колл. В. С. Порецкой). 137— Opephora martyi var. amphioxys Poretzky, X 1500; плиоцен, Грузия (Порецкий, 
1953). 138а,б— F r a g i l a r i a bicapitata A. Mayer, X 1000; в. миоцен, р. Тым, 3 . Сибирь (колл. В. С. Порецкой), 139 — Ceratoneis arcus 

Kutz., Х1000; четвертичные, С. Германия (Hustedt, 1930). 140 — Synedra'pulchella K u t i . , X500; литориновые отложения, Латвия 
(колл. В. С. Порецкой). 141 — Synedra jouseana Sheshukova, Х1000; миоцен, С.Сахалин (колл. В. С. Порецкой). 142 — Tha-

lassionema niUschioides Grun.: 142a — вид с пояска; 1426 створка, Х 1000; соврем., Берингово море (Диат. ан., т. 3, 1950). 
143а, 1436 — Thalassionema nitzschioides Grun. f. c u r v a t a Jouse, xlOOO; н. миоцен, Таманский п-в (колл. А. П. Жузе) . 144 — 
Thalassiothrix longissima CI. et Grun.: 144a — панцирь, X1000: 1446 — часть створки, XlOOO; четвертичные, Охотское море (колл. 
А. П. Жузе). 145 — Pseudceunotia doliolus (Wallich) Grun., X 100; четвертичные, Японское море (колл. А. П. Жузе). 146 — Еипо-

На papilio Hust., X 1500; четвертичные, Гренландия, Земля Пири (Foged, 1955). 147 — E u n o t i a sparsimpunctata Jouse. X ЮОС; 
в. миоцен, оз. Ханка (Жузе, 1952). 148 — E u n o t i a nikolskiae Jouse, X 1000; в. миоцен, оз . Ханка (Жузе,1952) 
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осям. Панцирь с пояска линейный, слегка су
женный к концам, без вставочных ободков и 
септ. Створки изопольные, линейно-ланцетные 
до линейных, обычно слегка серповидно согну
тые, с выпуклостью в середине брюшного края. 
Поперечные штрихи нежные, прерванные по
средине брюшной стороны. Осевое поле узко
линейное, среднее поле одностороннее, распо
ложено на брюшной стороне створки (рис. 139). 
Род монотипный, пресноводный, некоторые ав
торы (Cleve-Euler, 1951—1955) рассматривают 
Ceratoneis как одну из секций рода Fragilaria 
Lyngbye. С неогена. Плиоцен Камчатки, чет
вертичные Кольского п-ва, Нижней Оби, При
морского и Хабаровского краев, Камчатки; 
плиоцен Франции, четвертичные Швеции и Ав
стралии (?). Современное распространение — 
в пресных, преимущественно холодных, быстро
текущих водах и в прибрежной зоне олиготроф-
ных озер, по всей Европе и Азии. 

Synedra E h r e n b e r g , 1830. Тип рода — 
Bacillaria ulna Nitzsch, 1817; современный. 
Клетки одиночные или в колониях в виде вее
ровидных или звездчатых пучков (в ископаемом 
состоянии колонии распадаются на отдельные 
клетки). Панцирь с пояска линейный, иногда 
согнутый по продольной оси, без вставочных 
ободков и септ. Створки изопольные, от узко
линейных до узколанцетных, иногда перешнуро
ванные или с волнистыми краями. Концы ство
рок разнообразной формы, обычно со слизевой 
порой у одного из полюсов. Поперечные штрихи 
длинные или короткие, большей частью нежно-
лунктирные (поры или пороиды); иногда, кроме 
штрихов, имеются ребра, которые делят по
лость панциря на камеры, или свободно откры
вающиеся внутрь клетки, или замкнутые 
пленкой с небольшой порой. Осевое поле от 
узколинейного до широколанцетного, иногда 
с рассеянными точками, у некоторых видов 
осевое поле незаметно; часто имеется среднее 
поле. У форм с камерами створка имеет, кроме 
•осевого поля, несколько продольных боковых 
ребер (рис. 140, 141). Более 100 видов морских 
и пресноводных, современных и ископаемых. 
С миоцена. Майкоп С. Кавказа, миоцен Закар
патья, Азербайджана, 3 . Сибири, сармат юга 
Европейской части СССР, мэотис Краснодар
ского края, плиоцен Грузии, Армении, Саха
лина, Камчатки, Приморского края, В. Сибири 
{Тункинская котловина), четвертичные — по

всеместно; неоген Алжира, Японии, миоцен 
Мексики, о-ва Барбадос, мио-плиоцен 3 . Ев
ропы, плиоцен С. Америки (Канзас и Калифор
ния), Аргентины. Современное распростране
н и е — повсеместно в обрастаниях в литорали, 
реже в планктоне морских, пресных и солоно
ватых водоемов. 

Thalassionetna G r u n o w , 1881. Тип рода — 
Synedra nitzschioides Grunow, 1862; современ
ный. Клетки в зигзаговидных или звездчатых 
колониях. Панцирь с пояска узколинейный, 
без вставочных ободков и септ. Створки изо
польные, от узколинейных до узколанцетных, 
с закругленными, неоттянутыми концами. По 
краю створки равномерно расположены очень 
мелкие шипики, остальная часть створки бес
структурна (рис. 142, 143). Два морских 
вида. С миоцена. Неоген Сахалина, Куриль
ских островов, Камчатки, майкоп С. Кавказа, 
миоцен Азербайджана, сармат Таманского п-ва, 
Хмельницкой обл., мэотис Таманского п-ва, 
акчагыл С. Прикаспия, четвертичные Ленин
градской и Архангельской областей, Карель
ской АССР, Латвийской ССР и дальневосточ
ных морей; миоцен Венгрии, плиоцен Кали
форнии, четвертичные Финляндии и Польши. 
Современное распространение — повсеместно в 
планктоне морей, в том числе внутренних. 

Thalassiothrix С 1 е v е et G r u n o w , 1880. 
Тип рода — Asterionella (?) frauenfeldii Gru
now, 1863; современный. Клетки одиночные или 
в колониях в виде звезд, пучков или зигзаго
видных цепочек. Клетки очень длинные (наи
более длинные из всех известных диатомовых: 
длина более 5500 и.), нитевидные или палочко
видные, иногда слегка изогнутые. Панцирь с 
пояска узколинейный, без вставочных ободков 
и септ. Створки гетеропольные, узколинейные, 
на одном конце суженные, с зубчиками на по
люсах. По краю створки короткие штрихи, 
иногда, кроме того, и краевые зубчики (рис. 
144). Около семи морских видов, современных 
и ископаемых. С миоцена. Неоген Курильских 
островов, Камчатки, миоцен Азербайджана, чет
вертичные дальневосточных морей; третичные(?) 
Швеции, неоген Японии, сармат Венгрии, 
четвертичные Польши. Современное распро
странение — в океаническом планктоне Атлан
тического и Тихого океанов и многих морей, 
в том числе внутренних. 

ПОРЯДОК RAPHINALES. ШОВНЫЕ 
Панцирь симметричный по отношению к про- септы большей частью отсутствуют. На одной 

дольной и поперечной плоскостям, реже по или обеих створках имеется шов, щелевидный 
отношению только к одной из них, очень редко или каналовидный; щелевидный шов иногда 
панцирь асимметричный; вставочные ободки и короткий, зачаточный, развитый только около 
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одного или около обоих полюсов створки. 
Структура створок состоит из поперечных 
штрихов ребер, редко из ареол. 

Включает четыре подпорядка. 

ПОДПОРЯДОК RAPHIDIOINEAE. ПРИМИ-
ТИВНОШОВНЫЕ, РАФИДИЕВЫЕ 

Клетки одиночные или в колониях разно
образной формы. Панцирь асимметричный по 
отношению к продольной или поперечной пло
скости, реже по отношению к обеим плоскостям; 
иногда имеются вставочные ободки, септ нет. 
Створки изопольные дорсовентральные и гете-
ропольные. Обе створки (реже только одна из 
них) с зачаточным швом на одном или чаще на 
обоих полюсах. Структура створок из пунктир
ных или более или менее гладких штрихов. 

Включает два семейства. Все виды пресно
водные, известны из современных водоемов и в 
ископаемом состоянии. 

СЕМЕЙСТВО Е UNOTIACEAE RABENHORST, 1853 

Клетки одиночные или в лентовидных, реже 
кустиковидных или веерообразных колониях, 
свободные или прикрепленные к субстрату. 
Панцирь с пояска прямоугольный или клино
видный. Створки изопольные, часто дугообразно 
согнутые, реже створки гетеропольные, более 
или менее булавовидные, слегка согнутые. Шов 
на обеих створках слабо развитый, зачаточный 
в виде коротких щелей около брюшного края 
одного или обоих полюсов. Конечные узелки 
шва часто маленькие, иногда почти незаметные, 
центральный узелок не развит. Иногда имеется 
осевое поле, расположенное около брюшного 
края створки, среднее поле отсутствует. Струк
тура створок из более или менее гладких или 
пунктирных штрихов. 

Включает два рода, известные в современном 
и ископаемом состоянии. 

Eunotia E h r e n b e r g , 1837. Тип рода — 
Synedra lunaris Ehrenberg, 1831; современный. 
Клетки одиночные или в лентовидных коло
ниях. Панцирь с пояска линейный или таблит
чатый, иногда со вставочными ободками, без 
септ. Створки изопольные, дорсовентральные, 
большей частью дугообразно согнутые, линей
ные, серповидные, полуланцетные или полуэл
липтические, с прямым или вогнутым брюшным 
краем и выпуклым, иногда волнистым спинным 
краем. Концы створок часто оттянутые или го
ловчатые, иногда загнутые на спинную, реже 
на брюшную сторону. Шов зачаточный в виде 

двух коротких ветвей, которые большей частью 
начинаются на загибе створок у брюшного края 
и заканчиваются конечными узелками на пло
скости створок у полюсов; центральный узелок 
отсутствует. Структура створки из параллель
ных или радиальных штрихов, часто яснопунк-
тирных. Осевое поле узколинейное, большей 
частью сильно приближенное к брюшному 
краю, иногда незаметное (рис. 146, -148) . Более 
50 видов, все пресноводные, современные и 
ископаемые. Некоторые авторы (Прошкина-
Лавренко, 19536) включают сюда североальпий
ский род Amphicampa Ehrenberg, в ископаемом 
состоянии известный из четвертичных отложе
ний Кольского п-ва (табл.XI, фиг. 1—2). 
С миоцена (олигоцена ?). Миоцен Закарпатья и 
3 . Сибири, мио-плиоцен Приморского края, 
плиоцен В. Сибири (Тункинская и Баргузин-
ская котловины) и Камчатки, Грузии и Армении, 
четвертичные повсеместно; третичные Нов. Зе
ландии, миоцен США, о-ва Барбадос, неоген 
Японии, миоцен 3 . Европы, сармат Венгрии, 
плиоцен Германии, Франции, С. Америки (Кан
зас и Калифорния) и Аргентины, лигниты 
Японии, четвертичные Фенноскандии, 3 . Ев
ропы, С. Америки. Современное распростра
нение — в литорали, в пресных водоемах по
всеместно, особенно в северных и горных обла
стях. 

Actinella L e w i s , 1865. Тип рода — A. pun
ctata Lewis, 1865; плиоцен, С. Америка. Клетки 
одиночные или в веерообразных колониях. 
Панцирь с пояска клиновидный, без вставочных 
ободков и септ. Створки гетеропольные и дор
совентральные, булавовидные, слегка согнутые 
по продольной оси; брюшной край вогнутый, 
спинной выпуклый, иногда волнистый. Апикаль
ный конец створки широкий, головчатый, ба-
зальный — более узкий, иногда также слегка 
головчато расширенный. Зачаточный шов в виде 
коротких щелей с конечными узелками, располо
женными у полюсов брюшного края обеих ство
рок. Штрихи нежнопунктирные. Иногда по 
краям створок имеется еще ряд точек или ши
пиков. Осевое поле узколинейное, слабо разви
тое, более заметное на широком конце створки 
(рис. 149). Около пяти видов, все пресноводные, 
современные и ископаемые. С миоцена (оли
гоцена ?). Миоцен 3 . Сибири, плиоцен Примор
ского края и Камчатки, четвертичные Хабаров
ского и Приморского краев; олигоцен или мио
цен о-ва Барбадос, миоцен Франции, лигниты 
Японии, четвертичные (?) С. Америки. Совре
менное распространение — редко в обрастаниях 
в литорали пресных водоемов севера Европей
ской части СССР, Забайкалья, Приморской 
обл., Фенноскандии, Кореи и Бразилии. 
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СЕМЕЙСТВО PERONIACEAE BREBISSON ET ARNOTT, 
1868 

Включает только один род. 
Peronia B r e b i s s o n et A r n o t t , 1868. 

Тип рода — Gomphonema fibula Brebisson, 1849; 
современный. Клетки одиночные. Панцирь с 
пояска клиновидный, без вставочных ободков 
и септ. Створки прямые, гетеропольные, слегка 
клиновидные или почти линейные; апикальный 
конец более широкий, иногда ясно отшнуро-
ванный; базальный конец узкий, иногда не
сколько оттянутый. Штрихи иногда очень неяс
ные, осевое поле узколинейное. Одна створка 
с зачаточным швом в виде двух коротких ветвей» 
расположенных по продольной оси створки у ее 
концов; конечные узелки маленькие, еле за
метные; центральный узелок отсутствует. Дру
гая створка без шва или с едва различимой 
ветвью шва в виде короткого штриха на нижнем 
конце створки. Иногда шов не различим на 
обеих створках (рис. 150). Три вида, пресно
водные, современные и ископаемые. С миоцена. 
Миоцен Венгрии, плиоцен Франции, четвер
тичные (?) Финляндии и Швеции. Современное 
распространение — в пресных озерах и сфагно
вых болотах по всей Европе (в том числе в Фен
носкандии), всегда в обрастаниях, но редко. 

ПОДПОРЯДОК MONORAPHINEAE. 
ОДНОШОВНЫЕ 

Клетки одиночные или.в колониях разнооб
разной формы. Панцирь изопольный, реже гете-
ропольный, прямой или изогнутый по продоль
ной или поперечной плоскости, большей ча
стью без вставочных ободков и септ; иногда по 
периферии створки имеется кольцо рудимен
тарных камер. Створки ланцетные, эллипти
ческие, линейные, клиновидные, в редких слу
чаях имеют диафрагмы. Створки одного пан
циря отличаются одна от другой: одна из них — 
нижняя — плоская или вогнутая, с хорошо 
развитым швом; другая створка — верхняя — 
плоская или выпуклая, без шва, только с осе
вым полем, реже с зачаточным швом в виде 

коротких щелей около полюсов створки. Каж
дая из створок может быть как эпитекой, так 
и гипотекой. Шов и осевое поле прямые, реже 
S-образно изогнутые. Структура створок из 
поперечных пунктирных, линеолированных или 
почти гладких штрихов, реже из поперечных 
ребер, чередующихся с рядами ареол. 

Включает одно семейство. 
СЕМЕЙСТВО ACHNANTHACEAE DE TON1, 1890 

Включает пять родов, морских и пресновод
ных, современных и ископаемых. 

Anorthoneis G r u n o w , 1867. Тип рода — 
Cocconeis excentrica Donkin, 1858; современный. 
Панцирь коленчато согнутый по поперечной 
оси, без вставочных ободков и септ. Створки 
изопольные, почти круглые, с радиальными 
грубопунктирными штрихами и узким осевым 
полем, несколько смещенным от продольной 
оси створки и слегка расширенным в середине. 
Шов прямой, нитевидный, с несколько удален
ными от концов створки маленькими конечными 
узелками (рис. 151). Около пяти видов, пре
имущественно морских,ископаемых и современ
ных. Большая часть видов требует подтвержде
ния. С миоцена (?). Четвертичные Ленинграда 
ской обл.; неоген (?) Австрии; находка в пре
сноводном миоцене Франции требует подтверж
дения.Современное распространение—не часто в 
литорали морей у северных берегов Европы, 
в Средиземном море, Мексиканском заливе 
и в Тихом океане у Гавайских островов. 
"Catnpyloneis G r u n o w , 1862. Тип рода — 

Cocconeis grevillei W. Smith, 1853; современ
ный. Панцирь согнутый по поперечной оси, 
с одним вставочным ободком, который снабжен 
полной (почти равной плоскости створки) эл
липтической септой; по обе стороны срединной 
линии септа продырявлена многочисленными 
«окнами», перегородки между «окнами» со сто
роны створки имеют вид поперечных ребер. 
Створки изопольные, широкоэллиптические. 
Нижняя створка — со швом и радиальными ря
дами нежных точек, верхняя — без шва, с 
линейным осевым полем и слегка радиальными 

Рис. 149—157. 
149 — Actinella brasiliensis Grun., X 1000; в. миоцен, Приморский край (колл. В. С. Порецкой). 150 — Peronia heribaudii BrurT 
et Peragallo: I50a — верхняя створка, X 1000, 1506 — нижняя створка, X 1500, 150в — вид с пояска, X 1000; четвертичные 
(Диат. ан., т. 3, 1950). 151 — Anorthoneis excentrica Grun.: 151а — нижняя створка, 1516 — верхняя створка, X 1000; четвертич
ные (Диат. ан., т. 3, 1950). 152 — Campyloneis g r e v i l l e i Grun.: 152а — нижняя створка, 1526 — верхняя створка, X 1000; четвер
тичные (Диат. ан., т. 3, 1950). 153 — Cocconeis scutellum Ehrenberg: 153а — нижняя створка, 1536 — верхняя створка X 1000; меж
ледниковые отложения. Ленинградская обл. (колл. В. С. Порецкой). 154 — Achnanthes poretzkyi Jasnitsky: I54a — нижняя створ
ка, 1546 — верхняя створка, X 1000; соврем., оз. Байкал (Яснитский, 1936). 155 — Achnanthes brevipes Ag.: 155а — нижняя 
створка, 1556 — верхняя створка; 155в — вид с пояска, X 1000; сармат, Баксы, Керченский п-в (колл. В. С. Порецкой). 156 — 
Rhoicosphenia curvata Grun.: 156а — нижняя створка, X 1500, 1566 — верхняя створка, X 1000, 156в — вид с пояска, К 1500;: 
четвертичные, Германия (Hustedt, 1930). 157а — Rouxia peragallli Brun et Heribaud, X 1000; н. плиоцен, С. Сахалин (колл. 

В. С. Порецкой), 1 5 7 6 — R o u x i a peragallli f. californica (Peragallo) Sheshukova: створка, X Ю00, 157в — вид с пояска, X 700; 
н. плиоцен, С Сахалин (колл. В. С. Порецкой) 
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рядами крупных камер. Вид сильно варьирует 
в отношении структуры створок и септ (фиг. 
152). Два вида, морские, современные и иско
паемые. С миоцена (олигоцена ?). Среди третич
ной морской флоры в Швеции, олигоцен или 
миоцен о-ва Барбадос, миоцен Италии, Кали
форнии, Ю. Америки (Эквадор). Современное 
распространение — в обрастаниях у берегов 
Европы от Средиземного моря до северных бе
регов, чаще в более теплых морях. 

Cocconeis E h r e n b e r g , 1838 (Eucocconeis 
Cleve, 1895, е. p.). Тип рода — Cocconeis scutel-
lum Ehrenberg, 1838; современный. Клетки 
одиночные. Панцирь согнутый по поперечной 
оси, без вставочных ободков и септ, редко с вста
вочным ободком, который имеет периферическое 
кольцо септ в виде рудиментарных камер. 
Створки изопольные, эллиптические, с про
стыми, реже с двойными поперечными рядами 
нежных точек или грубых ареол, которые часто 
образуют и продольные ряды; иногда струк
тура края в средней части створки различна; 
часто обе створки одного панциря имеют раз
личную штриховку. Нижняя створка со швом, 
обычно нитевидным, верхняя — без шва, с 
линейным или ланцетным осевым полем. 
Шов и осевое поле прямые, расположенные по 
продольной оси створки, реже S-образно изо
гнутые; иногда имеются округлое или поперечно 
расширенное среднее поле и боковые или конеч
ные поля (рис. 153; табл. XI, фиг. 3, 4). Около 
100 видов, морских и пресноводных, современ
ных и ископаемых. С олигоцена (позднего 
эоцена ?). Харьковский ярус УССР, неоген 
B. Сибири (Тункинская котловина), Сахалина, 
Курильских о-вов, Камчатки, миоцен Закар
патья, Азербайджана, Приморского края, сар
мат юга Европейской части СССР, мэотис Та
манского п-ва, акчагыл С. Прикаспия, плиоцен 
Грузии и Армении, четвертичные повсеместно; 
третичные С. Америки (Ричмонд), неоген Испа
нии, Алжира и Японии, миоцен 3 . Европы и 
C. Америки (Виргиния и Калифорния), плио
цен Германии и С. Америки (Канзас и Кали
форния). Современное распространение — по
всеместно в обрастаниях в морских, солонова
тых и пресных водоемах. 

Achnanth.es В о г у, 1822 (Achnanthidium 
Kutzing, 1844, Heiberg, 1863; Eucocconeis Cleve 
e. p . , 1895; Microneis Cleve, 1895). Тип рода — 
Echinella stipitata Lyngbye, 1819; современный. 
Клетки одиночные или в лентовидных и кусти-
ковидных колониях. Панцирь с пояска более 
или менее прямоугольный, коленчато согнутый 
по продольной оси. Створки изопольные, от 
линейных до ланцетных, реже эллиптические, 
с поперечными более или менее гладкими или 

пунктирными штрихами, изредка с поперечны
ми ребрами, которые чередуются с рядами аре
ол. Часто обе створки одного панциря имеют 
различную штриховку. Нижняя створка со 
швом, большей частью нитевидным, верхняя — 
без шва, с узким или широким осевым полем. 
Шов и осевое поле прямые, реже S-образно 
изогнутые; часто имеется среднее поле, округ
лое или поперечно расширенное, иногда с под
ковообразным пятном у края створки (рис. 154, 
155; табл. XI, фиг. 5). Более 100 видов, мор
ских, солоноватоводных и пресноводных, совре
менных и ископаемых. С миоцена. Неоген 
B. Сибири (Тункинская котловина), 3 . Сибири, 
Камчатки, миоцен Закарпатья, Азербайджана, 
Приморского края, сармат юга Европейской 
части СССР, мэотис Таманского п-ва, акчагыл 
C. Прикаспия, плиоцен Грузии, Армении, 
Приморского края; неоген Алжира и Японии, 
мио-плиоцен 3 . Европы, плиоцен Аргентины, 
четвертичные повсеместно. Современное рас
пространение — повсеместно в обрастаниях в 
морских, солоноватых и пресных водоемах; 
один вид — Achnanthes taeniata Grunow — 
в планктоне пелагиали арктических морей. 

Rhoicosphenia G r u n o w , I860. Тип рода — 
Gomphonema curvatum Kutzing, 1834; современ
ный. Клетки одиночные. Панцирь с пояска 
клиновидный, несколько согнутый по продоль
ной оси. Створки гетеропольные, булавовидные 
до почти ланцетных, с диафрагмами на обоих 
концах загиба створки. На обеих створках 
поперечные штрихи, длинные или короткие, 
нежнопунктирные. Нижняя вогнутая створка 
с хорошо развитым швом, верхняя — выпуклая 
с зачаточным швом у полюсов створки (рис. 1Б6). 
Три вида, пресноводные и морские, современ
ные и ископаемые. С миоцена. Миоцен Закар
патья, плиоцен Грузии, Армении, четвертичные 
Европейской части СССР, Свердловской обл., 
Приморского края, Камчатки; мио-плиоцен 
Франции, Калифорнии, плиоцен Германии, 
четвертичные 3 . Европы. Современное распро
странение — повсеместно в обрастаниях в соло
новатых, реже в пресных и морских водоемах. 

ПОДПОРЯДОК DIRAPHINEAE. 
ДВУШОВНЫЕ 

Клетки одиночные или в разнообразных коло
ниях. Панцирь изопольный, реже гетерополь-
ный, иногда со вставочными ободками и сеп
тами. Створки очень разнообразной формы: 
ланцетные, эллиптические, линейные, полу
лунные, клиновидные, реже ромбические или 
S-образно изогнутые. Иногда на полюсах за
гиба створок имеются диафрагмы. На обеих 
створках обычно хорошо развитый щелевидный 
шов с центральным и конечными узелками: 

132 

http://jurassic.ru/

http://Achnanth.es


реже узелки не развиты. Осевое поле от линей
ного до ланцетного, среднее поле разных формы 
и размеров, иногда поперечно расширенное и 
достигающее краев створки. Шов и осевое поле 
обычно находятся в плоскости створки по про
дольной ее оси; редко шов бывает на киле или 
крыловидном выросте створки, расположенном 
по продольной оси створки или эксцентрично. 
Кроме осевого и среднего полей, иногда имеются 
боковые поля, которые соединяются со средним 
полем и образуют лировидную фигуру. Струк
тура створок из поперечных пунктирных, ли-
неолированных или почти гладких штрихов, 
реже структура в виде поперечных ребер, 
иногда чередующихся с рядами камер. 

Включает одно семейство. 

СЕМЕЙСТВО NAVICULACEAE RABENHORST, 1853 

Включает большое количество родов, из 
них в ископаемом состоянии в СССР известно 
24 рода. 

Rouxia B r u n et H e r i b a u d , 1893. Тип 
рода — R. peragalli Brun et Heribaud, 1893;" 
неоген, Япония. Панцирь с пояска узколиней
ный, слегка S-образно изогнутый, без вставоч
ных ободков и септ. Створки овальные, овально-
ланцетные до линейных, иногда слегка S-образ
но изогнутые, часто с сильно оттянутыми кон
цами. Створки изопольные, но по структуре 
асимметричные по отношению к поперечной 
плоскости; очень короткие штрихи или ряды 
точек расположены вдоль краев створки и по 
ее продольной оси; при этом срединные ряды 
точек, сливаясь, достигают только одного из 
полюсов створки, на другом конце створки они 
заканчиваются в пределах ветви шва. Ветви 
шва короткие, удалены друг от друга и заклю
чены в кремневые ребра; центральный и конеч
ные узелки не развиты (рис. 157). Два ископа
емых вида, оба морские. С миоцена. Неоген 
Камчатки (мыс Камчатского п-ва), миоцен 
Ю. Сахалина, п-ва Шмидта, С. Сахалина; тре
тичные Ю. Швеции, неоген Японии, миоцен 
Калифорнии. В осадках южной части Индий
ского океана во вторичном залегании. 

Amphipleura К u t z i n g, 1844. Тип рода — 
Conferva rutilans Trentepohl, 1806; современ
ный. Клетки одиночные. Панцирь тонкостен
ный, с пояска линейный, иногда со вставочными 
ободками без септ. Створки изопольные, вере-
теновидные или узколанцетные, реже линей
ные. Структура створок в виде сети, образован
ной очень тонкими поперечными ребрами, пере
сеченными такими же или еще более тонкими, 
слегка волнистыми продольными ребрами; 
иногда структура почти не различима. По про

дольной оси створки проходит кремневое ребро, 
вильчато раздвоенное перед концами створки, с 
ветвями шва внутри развилок, и снова слитное 
у полюсов створки. Типичный центральный 
узелок отсутствует, а есть сильно удлиненная 
(длиннее ветвей шва) средняя часть кремневого 
ребра; центральные поры расположены далеко 
друг от друга (рис. 158). Более пяти видов, 
пресноводные, солоноватоводные и морские, 
современные и ископаемые. С неогена. Миоцен 
оз. Ханка, четвертичные Кольского п-ва, Эстон
ской ССР, Свердловской обл.; миоцен Вен
грии, плиоцен (?) С. Америки (шт. Орегон), 
четвертичные Фенноскандии и Германии. Сов
ременное распространение — повсеместно, но 
не часто на дне и в обрастаниях в морских, 
пресных и солоноватых водоемах. 

Frustulia A g а г d h, 1824, emend. Raben-
horst 1851. Тип рода — Navicula rhomboides 
Ehrenberg, 1843; современный. Панцирь 
без вставочных ободков и септ. Створки от ром
бически-ланцетных до линейных, иногда с от
тянутыми или головчатыми концами. Струк
тура створок в виде нежной, иногда слабо раз
личимой сети, которая образована пересече
нием тесно расположенных тонких поперечных 
и продольных ребер. По продольной оси створ
ки, как у Amphipleura, проходит кремневое 
ребро, в середине и у полюсов сплошное, около 
ветвей шва вильчато раздвоенное. Род, близкий 
к роду Amphipleura; отличается от него более 
короткой средней частью кремневого ребра и 
более длинными ветвями шва с окружающими 
их развилками кремневого ребра (рис. 159). 
Более пяти видов, большей частью пресновод
ных, современных и ископаемых. С миоцена. 
Миоцен 3 . Сибири (р. Тым), плиоцен Примор
ского края, четвертичные Европейской части 
СССР, Нижней Оби, Приморского края, Кам
чатки; мио-плиоцен Франции и Германии, 
плиоцен (?) С. Америки (шт. Орегон), четвер
тичные Фенноскандии и 3 . Европы. Современ
ное распространение — повсеместно в пресных, 
реже в солоноватых водоемах, очень редко 
в морях. 

Diatomella G г е v i 1 1 е, 1855. Тип рода — 
Disiphonia australis Ehrenberg, 1854; современ
ный. Клетки в лентовидных или зигзаговидных 
колониях. Панцирь с пояска прямоугольный, 
с двумя вставочными ободками; каждый ободок 
с одной полной септой, имеющей три отверстия: 
одно в центре, два у полюсов. Створки широко
линейные, иногда посредине перешнурованные, 
с закругленными концами. Шов тонкий, ните
видный, узелки слабо развиты, центральные 
поры удалены друг от друга; штрихи очень 
короткие, осевое поле широкое (рис. 160). Род. 
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Рис. [158—167. 
158 — Amphipleura pellucida Kutz., X1400; неоген, Приморский край.(Диат. ан., т. 3, 1950). 159 — Frustulia rhomboides 

De Toni, X 1100; четвертичные, Кольский п-в (Диат. ан., т. 3, 1950). 160 — Diatomella balfouriana Greville: 160а — створ
ка, 1606 — вид с пояска, X 1000; четвертичные (Диат. ан., т. 3, 1950). 161 — Mastogloia smithii var. lacustris Grun.,X 1000; 
межледниковые отложения, Лихвин (колл. В. С. Порецкой). 162 — Diploneis didyma CI., Х 1000; межледниковые отложе
ния. Ленинградская обл. (колл. В. С. Порецкой). 163 — Anomoeoneis serians CI., X 1500; четвертичные, Кольский п-в (колл. 
В. С. Порецкой). 164 — S t a u r o n e i s acuta W. Smith, X 500; межледниковые отложения, Ярославская обл. (Диат. ан., т. 3, 
1950). 165 — Navicula digitoradiata A. Schmidt, X 500; четвертичные, Кольский п-в (колл. В. С. Порецкой). 166 — Navicula 

•xmphibolaQX., X 1500; соврем., Гренландия, Земля Пири (Foged, 1955). 167 — Navicula lundstromii CI., X 1500; соврем.. 
Гренландия, Земля Пири (Foged, 1955) 
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монотипный, пресноводный, известный в совре
менных водоемах и в ископаемом состоянии. 
С миоцена. Н. сармат Хмельницкой обл., чет
вертичные (?) Камчатки. Среди морской флоры 
в отложениях неизвестного возраста в Венгрии 
(Koggik). Современное распространение — ред
кий пресноводный род, преимущественно в се
верных и горных водоемах по всей Европе, от
дельные находки на Дальнем Востоке и в Тад
жикской ССР. 

Mastogloia Т h w a i t е s, 1856. Тип рода — 
Frustulia elliptica Agardh, 1824; современный. 
Панцирь с пояска прямоугольный, с двумя 
вставочными ободками; каждый ободок с двумя 
боковыми септами, разделенными на камеры; 
размеры и форма камер одной септы одинаковы 
или различны. Створки изопольные, эллипти
ческие до ланцетных, реже линейные, часто с 
оттянутыми концами. Структура створок из 
поперечных или косо пересекающихся рядов 
точек или из сети ареол; иногда имеются про
дольные ребра. Шов прямой или волнистый, 
осевое поле обычно узкое, среднее поле неболь
шое; по обе стороны осевого поля иногда име
ются боковые поля, у некоторых форм соединен
ные со средним полем, образуя Н-образную 
фигуру (рис. 161). Свыше 120 видов, большей 
частью морских, реже солоноватоводных и 
очень редко пресноводных, современных и ис
копаемых. С раннего олигоцена (позднего 
эоцена ?). Харьковский ярус УССР, сармат юга 
Европейской части СССР, мэотис Таманского 
п-ва, акчагыл С. Прикаспия, четвертичные 
Европейской части СССР, Свердловской обл., 
Приморского края; олигоцен или миоцен о-ва 
Барбадос, неоген Японии, миоцен Ю. Америки 
(Эквадор), сармат Венгрии, плиоцен Аргентины, 
четвертичные Фенноскандии и 3 . Европы. 
Современное распространение — в бентосе мо
рей, значительно реже солоноватых, изредка 
пресных водоемов, повсеместно. 

Diploneis E h r e n b e r g , 1844. Тип 
рода— Pinnularia didyma Ehrenberg, 1839; 
современный. Панцирь с пояска прямоуголь
ный, часто в середине перешнурованный, без 
вставочных ободков и септ. Створки изополь
ные, эллиптические или гитаровидные, редко 
почти линейные. Вдоль створки проходит гру
бое кремневое ребро Н-образной формы, обра
зованное квадратным центральным узелком, 
от углов которого отходят две пары отрогов 
с заключенными между ними ветвями шва. 
Часть створки от внешней границы отрогов до 
краев двуслойная, разделенная поперечными 
ребрами на камеры, внешняя стенка которых 
обычно нежнопороидная: один-два ряда порои-
довмежду соседними ребрами. Поперечные ребра 

не достигают отрогов, и вдоль последних прохо
дят продольные каналы, внешняя стенка кото
рых с пороидами в продольных рядах. У неко
торых форм, кроме поперечных ребер, имеются 
пересекающие их прямые или волнистые про
дольные ребра, которые делят поперечные ка
меры на маленькие камеры. Характерен для 
рода и рельеф створки: та часть ее, где распо
ложены шов и продольные каналы, обычно 
куполообразно возвышается над остальной 
частью створки; вдоль всей поперечной оси 
створка часто вдавлена (рис. 162; табл. XI, 
фиг. 6—7). Около 100 видов, большей частью 
морских, реже солоноватоводных и пресновод
ных, современных и ископаемых. С олигоцена 
(позднего эоцена ?). Харьковский ярус УССР, 
неоген В. Сибири (Тункинская котловина), 
Сахалина, Камчатки, Майкоп С. Кавказа, мио
цен Закарпатья, Азербайджана, Приморского 
края, сармат юга Европейской части СССР, 
мэотис Таманского п-ва, акчагыл С. Прикас
пия, Мангышлака, плиоцен Грузии, Примор
ского края-, Камчатки, четвертичные повсе
местно; неоген Испании, Алжира, Японии, 
миоцен 3 . Европы, Мексики, плиоцен 3 . Ев
ропы, Калифорнии, Аргентины, лигниты Япо
нии, четвертичные Фенноскандии, 3 . Европы, 
С. Америки. Современное распространение — 
повсеместно на дне солоноватых и пресных водо
емов, в сублиторальной зоне морей и океанов. 

Anomoeoneis Р f i t z e r, 1871. Тип рода — 
Navicula sphaerophora Kutzing, 1844; современ
ный. Клетки одиночные. Панцирь с пояска 
прямоугольный. Створки изопольные, эллип
тически-ланцетные, реже ромбические или ли
нейные, иногда сильно расширенные посредине 
или имеющие волнистые края, концы закруг
ленные или оттянутые. Поперечные штрихи 
пунктирные, обычно с неравномерно располо
женными точками; точки образуют и продоль
ные волнистые ряды, разделенные гиалиновыми 
пространствами. Шов прямой, нитевидный. Осе
вое поле обычно неширокое; среднее поле округ
лое, или оно несимметрично расширено, иногда 
соединено с продольными гиалиновыми по
лями, образуя лировидную или Н-образную 
фигуру (рис. 163). Более десяти видов , пресно
водных и солоноватоводных, современных и 
ископаемых. С миоцена (эоцен-олигоцена ?). 
Эоцен-олигоцен (?) 3 . Казахстана, неоген Кам
чатки, плиоцен Грузии, Армении, четвертичные 
Европейской части СССР, Свердловской обл., 
Камчатки; миоцен Франции, плиоцен Германии, 
Франции, С. Америки (Канзас), Аргентины, 
четвертичные Фенноскандии, 3 . Европы. Со
временное распространение — повсеместно в 
бентосе пресных и солоноватых водоемов. 
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Stauroneis E h r e n b e r g , 1843. Тип рода — 
Bacillaria phoenicenteron Nitzsch, 1817; совре
менный. Клетки одиночные, реже в лентовид
ных колониях. Панцирь иногда со вставочными 
ободками. Створки ланцетные, реже линейные, 
часто с оттянутыми или головчатыми концами, 
иногда с полярными септами (диафрагмами) на 
загибе створки у ее полюсов. Поперечные штри
хи обычно яснопунктирные. Шов нитевидный, 
реже широкий, с поперечно расширенным и до
ходящим до краев створки центральным узел
ком (стаурос). Осевое поле большей частью ли
нейное, среднее поле поперечно расширено, 
обычно достигает краев створки (рис. 164). 
Более 30 видов, пресноводных, солоноватовод-
ных и морских, современных и ископаемых. 
С миоцена. Неоген В. Сибири (Тункинская и 
Баргузинская котловины), Камчатки, миоцен 
Закарпатья, 3 . Сибири (р. Тым), Приморского 
края, сармат Запорожской обл., Керченского 
п-ва, четвертичные повсеместно; неоген Ру
мынии, мио-плиоцен 3 . Европы, плиоцен Ка
лифорнии, Аргентины, лигниты Японии, чет
вертичные Фенноскандии и 3 . Европы. Совре
менное распространение — повсеместно в бен
тосе пресных, солоноватых и морских водоемов. 

Navicula В о г у, 1822. Тип рода — N. os-
trearia Bory (?), 1822; современный. Клетки оди
ночные, редко в лентовидных колониях. Пан
цирь прямоугольный, обычно без вставочных 
ободков; септ нет. Створки изопольные, лан
цетные, линейные, эллиптические, реже ром
бические, иногда с волнистыми краями; концы 
створок тупые, острые, закругленные, оттяну
тые, клювовидные, сосочковидные и головча
тые. Поперечные штрихи пунктирные, линеоли-
рованные, иногда (особенно у мелких форм) 
кажутся гладкими. Шов нитевидный, реже ши
рокий; конечные узелки иногда сильно расши
рены в поперечном направлении. Осевое поле 
линейное или ланцетное; среднее поле округлое, 
ромбическое или поперечно расширенное, редко 
достигает краев створки; иногда имеются про
дольные боковые гиалиновые поля, которые, 
соединяясь со средним полем, образуют лиро
видную фигуру (рис. 165—167; табл. XI, 
фиг. 8—10). Один из наиболее богатых видами 
род, несколько сот видов морских, солоновато-
водных и пресноводных, современных и ископае
мых. С олигоцена (позднего эоцена?). Харьков
ский ярус УССР, плиоцен В. Сибири (Тункин
ская и Баргузинская котловины), Сахалина, 
Камчатки, миоцен Закарпатья, Азербайджана, 
В. Казахстана, 3 . Сибири, Приморского края, 
сармат юга Европейской части СССР, мэотис 
Таманского п-ва, акчагыл С. Прикаспия, плио
цен Грузии, Армении, Приморского края; 

четвертичные повсеместно; олигоцен Нов. 
Зеландии (Оамару), олигоцен или миоцен 
о-ва Барбадос, неоген Испании, Алжира, Япо
нии, миоцен Мексики (о-в Мария Мадрэ), мио-
плиоцен 3 . Европы, С. и Ю. Америки. Совре
менное распространение — в бентосе, реже в 
обрастаниях, редко в планктоне водоемов всех 
типов, повсеместно. 

Pinnularia E h r e n b e r g , 1843. Тип рода — 
P. nobilis Ehrenberg, 1843; современный. Клетки 
одиночные, реже в лентовидных колониях. 
Панцирь с пояска прямоугольный, изредка 
в середине вогнутый, без вставочных ободков 
и септ. Створки изопольные, линейные, до ли
нейно-эллиптических или ланцетных, иногда 
с волнистыми краями; концы тупые, закруглен
ные, часто оттянутые или головчатые. Попе
речные ребра гладкие, представляют собой 
камеры в толще панциря, которые открываются 
отверстием в полость камеры; границы отвер
стий проецируются на створке в виде продоль
ной ленты, пересекающей ребра; у мелких форм 
структура имеет вид гладких штрихов. Шов 
нитевидный или широкий, двуконтурный, про
стой или сложный (волнистый); центральный и 
конечные узелки, а также конечные щели обыч
но хорошо развиты. Осевое поле узкое или ши
рокое, среднее поле округлое или поперечно 
расширенное, часто достигающее краев створки 
(рис. 168; табл. XI, фиг. 11—12). Более 150 
видов, преимущественно пресноводных, реже 
морских, современных и ископаемых. С олиго
цена (позднего эоцена ?). Эоцен — олигоцен (?) 
3 . Казахстана, харьковский ярус УССР, нео
ген В. Сибири (Тункинская и Баргузинская 
котловины), Камчатки, миоцен Закарпатья, 
В. Казахстана, 3 . Сибири, Приморского края, 
сармат Запорожской обл., Керченского п-ва, 
акчагыл С. Прикаспия, плиоцен Грузии, Ар
мении, Приморского края, четвертичные повсе
местно; олигоцен Нов. Зеландии, мио-плиоцен 
3 . Европы, плиоцен С. Америки (Калифорния, 
Канзас), Аргентины, лигниты Японии. Совре
менное распространение — повсеместно в бен
тосе преимущественно пресных, особенно бед
ных кальцием водоемов, реже в морях. 

Trachyneis C l e v e 1894. Тип рода — Pin
nularia aspera Ehrenberg, 1840; современный. 
Панцирь с пояска прямоугольный, в середине 
несколько вогнутый, с закругленными углами. 
Створки изопольные, нередко слегка асиммет
ричные, от линейных до эллиптических, реже 
линейно-ланцетные, с тупо закругленными, 
иногда несколько клиновидными, обычно неот-
тянутыми концами. Структура панциря слож
ная: внутренний слой грубопунктирный, сред
ний — с поперечными изогнутыми и анастомо-
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зирующими в виде сети ребрами, наружный — 
тонкопунктирный. Ребра среднего слоя обра
зуют удлиненные в поперечном направлении 
ареолы, линеолированные пунктировкой внеш
него слоя и расположенные поперечными ра
диальными и продольными косыми рядами. 
Шов прямой или слегка S-образно изогнутый. 
Осевое поле линейное, часто односторонне раз
витое; среднее поле поперечное, расширенное 
к краям, но обычно не доходящее до них (рис. 
169; табл. XI, фиг. 13). Около 10 видов, все 
морские, современные и ископаемые. С мио
цена. Неоген Сахалина, Камчатки, сармат и 
мэотис Таманского п-ва, акчагыл С. Прикас-
пия, четвертичные с.-з. Европейской части СССР 
и Камчатки; неоген Алжира, Японии, С. и Ю. 
Америки, миоцен Венгрии. Калифорнии, Мек
сики, четвертичные Швеции и 3 . Европы. Со
временное распространение — в сублиторали 
морей и океанов, преимущественно в север
ных. Trachyneis aspera CI.— биполярный вид, 
иногда в солоноватоводных участках лито
рали. 

Neidium Р f i t z e r, 1871. Тип рода — Navi-
cula iridis Ehrenberg, 1843; современный. Пан
цирь с пояска прямоугольный, часто со вста
вочными ободками; септ нет. Створки изополь
ные, линейные до эллиптических, реже широко
ланцетные, иногда с волнистыми краями, с 
закругленными," клиновидными, иногда сильно 
оттянутыми или головчатыми концами. Попе
речные штрихи яснопунктирные, у края створки 
пересеченные одной или несколькими продоль
ными гиалиновыми линиями или с более отчет
ливой структурой. Шов нитевидный или широ
кий, центральные поры обычно загнуты в про
тивоположные стороны. Осевое поле линейное, 
среднее — округлое или четырехугольное, иног
да поперечно расширенное, но редко достигаю
щее краев створки (рис. 170, 171). Более 25 
видов, почти все пресноводные, современные и 
ископаемые. С миоцена. Миоцен Закарпатья, 
3 . Сибири (р. Тым), Приморского края, чет
вертичные повсеместно; мио-плиоцен Германии. 
Современное распространение — повсеместно в 
бентосе пресных, очень редко слегка солоно
ватых водоемов. 

Scoliopleura G r u n o w , 1860. Тип рода — 
Navicula convexa W. Smith, 1853; современный. 
Панцирь диагонально-симметричный, несколько 
закрученный по продольной оси, со слегка 
S-образно изогнутым поясковым ободком; вста
вочных ободков и септ нет. Створки изополь
ные, выпуклые, эллиптические до ланцетных, 
реже линейные, с закругленными, неоттяну-
тыми концами. Поперечные штрихи тонкопунк
тирные; точки образуют также продольные вол

нистые ряды. Шов слегка S-образно изогнут; 
центральные поры иногда загнуты в противо
положные стороны; оба шва одного панциря 
пересекаются под острым углом (рис. 172). 
Около 10 видов, солоноватоводные и морские, 
современные и ископаемые; некоторые виды не 
вполне достоверны, объем рода разными ав
торами понимается различно. С миоцена. Сармат 
Хмельницкой обл., Керченского п-ва, акча
гыл С. Прикаспия, четвертичные Архангель
ской обл., Кольского п-ва, Латвийской ССР, 
Камчатки; миоцен Венгрии, четвертичные Гер
мании и Голландии. Современное распростра
нение — очень редко в солоноватых и морских 
водоемах Европы, Азии и С. Америки. 

Scoliotropis С 1 е v е, 1894. Тип рода — Ат-
phiprora latestriata Brebisson, 1849; современ
ный. Панцирь несколько закручен по продоль
ной оси, со вставочными ободками, без септ. 
Створки изопольные, широколинейные с кли
новидными концами. Поперечные ребра более 
или менее параллельные, чередующиеся с двумя 
рядами нежных точек, расположенных в шах
матном порядке. Шов S-образно изогнутый (осо
бенно у концов), иногда с загнутыми в противо
положные стороны центральными порами. Осе
вое поле узколинейное, заключенное между 
двумя сближенными или удаленными продоль
ными линиями (ребрами); среднее поле обычно 
небольшое, округлое (рис. 173). Три вида: два 
современных и один (сомнительный) ископаемый. 
Объем этого рода, как и p. Scoliopleura Grunow, 
понимается разными авторами различно, оба 
рода требуют дальнейшего изучения. С четвер
тичного времени. Четвертичные Карельской 
АССР и Швеции. Современное распростране
ние— довольно редкий морской род с ограни
ченным распространением в Черном, Каспий
ском и Северном морях, у атлантических бе
регов С. Америки и у Антильских о-вов, у бе
регов Калифорнии и Ямайки. 

Caloneis С 1 е v е, 1894. Тип рода — Navi
cula amphisbaena Bory, 1824; современный. 
Панцирь с пояска прямоугольный, без вста
вочных ободков и септ. Створки линейные до 
широколанцетных, иногда вздутые посредине 
или дважды перешнурованные. Поперечные 
штрихи обычно неяснопунктирные, пересечен
ные одной или несколькими продольными ли
ниями; последние иногда расположены близко 
к загибу створки и малозаметны. Шов нитевид
ный или широкий, двуконтурный; центральные 
поры не загнуты в противоположные стороны 
(отличие от p. Neidium); по обе стороны цен
трального узелка иногда имеются серповидные 
фигуры. Осевое поле широколанцетное, реже 
узколинейное; среднее поле часто поперечно 
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Рис. 168—177. 
168 — P i n n u l a r i a meisteri f. armenica Poretzky, X 500; плиоцен, Армения, Нурнус (Порецкий, 1953). 169 — Trachyneis aspera CI. 
X 660; четвертичные, Берингово море (Schmidt, Атлас, 1874—1960) 170 — Neidium i r i d i s C1..X 600; четвертичные, бассейн p. Кон 

ды (Диат. ан., т. 3, 1950). 171 — Neidium affine CI., X 1100; четвертичные, Кольский п-в (Диат. ан., т. 3. 1950). 172 — SCALIN-
p l e u r a peisonis Grun.. X 1000; соврем. (Диат. ан.. т. 3. 1950). 173 — Scoliotropis g i l l i e s i i CI., X 500; соврем. (Cleve, 1894 —1895' 
174 — Caloneis formosa CI.. X 600; литориновые отложения, Латвия (колл. В. С. Порецкой). 175 — Gyrosigma atteпuatит Rabh 
175а — створка, X 350. 1756 — деталь ее структуры, X 100); четвертичные. Ленинградская обл. (Hustedt, 1930). 176а — Pleuro-

sigma elongaium W . Smith. X 350; 1756 — деталь структуры, X 1000; четвертичные (Hustedt, 1930). 1 77 — Tropidoneis lepido 

ptera var. intermedia J. Kisselev: 177a —створка, X 660, 1776— деталь ее структуры, X 1000; соврем., оз. Иссык-Куль (Киселев, 1932; 
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расширенное, достигающее краев створки, реже 
небольшое, округлое (рис. 174). Более 70 видов, 
морских, солоноватоводных и пресноводных, 
современных и ископаемых. С олигоцена (позд
него эоцена?). Харьковский ярус УССР, неоген 
Камчатки, миоцен Закарпатья, сармат юга 
Европейской части СССР, акчагыл С. Прикас-
пия, плиоцен Грузии, Армении, Приморского 
края, четвертичные повсеместно; неоген Бол
гарии, Испании, Японии, мио-плиоцен 3 . Евро
пы и С. Америки, плиоцен Аргентины. Совре
менное распространение — в бентосе преиму
щественно морских, реже пресных и солонова
тых водоемов. 

Gyrosigma (Hassal, 1845, е. р.) С 1 ev е, 
1894. Тип рода — Navicula baltica Ehrenberg, 
1830; современный. Панцирь с пояска линейный, 
без вставочных ободков и септ. Створки изо
польные, линейные или ланцетные, S-образно 
изогнутее, с тупо или остро закругленными 
концами, иногда длинноклювовидно оттяну
тые. Структура в виде мелких точек, располо
женных поперечными и продольными рядами, 
перпендикулярными друг к другу. Шов S-об
разно изогнутый, осевой или эксцентрический. 
Осевое поле не выражено; среднее поле ма
ленькое, округлое (рис. 175). Более 30 видов 
различной экологии, современных и ископае
мых. С миоцена. Миоцен Закарпатья, сармат 
Керченского и Таманского п-вов, плиоцен 
Грузии, Приморского края, четвертичные по
всеместно; неоген Венгрии, Румынии, миоцен 
Франции, плиоцен Германии, Франции, Кали
форнии, четвертичные Фенноскандии и 3 . Евро
пы. Современное распространение — повсе
местно в бентосе солоноводных, реже морских 
и пресных водоемов. 

Pleurosigma (W. Smith, 1852, е. р.) С 1 е v е, 
1894. Тип рода — Navicula angulata Quekett, 
1848; современный. Панцирь с пояска линей
ный, несколько суженный к концам, без вста
вочных ободков и септ. Створки изопольные, 
линейные или ланцетные, S-образно изогну
тые, с тупо или остро закругленными, иногда 
очень тонкими, длинно оттянутыми концами. 
Структура в виде мелких точек (полигональные 
камеры), расположенных рядами, которые пе
ресекаются в трех направлениях: поперечном 
и двух косых. Шов S-образно изогнутый, осевой 
или эксцентрический. Осевое поле не выражено; 
среднее поле маленькое, округлое (рис. 176). 
Около 50 видов, морских и солоноватоводных, 
современных и ископаемых. С миоцена. Майкоп 
С. Кавказа, сармат юга Европейской части 
СССР, мэотис Таманского п-ва, плиоцен С. При-
каспия, четвертичные Европейской части СССР; 
неоген Испании, Японии, миоцен Венгрии, 

США, Мексики, плиоцен Калифорнии, Арген
тины, четвертичные Фенноскандии, 3 . Европы, 
С. Америки. Современное распространение — 
повсеместно в бентосе морей, значительно 
реже — солоноватых водоемов; немногие виды 
в планктоне пелагиали морей. 

Tropidoneis С 1 е v е, 1891. Тип рода — 
Amphiprora vitrea W. Smith, 1853; современ
ный. Панцирь с пояска более или менее прямо
угольный, с закругленными углами и вогну
тыми посредине створками, без вставочных 
ободков и септ. Створки линейно-ланцетные 
до ланцетных с заостренными, иногда клюво
видными, оттянутыми концами и с осевым или 
эксцентрически расположенным (не изогнутым 
S-образно) килем. С одной или обеих сторон 
киля часто имеется вырост в виде крыла; он 
проецируется на створке в виде продольной 
линии. При эксцентрически расположенном 
киле на широкой стороне створки часто имеется 
продольная лента (ребро или борозда). Попереч
ные штрихи параллельные, обычно нежнопунк-
тирные; точки образуют более частые продоль
ные, более или менее прямые ряды. Шов рас
положен на киле, центральные поры сближены. 
Осевое поле не выражено; среднее поле малень
кое, округлое или поперечно расширенное 
(рис. 177). Более 20 видов, морских и солонова
товодных, современных и ископаемых. Отли
чается плохой сохранностью. С миоцена. Сар
мат Керченского п-ва, четвертичные Архан
гельской обл., Карельской АССР, Латвийской 
ССР; неоген Японии, миоцен С. Америки, чет
вертичные Фенноскандии и Польши. Современ
ное распространение — в планктоне северных 
и антарктических морей. 

Amphiprora (Ehrenberg, 1843, е. р.) С 1 е v е, 
1891. Тип рода — Navicula alata Ehrenberg, 
1840; современный. Панцирь тонкостенный, 
диагонально-симметричный, закрученный по 
продольной оси, с пояска более или менее 
прямоугольный и посредине перешнурованный; 
вставочные ободки многочисленные, поперечно 
заштрихованные; септ нет. Створки выпуклые, 
ланцетные, с заостренными концами, с S-об
разно изогнутым килем, который проходит 
вдоль створки. Шов расположен на киле. Две 
пограничные линии между килем и остальной 
частью створки отчетливые, ровные, волнистые 
или зубчатые. Структура на створке в виде 
поперечных, у крупных форм ясно линеолиро-
ванных штрихов или мелко рассеянных точек. 
Киль с такой же структурой или, кроме того, 
с ребрами или с точками в косо перекрещива
ющихся рядах (рис. 178). Около 15 видов, пре
имущественно морских, современных и иско
паемых. С миоцена. Сармат Керченского и 
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Таманского п-вов, Молдавской ССР, мэотис 
Таманского п-ва, четвертичные Карельской 
АССР, Латвийской ССР; миоцен Франции, нео
ген Венгрии, Японии, плиоцен Аргентины, чет
вертичные Фенноскандии и Польши. 

Amphora E h r e n b e r g , 1840. Тип рода — 
Navicula amphora Ehrenberg, 1831; современный. 
Панцирь с пояска эллиптический с тупо сре
занными концами, в поперечном сечении бо
бовидный; поисковая зона со спинной стороны 
выпуклая и широкая, с брюшной — вогнутая 
и узкая; часто имеются многочисленные вста
вочные ободки; септ нет. Створки согнутые по 
продольной оси, дорсовентральные, более или 
менее полулунные, с закругленными, часто от
тянутыми или головчатыми концами. Попереч
ные штрихи пунктирные или линеолированные; 
на спинной стороне створки они иногда пересе
чены продольными гиалиновыми линиями, реже 
продольным ребром; на брюшной стороне штри
хи часто укорочены, или отсутствуют, или пре
рваны посредине. Шов обычно согнутый, распо
ложен ближе к брюшному краю створки. Осевое 
поле различной формы; среднее поле округлое 
или поперечно расширенное, иногда достига
ющее одного или обоих краев створки (рис. 
179). Более 100 видов различной экологии, со
временных и ископаемых. С олигоцена. 
Неоген Сахалина, Курильских островов, Кам
чатки, миоцен Закарпатья, Азербайджана, При
морского края, сармат юга Европейской части 
СССР, мэотис Таманского п-ва, акчагыл С. При
каспия, плиоцен Грузии, Армении, Примор
ского края, четвертичные повсеместно; олигоцен 
Нов. Зеландии, миоцен о-ва Барбадос, мио-
плиоцен 3 . Европы, С. Америки, плиоцен Арген
тины. Современное распространение — повсе
местно в бентосе и обрастаниях в морских, 
солоноватых и пресных водоемах. 

Cymbella A g а г d h, 1830. Тип рода — 
Schizonema lacustre Agardh, 1824; современный. 
Панцирь с пояска более или менее линейный, 
со слегка выпуклыми краями, без вставочных 
ободков и септ. Створки плоские, дорсовен
тральные, ладьевидные или полулунные, с вы
пуклым спинным и вогнутым или прямым брюш
ным краем; реже створки почти симметричные, 
сходные по форме с таковыми у Navicula. Попе
речные штрихи пунктирные или линеолирован
ные, реже почти гладкие, средние штрихи 
брюшной стороны створки иногда оканчиваются 
изолированными точками. Шов дугообразно 
согнутый, реже прямой, расположен ближе к 
брюшному краю створки; около центрального 
узелка иногда имеется крупная пора. Осевое 
и среднее поля обычно хорошо выражены 
(рис. 180, 181). Более 100 видов, пресноводных 

и солоноватоводных, современных и ископаемых 
(табл. XI, фиг. 14). С миоцена. Миоцен Закар
патья, 3 . Сибири, В. Казахстана, Приморского 
края, плиоцен В. Сибири (Тункинская и Бар
гузинская котловины), Камчатки, Грузии, Ар
мении, Приморского края, сармат юга Евро
пейской части СССР, четвертичные повсеме
стно; неоген Японии, мио-плиоцен 3 . Европы, 
плиоцен С.Америки. Современное распростра
нение — в бентосе и обрастаниях в пресных, 
реже в солоноватых водоемах. Распространен 
очень широко. 

Gomphocymbella О. М u 1 1 е г, 1905. Тип 
рода —• Sphenella vulgaris Schumann, 1864; со
временный. Панцирь с пояска клиновидный, 
слегка согнутый; вставочные ободки и септы 
обычно отсутствуют (указаны только для мио
ценовых видов СССР). Створки слегка гетеро
польные, ланцетные до линейно-ланцетных, 
слабоасимметричные по отношению к продоль
ной и поперечной осям и слегка согнутые по 
продольной оси. Поперечные штрихи пунктир
ные. Шов слегка согнутый, с изолированной 
точкой или коротким пунктирным штрихом 
около центрального узелка. Осевое поле линей
ное или ланцетное; иногда имеется попереч
ное, одно- или двустороннее среднее поле 
(рис. 182). Около 10 видов, все пресноводные, 
современные и ископаемые. С миоцена. Миоцен 
3 . Сибири, Приморского края, Камчатки, плио
цен 3 . Сибири, четвертичные Финляндии и Шве
ции. Современное распространение — редкий 
пресноводный род, известен из альпийских 
озер Европы и водоемов Южной и Экваториаль
ной Африки. Недостоверные находки в Шве
ции. 

Didymosphenia М. S c h m i d t , 1899. Тип 
рода — Vorticella pyraria О. Muller, 1773; 
современный. Панцирь крупный, с пояска 
клиновидный, без вставочных ободков и септ. 
Створки асимметричные по отношению к попе
речной оси и слегка по отношению к продоль
ной оси, более или менее клиновидные и слегка 
дорсовентральные, с выпуклыми краями и ши
рокими, большей частью головчатыми концами. 
Поперечные штрихи из крупных точек. Шов ши
рокий, обычно слегка согнутый, с резко загну
тыми на спинную сторону конечными щелями. 
Осевое поле линейное; среднее поле асимметрич
ное, удлиненно-овальное, с одной или несколь
кими крупными точками на брюшной стороне 
(рис. 183). Три вида, все пресноводные, совре
менные и ископаемые. С миоцена. Четвертич
ные северной половины Европейской части 
СССР, Хабаровского и Приморского краев, 
Камчатки; неоген Японии, миоцен Германии, 
четвертичные Швеции, Финляндии и С. Аме-
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1 7 9 а 1796 ' 8 4 182а 1826 

Рис. 178—185. 
178а — Amphiprora alata Kiitz., вид с пояска, X 1500; соврем. (Hustedt, 1930); 1786 — 178д — схема панциря Am

phiprora alata: б — створка, в — панцирь с пояска, [г — поперечное сечение через зону а, д — поперечное сечение 
через середину панциря (Karsten, 1928). 179 — Amphora commutata Grun.: 179a —- створка, 1796 — вид с пояска, 
179в — поперечное сечение панциря, X 1000; в. миоцен, берег Черного моря (Опред. пресн. водор. СССР, вып. 4, 
1951). 180 — Cymbella amphicephala Nageli, X 1000; межледниковые отложения, Лихвин (колл. В. С. Порецкой). 181а, 
1816 — Cymbella ventricosa Ktz., X 500; межледниковые отложения, Ленинградская обл. (колл. А. П. Жузе) . 182а, 
1826 — Gomphocymbella miocenica Jouse, X 1000; в. миоцен, оз. Ханка (Жузе, 1952). 1 8 3 — D i d y m o s p h e n i a geminata 

М. Schmidt, X 750; четвертичные, Кольский п-в (колл. В. С. Порецкой). 184— Comphonema quadripunctatum Wislouch, 
X 1000; соврем., Алтай (Порецкий и Шешукова, 1953). 185 — Comphonema lingulatum Hustedt, X 1000; плиоцен. 

Приморский край (колл. В. С. Порецкой) 

рики. Современное распространение — в об
растаниях литорали пресных, преимущественно 
североальпийских водоемов и рек. 

Gomphonema A g а г d h, 1824. Тип рода — 
Echinella ollvaceum Lyngbye, 1819; современный. 
Панцирь с пояска клиновидный, чаще без вста
вочных ободков и септ. Створки гетеропольные, 
булавовидные, ланцетные, реже почти линей

ные, часто перешнурованные. Концы створок 
закругленные, реже заостренные, иногда оття
нутые или головчатые; апикальный конец 
шире базального. Поперечные штрихи длин
ные, реже короткие, пунктирные или линеоли-
рованные. Шов нитевидный или широкий. 
Осевое поле обычно узкое; среднее поле неболь
шое, округлое или поперечно (одно- или дву-
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186в 

Рис. 186—188. 
186а — 186г — схема строения панциря S u r i -

rella: 186а — поперечный разрез створки; 
1866 —поперечный разрез крыла; 186в — 
часть крыла; 186г — каналовидный шов (к. ш) 
со стороны щели; щ — щель, о — окна, к. к — 
каналы крыльев (186а — Hustedt, 1927— 1937; 
1866 — 186г — Опред. пресн. водор. СССР, 
вып. 4,- 1951). 187 — 188 — Epithemia argus 

Kutz.; 187 — средняя часть створки со'швом; 
188 — каналовидный шов (к. ш), ц. у — цен
тральный узелок, ц. п — центральные поры, 
из. — щель шва, п — поры каналовидного шва 
(Опред. пресн. водор. СССР, вып. IV, 1951). 

188' 

сторонне) расширенное, большей частью с одной 
или несколькими изолированными точками 
(рис. 184, 185). Более 100 видов, преимуще
ственно пресноводных, современных и иско
паемых. С миоцена. Миоцен Закарпатья, 3 . Си
бири, Приморского края, мэотис Таманского 
п-ва, плиоцен В. Сибири (Тункинская и Бар
гузинская котловины), Грузии, Армении, При
морского края, четвертичные повсеместно; мио-
плиоцен 3 . Европы, плиоцен С. Америки, Ар
гентины, лигниты Японии. Современное рас
пространение — повсеместно в обрастаниях в 
пресных водоемах, изредка в солоноватых и 
морских. 

ПОДПОРЯДОК AULONORAPHINEAE. 
КАНАЛОШОВНЫЕ 

Панцирь изопольный или гетеропольный, в 
редких случаях седловидно или S-образно изо
гнутый или закрученный спирально; иногда 
имеются вставочные ободки с септами. Створки 
разнообразной формы. Обе створки с канадо-
видным швом, расположенным в киле или кры
ловидном выросте створки (рис. 186, 187), 
реже в плоскости створки (рис. 188). Канал-шов 
сообщается с внешней средой узкой продоль
ной щелью, а с полостью клетки — рядом 

крупных пор или поровых каналов (сем. Nitz-
schiaceae). Поровые каналы проецируются на 
створке в виде килевых точек. В сем. 
Surirellaceae канал-шов расположен внутри 
валикообразного утолщения крыловидного вы
роста края створки; с внешней средой канал-
шов здесь также соединяется продольной 
щелью, а с внутренностью клетки — трубко-
видными полостями. Последние проецируются 
на створке в виде поперечных рёбер. Структура 
створок состоит из точек, ареол, штрихов и 
ребер. 

Включает три семейства. 

СЕМЕЙСТВО EP1THEMIACEAE DE TONI, 1892 

Панцирь с пояска прямоугольный или эллип
тический, со вставочными ободками, которые 
большей частью несут на боковых стенках 
септы, растущие навстречу друг другу. Про
тивоположные септы соприкасаются друг с 
другом не на всем протяжении, а образуют 
отверстия; свободные концы септ иногда совсем 
не смыкаются, и между ними остается еще длин
ная щель. Септы не плоские, а в виде желобков, 
которые открыты в сторону створки и обычно 
охватывают свободные края ребер створки; 
поэтому со стороны пояска ребра заканчива-
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ются головками; только при коротких ребрах 
головки незаметны. Створки дорсовентральные, 
полулунные, серповидные или скобовидные; 
реже створки линейные или ланцетные, сим
метричные по отношению к продольной и по
перечной плоскостям. Поперечные ребра на 
створках представляют собой псевдосепты, глу
боко внедряющиеся в полость клетки. Между 
ребрами — ряды ареол (камер), открытых в 
полость клетки; внешняя стенка ареол пороид-
ная. Канал-шов прямой или коленчато согну
тый, расположен в киле или в плоскости створ
ки; центральный и конечные узелки сильно 
редуцированы; центральные поры часто с тру
дом различимы. Внутренняя стенка канала-
шва имеет поры; они проецируются на створке 
в виде пятен. Настоящие килевые точки отсут
ствуют. 

Включает три рода, солоноватоводные и 
пресноводные, реже морские, современные и 
ископаемые. 

Denticula К й t z i n g, 1844. Тип рода — 
D. tenuis Kiitzing, 1844; современный. Панцирь 
с пояска прямоугольный, со вставочными обод
ками и септами (у некоторых ископаемых видов 
наличие септ не установлено). Створки прямые, 
изопольные, ланцетные до эллиптических и 
линейных. Поперечные ребра (псевдосепты) 
чередуются с поперечными рядами нежных 
штрихов; свободные концы ребер иногда с за
метными головками. Канал-шов прямой или 
слегка согнутый, лежит в плоскости створки 
(рис. 189; табл. XI, фиг. 15). Более 15 видов 
морских, солоноватоводных и пресноводных, 
современных и ископаемых. Некоторые виды 
трудно различимы и требуют пересмотра. С мио
цена. Ср. и в. плиоцен Сахалина, Курильских 
о-вов, Камчатки, плиоцен Грузии, четвертич
ные северной половины Европейской части 
СССР; миоцен Франции, Японии, ср. миоцен 
Японии, плиоцен С. Америки, 3 . Европы, 
Суматры, Аргентины, четвертичные Фенно
скандии, Германии. Современное распростра
нение — повсеместно, но не часто среди обра
станий в пресных, реже в солоноватых водое
мах; два вида в планктоне морей. 

Epithemia B r e b i s s o n , 1838. Тип рода — 
Eunotia turgida Ehrenberg, 1838; современный. 
Панцирь прямоугольный, со вставочными обод
ками; септы более или менее развиты. Створки 
дорсовентральные, полулунные или бобовид
ные, с выпуклым спинным и вогнутым или пря
мым брюшным краем. Канал-шов коленчато 
согнут; ветви шва расположены у концов створ
ки вблизи брюшного края, на середине створки 
иногда достигают спинного края. Поперечные 
ребра чередуются с двумя или несколькими 

рядами ареол (рис. 190). Более 20 видов соло
новатоводных' и пресноводных, современных 
и ископаемых. С миоцена. Неоген Камчатки, 
миоцен Закарпатья, Азербайджана, сармат юга 
Европейской части СССР, акчагыл С. Прикас-
пия, плиоцен Армении, четвертичные повсе
местно; мио-плиоцен 3 . Европы, плиоцен Ка
лифорнии, Аргентины. Современное распро
странение — в обрастаниях в литорали солоно
ватых и пресных водоемов повсюду. 

Rhopalodia О. М u 1 1 е г, 1895. Тип рода — 
Navicula gibba Ehrenberg, 1830; современный. 
Панцирь с пояска прямоугольный или эллип
тический, реже клиновидный, в поперечном 
сечении трапециевидный, согнутый по централь
ной оси; спинная сторона широкая, выпуклая, 
брюшная — узкая, вогнутая (рис. 191). У неко
торых видов указано наличие вставочных обод
ков, септ нет. Створки скобовидные, полулун
ные или бобовидные, кровлеобразно согнутые 
по поперечной оси, с более узкой круто опа
дающей спинной стороной и более широкой 
полого опадающей брюшной стороной. Канал-
шов расположен вдоль выпуклой спинной сто
роны створки на вершине «кровли», в обычном 
положении створки часто незаметен. Структура 
в виде поперечных ребер,, чередующихся с ря
дами мелких ареол (пунктирных штрихов). 
Главное отличие от p. Epithemia в положении 
шва (рис. 191,6). Более 10 видов, солоновато
водных и пресноводных, современных и иско
паемых. С миоцена. Неоген Камчатки, миоцен 
Закарпатья, Азербайджана, сармат юга Евро
пейской части СССР, плиоцен Грузии, Арме
нии; мио-плиоцен 3 . Европы, плиоцен С. Аме
рики и Аргентины, четвертичные повсеместно. 
Современное распространение — повсеместно в 
обрастаниях в солоноватых и пресных водоемах, 
часто в опресненной литорали морей. 

СЕМЕЙСТВО NITZSCHIACEAE DE TONI, 189Э 

Панцирь большей частью палочковидный, 
реже веретенообразный или S-образно изо
гнутый, иногда дорсовентральный. Створки ли
нейные до ланцетных и эллиптических, пря
мые, реже S-образно изогнутые. Каждая створка 
вдоль одного края имеет киль. Кили обеих 
створок расположены или по брюшному краю, 
или (чаще) на одной створке — по брюшному 
краю, на другой — по спинному; иногда кили 
на обеих створках расположены почти по про
дольной оси. Канал-шов находится в киле и 
соединяется с полостью клетки многочислен
ными поровыми каналами, заметными на створ
ке в виде так называемых килевых точек. 
Центральные поры шва обычно незаметны. 
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Структура створок в виде поперечных штрихов, 
реже в виде ребер. 

Включает три рода, морских и пресноводных, 
современных и ископаемых х . 

Hantzschia G r u n o w , 1880. Тип рода — 
Eunotia amphioxys Ehrenberg, 1843; современ
ный. Панцирь с пояска прямоугольный, у не
которых видов имеются вставочные ободки. 
Створки дорсовентральные, почти линейные, 
обычно сильно суженные к оттянутым, иногда 
головчатым концам; спинной край створки вы
пуклый, брюшной — вогнутый (особенно в се
редине) или прямой. Кили обеих створок распо
ложены по брюшному краю плоскости створки 
или чаще на ее брюшном загибе. Килевые точки 
короткие или удлиненные в виде ребер, зани
мающих всю ширину створки или часть ее; 
средние килевые точки обычно раздвинуты. 
Поперечные штрихи пунктирные (рис. 192). 
Более 20 видов, пресноводных, солоноватовод
ных и морских, современных и ископаемых. 
С миоцена. Неоген Камчатки, миоцен Закар
патья, Апшеронского п-ва, 3 . Сибири, плиоцен 
Армении, четвертичные повсеместно; мио-пли
оцен Германии, плиоцен Калифорнии, Арген
тины. Современное распространение — повсе
местно в бентосе пресных, реже солоноватых 
и морских водоемов, а также в почве. 

Bacillaria G m e l i п, 1788. Тип рода — 
Nitzschia socialis Gregory, 1857; современный. 
Клетки в колониях в виде лент или ступенча
тых цепочек. Панцирь с пояска линейный, без 
вставочных ободков и септ. Створки обычно 
прямые, линейные до ланцетных, суженные 
к концам. Киль расположен по продольной оси 
створки. Поперечные штрихи пунктирные 
(рис. 193). Некоторые авторы (Cleve-Euler, 
1951—1955, и др.) рассматривают Bacillaria 
как одну из секций p. Nitzschia Hassal. 
Четыре вида, солоноватоводных, морских и 
пресноводных, современных и ископаемых. 

1 К сем. Nitzschiaceae относятся также роды Gom-
phonitzschia Grunow и Cylindrotheca Rabenhorst; в 
ископаемом состоянии в СССР они не известны. 

С миоцена. Мэотис Таманского п-ва, чет
вертичные Ленинградской, Саратовской и 
Свердловской обл., Карельской АССР; плиоцен 
Франции, четвертичные Фенноскандии и Поль
ши. Современное распространение — повсе
местно в планктоне солоноватых и морских, 
редко пресных водоемов. 

Nitzschia H a s s a l , 1845. Тип рода — 
Bacillaria sigmoidea Nitzsch, 1817; современ
ный. Панцирь диагонально симметричный, с 
пояска прямоугольный или узколинейный, 
прямой, реже S-образно изогнутый, иногда 
с многочисленными вставочными ободками, без 
септ. Створки линейные до ланцетных, эллип
тических и веретеновидных, иногда S-образно 
изогнутые или посредине перешнурованные. 
Киль проходит по краю створки. Кили обеих 
створок расположены по диагонали относи
тельно друг друга (рис. 194), в отличие от р. 
Hantzschia и при рассматривании целого пан
циря со створки видны на обоих его краях. 
Килевые точки короткие или в виде удлинен
ных ребер. Структура в виде поперечных пунк
тирных или почти гладких штрихов, реже из 
рядов ареол. Иногда на створке имеется про
дольная складка, на которой штрихи заметны 
слабее или отсутствуют (рис. 195, 196). Около 
200 видов, морских, солоноватоводных и прес
новодных, современных и ископаемых. С мио
цена. Неоген Сахалина, Курильских о-вов, 
Камчатки, миоцен Закарпатья, Азербайджана, 
3 . Сибири, сармат юга Европейской части 
СССР, мэотис Таманского п-ва, акчагыл 
С. Прикаспия, плиоцен Армении, четвертичные 
повсеместно; олигоцен Нов. Зеландии, неоген 
Японии, мио-плиоцен 3 . Европы, С. Америки, 
плиоцен Аргентины. Современное распростра
нение— повсеместно в бентосе, изредка в планк
тоне морских, солоноватых и пресных водое
мов (табл. XI, фиг. 16). 

Pseudoeunotia G г u п о v, 1865. Тип рода — 
Synedra doliolus Wallich, 1860; современный. 
Клетки в слегка согнутых лентовидных коло
ниях. Панцирь дорсовентральный: с брюшной 

Рис. 189—200. 
189а, 1896 — Denticula kamtschatica Zabelina, X 1500; в. плиоцен, о-в Итуруп (колл. В. С. Шешуковой). 190 — Epithemia 

turgida Kutz.: 190а — створка, 1906— вставочный ободок с септами, X 750; литориновые отложения, Латвия (колл. В. С Порец-
к>Я). 191 — Rhopalodia gibba О. Miiller: 191а — cxeka поперечного сечения панциря; 1916 — виде пояска, X 750, четвер
тичные, о-в Итуруп (Опред. пресн. водор. СССР, вып. 4, 1951). 192 — Hantzschia amphioxys Grun.: 192а — створка, X 1000, 
1926 — схема поперечного сечения панциря; четвертичные, Чукотский п-в (Опред. пресн. водор. СССР, вып. 4, 1951). 193 — Bacil

laria sociatis Grun., X 900; четвертичные, Охотское море (Hustedt, 1930). 194—схема поперечного сечения панциря Nitzschia (Опред 
пресн. водор. СССР, вып. 4, 1951). 195 — Nitzschia circumsuta Grun., X 500; литориновые отложения, Ленинградская обл. (колл. 
В. С. Порецкой). 196 — Nitzschia teletzkensis Shechukova, X 1000; соврем., Телецкое озеро (Порецкий и Шешукова, 1953). 197— 

Cymatvpleura i d e a W. Smith: 197a — створка, 1976 — вид с пояска, X 450; плиоцен, западный берег оз. Севан (Диат. ан., 
т. 3, 1950). 198 — Surirella pusilla Sheshukova, X 1500; соврем., Телецкое оз. (Порецкий и Шешукова, 1953). 199 — S u r i r e l l a 

striatula Turpin, Х450; литориновые отложения, Латвия (колл. В. С. Порецкой). 200 — Campylodiscus echeneis Ehrenberg: 200а — 
створка, вид сверху, 2006 — вид сбоку, X 450; литориновые отложения, Ленинградская обл. (колл. В. С. Порецкой) 
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стороны пояска — линейный с параллельными 
краями, со спинной стороны пояска — со слегка 
выпуклыми краями. Вставочные ободки и септы 
отсутствуют. Створки дорсовентральные, изо
польные, полуланцетные, с выпуклым спинным 
и почти прямым брюшным краями. На створке 
тонкие поперечные ребра чередуются с двумя 
рядами нежных точек, расположенных в шах
матном порядке (in quincunx). Канал-шов ко-
ленчато согнутый, с ясными центральными по
рами, расположен на спинной стороне створки 
спорангиальной стадии; на створках вегета
тивных клеток шов редуцирован (рис. 145). 
Два вида, оба морские. С четвертичного вре
мени. В четвертичных осадках Мирового океана. 
Современное распространение — в неритиче
ском, реже океаническом планктоне преимуще
ственно теплых морей. 

СЕМЕЙСТВО SURIRELLACEAE DE TONI, 1890 

Панцирь обычно в виде плоской коробки, 
иногда закрученной вокруг продольной оси, 
седловидно или S-образно изогнутый, прямо
угольный или клиновидный. Створки гетеро
польные или изопольные, линейные, эллипти
ческие, яйцевидные или почти круглые, иногда 
посредине перешнурованные, плоские или по-
перечноволнистые. Край створки на границе 
между плоскостью створки и ее загибом оття
нут в узкое или широкое крыло (рис. 186, 187); 
оно окружает всю плоскость створки. Наруж
ный свободный край крыла валикообразно 
утолщен; внутри утолщения помещается ка
нал-шов, он открывается наружу продольной 
щелью, а в полость клетки — трубковидными 
каналами крыла. Последние образованы вы
пуклыми складками «гофрированной» поверх
ности створки; в плоскости створки складки 
продолжаются в виде ребер, иногда достига
ющих осевого поля створки. Между ребрами 
находятся ложбинки, которые в пределах кры
ла называются «окнами». По продольной оси 
створки обычно проходит узкое или широкое 
осевое поле, иногда с осевой складкой. 

Включает три рода, пресноводных, солоно-
ватоводных и морских, современных и иско
паемых. 

Cytnatopleura W. S m i t h , 1851. Тип рода — 
Surlrella solea Brebisson, 1838; современный. 
Панцирь с пояска удлиненный, более или менее 
прямоугольный, с волнистыми краями, без 
вставочных ободков и септ. Створки почти 
всегда изопольные, поперечноволнистые, эл
липтические до линейных, нередко перешнуро
ванные посредине (гитаровидные), с закруглен
ными или клиновидными, иногда оттянутыми 

концами. По всей окружности створки прохо
дит узкое крыло с каналовидным швом. Каналы 
крыльев ограничены краевой зоной створки или 
же переходят в нежные поперечные ребра, 
доходящие до осевого поля створки. Штрихи 
тонкие, на выпуклостях волнистой створки 
обычно косые, в ложбинках поперечные. Осевое 
поле узкое (рис. 197). Известно около 10 видов, 
пресноводных, реже солоноватоводных и мор
ских, современных и ископаемых. С миоцена. Ми
оцен Закарпатья, плиоцен Грузии, Армении, чет
вертичные повсеместно; неоген Румынии, мио
цен Франции, плиоцен 3 . Европы и С. Америки. 
Современное распространение — повсеместно 
в литорали, реже в планктоне пресных, изредка 
солоноватых и морских водоемов. 

Surirella Т u г р i п, 1828. Тип рода — S. 
striatula Turpin, 1828; современный. Панцирь 
с пояска прямоугольный или трапециевидный, 
очень редко закрученный по продольной оси. 
Створки изопольные или гетеропольные, эл
липтические, яйцевидные или линейные, иногда 
суженные посредине, без крупной поперечной 
волнистости (отличие от p. Cytnatopleura). По 
всей окружности створки проходит более или 
менее широкое крыло с каналовидным швом. 
Каналы крыльев и «окна» иногда ясно разли
чимы со створки, иногда слабо заметны. Поверх
ность створки с поперечными ребрами (склад
ками), иногда, кроме того, с поперечными штри
хами и шипиками. По продольной оси створки 
проходит осевая складка или плоское осевое 
поле (рис. 198, 199; табл. XI, фиг. 17). Более 
200 видов, морских, солоноватоводных и прес
новодных, современных и ископаемых. С мио
цена. Неоген В. Сибири (Баргузинская котло
вина) и Камчатки, миоцен Закарпатья, сармат 
юга Европейской части СССР, мэотис Таман
ского п-ва, акчагыл С. Прикаспия, четвертичные 
повсеместно; неоген Японии, мио-плиоцен 3 . 
Европы, С. Америки, плиоцен Аргентины. Со
временное распространение — повсеместно в бен
тосе и планктоне морских, солоноватых и прес
ных водоемов. 

Campylodiscus E h r e n b e r g , 1841. Тип 
рода — Cocconeis clypeus Ehrenberg, 1838; со
временный. Панцирь седловидно согнутый, со 
створки почти круглый. Створки повернуты 
одна по отношению к другой вокруг централь
ной оси на 90°, так что продольные оси створок 
перпендикулярны друг к другу. Канал-шов 
проходит вокруг створки по краю более или 
менее сильно развитого крыла, прерванного на 
концах продольной оси створки. Таким обра
зом, на каждой стороне створки имеются два 
шва (отличие от остальных Aulonoraphineae). 
Краевые ребра длинные или короткие, более 
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или менее радиальные. Остальная часть створки 
со штрихами, точками или ареолами, располо
женными более или менее радиально. Среднее 
поле большей частью развито, гладкое или с 
поперечными короткими штрихами (рис. 200). 
Более 100 видов, преимущественно морских и 
солоноватоводных, современных и ископаемых. 
С миоцена. Миоцен Азербайджана, сармат юга 

Европейской части СССР., мэотис Таманского 
п-ва, акчагыл С. Прикаспия, апшерон Закаспия 
(Мангышлак), четвертичные повсеместно; нео
ген Японии, мио-плиоцен 3 . Европы, С. Аме
рики, плиоцен Аргентины. Современное распро
странение — повсеместно в бентосе морских, 
солоноватых, редко пресных водоемов. 
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ТИП C H R Y S O P H T T A . ЗОЛОТИСТЫЕ ВОДОРОСЛИ' 

Организмы одноклеточные, колониальные, 
реже многоклеточные, подвижные или прикреп
ленные, микроскопические, голые или одетые 
панцирем, заключенные в домик или (у нитча
тых форм) покрытые сравнительно толстой 
целлюлозной оболочкой, более или менее мета-
боличные, либо не изменяющие своей формы. 
Жгутов один или два (редко три-четыре), раз
ной длины, реже одинаковые. Вместо жгутов 
у некоторых форм имеются простые или вет
вящиеся ризоподии. Продукт ассимиляции 
лейкозин, у некоторых кроме того, жиры и 

масла. Размноженные делением и зооспорами. 
Цисты эндогенные, окремнелые, с различной 
скульптурой на оболочке. 

В филогенетическом отношении золотистые 
водоросли сближаются с диатомовыми и раз-
ножгутиковыми (Xanthophyta). 

Тип делится на классы: Rhisochrysidineae, 
Chrysomonadineae, Chrysocapsineae, Chryso-
sphaerineae, Chrysothrichineae, Silicof lagel-
lateae. В ископаемом виде известны Chryso
monadineae и Silicoflagellateae, представители 
которых описаны ниже. 

К Л А С С C H R Y S O M O N A D I N E A E . Х Р И З О М О Н А Д Ы 
Преобладает жгутиковая стадия. Клетки —• кокколитами, реже — плотной оболочкой, 

в домике или без него, покрыты панцирем или У многих форм известны цисты. 

ПОРЯДОК CHRYSOMONADALES. ХРИЗОМОНАДОВЫЕ 

Клетки обычно голые, с одним — тремя жгу- В ископаемом виде представители этого по
тами, с домиком и без него, реже с панцирем рядка в СССР не известны, 
или с плотной оболочкой. 

ПОРЯДОК C0CCOLITHOPHORALES. КОККОЛИТОВЫЕ 
ОБЩАЯ ЧАСТЬ 

История изучения 

Кокколиты были открыты в 1836 г. Эренбер-
гом (Ehrenberg) в меловых породах, отнесены 
им к неорганическим образованиям и описаны 
под названием морфолитов. Гексли (Huxley) 
в 1857 г. открыл кокколиты в современных осад
ках Атлантического океана, а в 1860—1861 гг . 

1 Составили В. П. Маслов (кл. Chrysomonadineae) 
и 3. П. Глезер (кл. Silicoflagellateae). 

Уоллич (Wallien) доказал, что они образуют 
сферы, которые он назвал коккосферами. Сорби 
(Sorby) в 1861 г. нашел коккосфер хорошей 
сохранности в мелу Англии. 

В 1868 г. Гексли впервые пытался разделить 
кокколиты на дисколиты (плоские) и циатолиты 
(удлиненные) тела. Геккель (Haeckel) в 1870 г. 
назвал их моно- и амфидисками. Уоллич 
(Wallich) в 1877 г. усложнил понятие о кокко-
литах, отнеся к циатолитам эллиптические, а к 
кокколитам — округлые шайбовидные тела. 
В1870 г. Шмидт (Schmidt) впервые нашел рабдо-
литы в илу Адриатического моря. Мюррэй и Блек-
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Рис. 1 — 11. 
1 — Pontosphaera huxleyi Lohmann (диаметр 5—10 Д.. 2 — Coccolithus pelagicus (Wallich) (диаметр 5 — 32 \i). 3 — Disco-

sphaera thomsoni Ostenfeld (диаметр без отростков 12 д ) . 4 — Rhabdosphaera claviger Murray et Blackman (диаметр без от
ростков 8 — 14 u,). 5 — 7 — дисколиты. 8, 9 — плаколиты (Coccolithus). 10— 11— рабдолиты (Discosphaera и Rhabdosphaera), 

примерно X 2000 (рис. 1 — 11 — Deflandre, 1936) 

мен (Murray a. Blackman, 1898) выделили три 
«рода»: Discolithus, Cyatholithus и Rhabdolithus. 

Биология коккосфер долгое время была зага
дочной. Ломан (Lohmann, 1902) первым дал их 
классификацию, сведения об экологии и описал 
многие роды и виды. 

Работы Дефландра (Deflandre, 1936, 1959i > 2), 
Кемптнер (Kamptner, 1928), Мюррея и Блек-
мана (Murray a. Blackman, 1898), Шиллера 
(Schiller, 1930) и др. дали много нового в изуче
нии морфологии, распространения, биологии и 
значения кокколитофорид. 

В последние годы появились работы, сильно 
расширившие наши знания по ископаемым 
кокколитам. Гардэ (Gardet, 1955), Маниви 
(Manivit, 1959) и Мартини (Martini, 1958) опи
сали значительное количество третичных форм 
из С. Африки и из Германии. Ноедь (Noel, 
1958) изучила юрские кокколиты С. Африки, 
а Горка (Gorka, 1957) — маастрихтские формы 
Польши. В отечественной литературе также 
появились работы о кокколитах (Архангель
ский, 1910; Шамрай и Лазарева, 1956; Век-
шина, 1956). 

Общая характеристика и морфология 

К порядку Coccolithophorales 1 относятся 
большей частью морские одиночные свободно
плавающие жгутиковые с известковым панци-

1 По Л. И. Курсанову (1953). 

рем, сложенным главным образом из отдельных 
округлых пластинок, называемых кокколитами 
и рабдолитами. 

Организмы имеют два жгута, одно ядро и две 
боковые хроматофоры желто-бурого цвета 
(рис. 1). Продукт ассимиляции — масло и лей-
козин. Обособленной от протоплазмы твердой 
оболочки нет, но имеется слизистая обвертка, 
особенно заметная у молодых особей. Упомяну
тые кокколиты расположены на ее поверхности 
и отчасти погружены в нее; у одних представи
телей они лежат свободно (см. рис. 1), не со
прикасаясь, а у большинства более или менее 
тесно сближаются и даже срастаются своими 
краями (рис. 2—4). У некоторых сама толща 
слизистой обвертки инкрустируется известью. 
Таким образом получается твердая скорлупа, 
покрытая с поверхности кокколитами. Жгуты 
выходят наружу через лишенное кокколитов 
отверстие, называемое ротовым углублением, 
хотя функций рта оно не выполняет. Ротовое 
углубление нередко окружено шипиками, об
разующимися на соседних кокколитах перед
него конца. Исследования под ультрамикроско
пом показали, что многие кокколиты сложены 
различно расположенными кристалликами каль
цита (радиально, по спирали и т. п.). 

В настоящее время известен жизненный цикл 
некоторых кокколитофорид. Так, для обитаю
щего в Средиземном море Coccolithus fragilis 
Lohmann различают два жизненных цикла: 
прибрежный, или мелководный, и открытого 
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моря. Из типично пелагической коккосферы 
в результате деления клетки получаются много
клеточные безжгутиковые колонии, покоящиеся 
на дне мелководья, образующие затем клетки, 
делящиеся на две и т. д. В цикле открытого 
моря, коккосфера, плавающая на разных глу
бинах, образует цисты, покрытые известковой 
корочкой из мелких призматических кристаллов 
кальцита (Bernard, 1949). 

Принципы систематики 

Кокколитов представляет большое количе
ство разновидностей. Их можно разделить на 
две группы: дисколиты —• сплошные, и трема
литы— с осевым каналом. Плоские формы на
зывают плаколитами, удлиненные — рабдоли-
тами. 

Систематика кокколитофорид ранее была ос
нована на форме известкового панциря и кок
колитов. Дефландр (Deflandre, 1936; и Шиллер 
Schiller, 1930) среди дисколитов (неперфори-
рованных кокколитов) выделили три семей
ства: 

1) Syracosphaeraceae — с округлыми кокко
литами (девять родов) (рис. 5—7); 

2) Deutschlandiaceae — с лентовидными кок
колитами (два рода); 

3) Halapappaceae — с гомогенным панцирем 
и ротовым отверстием, окруженным шипиками 
(три рода). 

Тремалиты (перфорированные кокколиты) 
делятся на два семейства: Thoracosphaeraceae — 
с кольцевыми кокколитами {два рода) и Соссо-
lithaceae — с кокколитами в виде пуговиц, 
трубок с расширениями на концах (рис. 8—11) 
и т. д. (пять родов). 

Некоторые исследователи придерживаются 
следующей номенклатуры: кокколиты обозна
чаются формальными родами Coccolithus и 
Tretnalithus, без определения семейства (Bram-
lette a. Riedel, 1954), так как сравнение с со
временным семейством представляет значитель
ные трудности. 

Действительно, классификация современ
ных кокколитофорид основана не только на 
форме известкового кокколита, но и на форме 
всего панциря или клетки в целом. В некоторых 
случаях одна клетка имеет кокколиты (Scy-
phosphaera) двух разных типов разной величины. 
Поэтому дезинтегрированные кокколиты не 
будут точно отвечать современным родам кок
колитофорид, но некоторое приближение к су
ществующей классификации все же возможно. 
Те же формы кокколитов, которые не дают ука
заний на современное семейство, должны быть 
отнесены к таксонам искусственной классифи
кации. В. П. Маслов (1956) предложил для 

такой классификации в обозначении родов кок
колитов прибавлять слог «ites» к названию со
временного рода, близкого к данному кок-
колиту. . 

В последнее время Дефландр (1936, 1959), а за 
ним Гардэ (Gardet, 1955), Ноель (Noel, 1958) 
и Маниви (Manivit, 1959) делят кокколитофорид 
на две группы по внутренней структуре кокко
литов: 1) Heliolithae — со сферолитической 
структурой и 2) Ortholithae — с кристалличе
ской структурой. Каждая из этих групп делится 
на семейства, роды, виды согласно правилам 
линнеевской номенклатуры. 

Но так как современные кокколитофориды 
классифицируются по структуре целой клетки, 
а не только по структуре включенных в клетку 
кокколитов, то для отдельных ископаемых кок
колитов, соотношение которых в коккосфере 
не известно, используется искусственная си
стема. Эта система предложена Кронэйсом 
(Croneys), и в ней таксоны, примерно равнознач
ные роду, называются «манипулой», а равнознач
ные виду —• «центурией». К этой системе при
ходится прибегать потому, что некоторые кок
колитофориды имеют коккосферы, включающие 
несколько морфологических типов кокколи
тов. 

Ниже приводится система классификации, 
предложенная Дефландром и другими фран
цузскими исследователями. • 

I. П о д п о р я д о к H e l i o l i t h e a e 
Семейство Syracosphaeraceae 

Роды: Acanthoica Lohmann, 1902 
Catyptrosphaera Lohmann, 1902 
Pontosphaera Lohmann, 1902 
Scyphosphaera Lohmann, 1902 
Stephanolithion Deflandre, 1939 
Syracosphaera Lohmann, 1902 

Манипулы: Arkhangelskiella Vekchina, 1959 
Calcidiscus Kamptner, 1950 
Calyptrolithus Kamptner, 1946 
Cyclolithus Kamptner, 1948 
Dictyolithus Gorka, 1947 
Discolithus Kamptner, 1948 
Ephippium Vekchina, 1959 
Nephrolithus Gorka, 1947 
Zygolithus Kamptner 1949 

Семейство Sphenolithaceae 
Манипулы: Sphenolithus Deflandre, 1952 

Micula Vekchina, 1959 
Семейство Coccolithaceae 

Роды: Coccolithus Schwarz, 1894 
Corisphaera Kamptner, 1937 
D iscosphaera Haeckel, 1894 
Neosphaera Lecal-Schlander, 1949 
Rhabdosphaera Haeckel, 1894 
Tergestiella Kamptner, 1941 
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Манипулы: Cribrosphaerelta Deflandre, 1952 
Neococcolithes Sujkowski, 1930 
Parhabdolithus Deflandre, 1952 
Prediscosphaera Vekchina, .1959 
Rhabdolithus Kamptner, 1949 
Tremalithus Kamptner, 1948 

Кокколиты, сближаемые с подпорядком Helio-
litheae 

Манипулы: Bucculinus Noel, 1956 
Caliptrosphaerites Maslov, 1956 
Cylindrosphaerites Maslov, 1956 
Heliorthus Bronnimann et Stradner, 1960 
Lethmolithus Deflandre, 1954 
Rhabdosphaerites Maslov, 1956 

II. r i o f l n o p f l f l O K O r t h o l i t h e a e 

Семейство Braarudosphaeridaceae 
Роды: Braarudosphaera Deflandre, 1947 

Micrantholithus Deflandre, 1950 
Pemma Klumpp, 1953 

Манипулы: Hexalithus Gardet, 1954 
Tetralithus Gardet, 1954 

Семейство Thoracosphaeraceae 
Род Thoracosphaera Kamptner, 1927 

Семейство Brachiosphaeraceae 
Манипула Brachiolithus Noel, 1958 

Семейство Dlscoasteraceae 
Манипулы: Discoaster Tan Sin Hok, 1927 

Trochoaster Klumpp, 1953 
Marthasterites Deflandre, 1954 
JVannotetraster Martini et Stradner, I960 

III . П р о б л е м а т и ч е с к и е к о к к о -
л и т о ф о р и д ы 

Манипулы: Fusellinus Noel, 1956 
Fibrillinus Noel, 1956 
Thalassopappus Kamptner, 1941 
Ceratolithus Kamptner, 1954 
Nannoturbella Bronnimann et Stradner, 

1960. 
Lucianorhabdulus Deflandre, 1959 
Microrhabdulus Deflandre, 1959 

Брааруд, Дефландр, Хольдал и Камптнер 
(Braarud, Deflandre, Holldal, Kamptner, 1955) 
предлагают новую терминологию и классифи
кацию, выработанную на основании изучения кок-
колитов под электронным микроскопом. Они 
делят все кокколиты морфологически на три 
группы: голококколиты, образованные из ми
крокристаллов (кристаллолиты, калиптролиты, 
зиголиты); 2) гетерококколиты, образованные 
различными единицами (пластинками, пояс
ками, кольцами и т. п.); 3) пенталиты, образо
ванные пятью трапециевидными или треуголь
ными кристаллами. Приведенная номенклатура 

пока не вошла в употребление, так как она тре
бует повторного изучения всего материала при 
помощи электронного микроскопа. 

Историческое развитие 

В ископаемом виде кокколиты известны с кем
брия, но описаны и изучены лишь с юры. Не
которые исследователи пытались выяснить стра
тиграфическое значение кокколитов. Отдельные 
формы, по-видимому, распространены широко по 
геологической колонке, другие же характери
зуют узкие стратиграфические единицы. Так, 
для юрских кокколитов Ноель (Noel, 1956) при
водит список следующих форм: Stephanolithion 
bigoti (лузитан — кимеридж), St. speciosum 
(байос—-Оксфорд), St. laffittei (портланд), Disco-
lithus lucasi (байос—бат), D. magnet (байос—бат). 

О стратиграфическом значении других кок
колитов говорить еще рано; по-видимому, для 
третичных пород будут играть роль дискоасте-
риды, вымершие в настоящее время. В ка
честве одной из попыток стратиграфического рас
пределения эоценовых дискоастерид на рис. 12 
приведена схема Мартини (Martini, 1958). 

Экология и тафономия 

Население кокколитофорид в морях бывает 
очень густым, что связывается с климатическими 
и географическими условиями, а также с обес
печенностью питательными фосфористыми и 
азотистыми веществами. Повышенная темпера
тура воды благоприятствует жизни кокколито
форид, но встречаются отдельные виды, живущие 
при температуре + 3 ° . Лекаль-Шландер (Le* 
cal-Schlander) выделяет три зоны современных 
кокколитофорид, различающиеся комплексом 
видов: 1) литоральная зона, 2) пелагическая 
зона и 3) зона открытого моря. Для жизни 
кокколитофорид важны не только количество 
растворенных химических веществ, но также 
прозрачность и освещенность воды. 

Для ископаемых форм Ноёль делает попы
тку выделить пелагические формы в юре: 
Bucculinus, Fusellinus и Fibrillinus, образую
щие ассоциацию с пелагическими животными 
(аммонитами Phylloceras, Lytoceras, Perisphinctes). 

Как породообразователи кокколиты иногда 
играют огромную роль, слагая мощные пласты 
в мелу и в третичных отложениях. Некоторые 
тонкозернистые известняки мела Бельгии, Ан
глии, Франции включают до 50% мелких кок
колитов, а в мелу Польши их содержится до 
75%. В меловых осадках юга СССР кокколиты 
играют значительную роль в образовании из
вестняков и мергелей. В третичных осадках 
кокколиты также слагают пласты, мощность 
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которых достигает сотен метров (юг СССР, Мо
луккские о-ва). Современные глобигериновые 
илы включают до 15% раковин кокколитофорид. 

Кокколиты в фосфатных породах были най
дены Кайё. В 1958 г. Ноель описывает из юр
ских и нижнемеловых фосфоритов кокколиты, 
обнаруженные в шлифе в поляризованном свете 
в виде черных мелких крестиков в различно 
ориентированных сечениях. Фосфатизация кок
колитов рассматривается как вторичный процесс, 
которому эти остатки оказали лучшее сопро
тивление, чем окружающие их остатки других 
организмов. С другой стороны, Кайё предпола
гает, что,скопление кокколитофорид в большом 
числе могло быть источником фосфорной кис
лоты. 

Методика изучения 

Извлечение кокколитов из породы заклю
чается в освобождении глинистых и кремнистых 
частиц при помощи кипячения в растворе соды. 
Гардэ рекомендует навеску около 4 г кипятить 
1—2 часа с 2 г (не больше) соды. Вода должна 
быть или дистиллированной, или кипяченой. 
Затем следует декантация в течение 2 час. для 
удаления коллоидных, частиц, после чего снова 
следуют повторное кипячение в течение 15 мин. 
и декантация. 

Эта методика применяется в зависимости от 
породы: легко разрыхляющиеся породы могут 
быть смочены ксилолом и затем быстро опущены 
в дистиллированную воду,— этого достаточно 
для отделения кокколитов. 

Препараты обычно делают на канадском 
бальзаме следующим образом. Материал, промы
тый в спирте, размазывают на платиновой чаш
ке и сушат, после чего приготовляют препарат 
в жидком бальзаме. Нажатием на покровное 
стекло поворачивают кокколиты. Размеры кок
колитов измеряютокулярныммикрометром. Изу
чение их приходится вести с иммерсией при уве
личениях более 400. 

Рассмотрение кокколитов в скрещенных ни-
колях позволяет разделить их на две группы: 
когда в поле зрения виден черный крест с пря
мыми или изогнутыми балками, кокколит назы
вается «гелиолитом», а когда кокколит ведет 
себя в поляризованном свете как отдельный 
кристаллический индивид, он называется «орто-
литом». 

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ 

ПОДПОРЯДОК HELIOLITHEAE. 
ГЕЛИОЛИТОВЫЕ 

Кокколиты при скрещенных николях дают 
черный крест с прямыми или изогнутыми бал
ками. 

СЕМЕЙСТВО S Y R A C O S P H A E R A C E A E L E M M E R M A N N , 
1908 

Округлые дисколиты, иногда несут тонкие 
поры. 

Archangelskiella V е к с h i п а, 1959. Тип 
манипулы — A. cymbiformis Vekchina, 1959; 
М а а с т р и х т , Западно-Сибирская низменность. 
Дисколиты эллиптические, иногда круглые, 
вогнутые (ладьевидные до чашевидных); крае
вая зона утолщенная, двуслойная. На внутрен
ней вогнутой поверхности расположены кресто
образные ребра и поры. Чашеобразные формы 
заканчиваются на выпуклой стороне сосочко-
образными выростами (рис. 13). Три центурии. 
Маастрихт Западно-Сибирской низменности, 
Тургайской впадины, С. Прикаспия, сенон 
Поволжья. 

Cribrosphaerella D e f l a n d r e , 1952 (Crib-
rosphaera Archangelsky, 1910). Тип манипулы — 
Cribrosphaera ehrenbergii Archangelsky, 1910; 
сенон, Саратовское Поволжье. Плаколит (криб-
росферолит) состоит из двух круглых или эллип
тических дисков, из которых верхний меньше 
нижнего. Соединительная трубка закрыта пла
стинкой с несколькими мелкими отверстиями. 
Верхний диск (а иногда и нижний) с бороздка
ми и зазубренными краями (рис. 14—17). Три 
центурии. Мел Саратовского Поволжья и Запад
но-Сибирской низменности. 

Discolithus K a m p t n e r , 1948. Тип мани
пулы— D. glabrus VeKchina, 1959; Маастрихт, 
Западно-Сибирская низменность. Дисколиты 
простые, круглые или эллиптические, сплош-. 
ные или перфорированные (рис. 18). Несколько 
центурий. Юра — третичные. Маастрихт За
падно-Сибирской низменности, Тургайской 
впадины, эоцен юга СССР; юра — мел Алжира, 
эоцен Германии, Алжира. 

Ephippium V e k c h i n a , 1959.. Тип мани
пулы — Е. acutiferrus Vekchina, 1959; Мааст
рихт, Тургайская впадина. Кокколиты в виде 
эллиптических слабовогнутых пластинок с че
тырьмя отверстиями (стефанолиты) и с шипом 
в центре (рис. 19 и 20). Одна центурия. В. мел. 
Сенон Саратовского Поволжья, Маастрихт За
падно-Сибирской низменности, Тургайской впа
дины, С. Прикаспия. 

Zygolithus K a m p t n e r , 1949 (Neococcoli-
thus Klump, 1953; Zygrhablithus Deflandre, 
1959; Idumentalithus Vekchina, 1959). Тип 
манипулы — Zygolithus dubius Deflandre, 1954; 
эоцен, Франция. Кокколит образован оваль
ным гладким кольцом и перемычкой. Иногда 
роль перемычки играют две крестообразно рас
положенные балки или балка, соединенная с 
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Рис. 12. Распределение дискоастерид и близких им форм в эоцене с.-з. Германии (Martini, 1959): 
1 — проблематичные формы, 2 — единичные, 3 — редкие, 4 — частые, 5 — обильные 

кольцом четырьмя перемычками, отходящими 
под углом от каждого конца осевой балки. Цент
ральные перемычки почти той же ширины, что и 
кольцо (рис. 21). Несколько центурий. Юра— 
третичные. Сенон Поволжья, Маастрихт Запад
но-Сибирской низменности, Тургайской впади
ны, С. Прикаспия, палеоцен юга СССР; порт-
л а н д и кимеридж Алжира, ипрский ярус Ал
жира, Маастрихт Польши, эоцен С. Германии, 
Франции и Алжира. 

Micula V e k c h i n a , 1959. Тип манипулы — 
М. degussata Vekchina, 1959, М а а с т р и х т , Тур-
гайская впадина. Кокколит имеет вид паралле
лограмма с вогнутыми сторонами, по диагона
лям которого крестообразно расположены за
остренные к концам балочки, соединенные в 
месте пересечения бугорком (рис. 23). Одна 
центурия. Сенон Саратовского Поволжья, М а а 

стрихт Западно-Сибирской низменности, С. При
каспия. 

КОККОЛИТЫ, СВЯЗАННЫЕ С СЕМЕЙСТВОМ 
SYRACOSPHAERACEAE 

Caliptrosphaerites М a s 1 о v, 1956. Тип ма
нипулы — С. rioni Maslov, 1956; апт, р. Риони 
(Грузия). Небольшие колпачки с орнаментацией 
в виде бугорков на внешней поверхности (рис. 
22). Одна центурия. Апт Грузия. 

СЕМЕЙСТВО SPHAENOLITHACEAE VEKCHINA, 1959 
Кокколиты угловатые, в виде параллело

грамма или квадрата. 

СЕМЕЙСТВО COCCOLITHACEAE KAMPTNER, 1928 
Трематолиты в виде пуговиц, трубок и т. п., 

с внутренним коротким или длинным кана
лом. 

Coccolithus S с h w а г z, 1894 (Coccosphaera 
Wallich, 1877; Cyathosphaera Haeckel, 1884; 
Coccolithophora Lohmann, 1902). Тип рода — 
Coccolithophora fragilis Lohmann, 1902; совре
менный. Трематолит имеет форму запонки 
овальной или круглой формы. Центральное 
отверстие может быть пересечено поперечными 
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Рис. 13—31. 
13 а, б Archangelskiella cymbiformis Vekchina, X 2700; Маастрихт, Лучинкино (3. Сибирь) (Векшина, 1959). 14 — Cribrospha-

e r e l l a porosa (Maslov) (диаметр 6 ц); апт. р. Риони (Маслов, 1956). 15а, 156 — C r i b r o s p h a e r e l i a \ m u r r a y (Archangelsky), при
мерно Х4000; в. мел, восток Европейской части СССР (Архангельский, 1912). 16, 17 — Cribrosphaerella ehrenbergi (Archan
gelsky) примерно Х4000; мел, восток Европейской части СССР (Архангельский, 1912). 18 — Discolithus embergeri N o e l , 
в скрещенных николях; валанжин, Алжир, X 1400 (Noel , 1958). 19, 20 — Ephippium acutijerrus Vekchina: 19 — вид свер
ху, 20 — вид сбоку, X 2700; Маастрихт, Семиозерное (Векшина, 1959). 21 — Zygolithus dubius Deflandre: схема (Mar
tini , 1958).22 — Caliptrosphaerites rioni Maslov: вертикальный разрез (диаметр 10 u,); апт, р. Риони (Маслов, 1956). 23 — 

Micula degussata Vekchina, X 2700; Маастрихт, Семиозерное (Векшина, 1959). 24 — Prediscosphaera decorata Vekchina: пер
спективный вид сбоку, X 1400; Маастрихт, Семиозерное (Векшина, 1959). 25 — Rhabdolithus sulcatus Noel: перспективный 
вид, примерноХ1300; валанжин, Алжир (Noel, 1958). 26 — Cylindrosphaerites alpanensis Maslov: вертикальный разрез (диаметр 
10 ц); апт, р. Риони (Маслов, 1956). 27 — Rhabdosphaerites conicus Maslov: вертикальный разрез (длина 7 ц); апт, р. Риони 

(Маслов, 1936). 28 — Isthmolithus recurvus Deflandre, X 2000; верхи эоцена, Германия (Martini, 1958). 29 — Braarudosphaera 

bie.elowi (Gran et Braarud) Deflandre, X 2000; эоцен, Германия (Martini, 1958). 30 — Tetralithus pyramidus Gardet, X 5000; 
в. эоцен, Алжир (Gardet, 1955). 31 — Hexalithus lecali Gardet, X 5000; миоцен, Алжир (Gardet, 1955) 
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Рис. 32—42. Схемы строения' Discoaster: 
32 — Discoaster ehrenbergi Tan Sin Hok (диаметр 9,5 ц) . 33—37 D . broweri Tan Sin Hok (ди
аметр 9 — 12 ц): 36—37 — вид одной и той же особи с двух противоположных сторон; 
38 — D . pentaradiatus Tan Sin Hok (диаметр 9,5 ц) . 39 — D . molengraajji Tan Sin Hok 
диаметр19 —10 ц); (рис.;32 —39 — Deflandre, 1936). 40—О. eocenicus Shamrai et LazareTa 
(диаметр 11 — 14 р.); ср. эоцен, H. Поволжье. 41 — D . corniger Schararai et Lazareva (диа
метр 10ц); ср. эоцен, Н. Поволжье. 42 — D . j l o r i d u s Schamrai et Lazareva (диаметр 

14 —15 ц); ср. эоцен, с.-в. Донбасса (рис. 40 — 42 — Шамрай и Лазарева, 1956) 

балочками или перегородками. Несколько 
видов (рис. 2). Мел — ныне. Третичные юга 
СССР. 

Prediscosphaera V e k c h i n a , 1959. Тип 
манипулы—P. decorata Vekchina, 1959; Маа
стрихт, Тургайская впадина. Рабдолиты с обоих 
концов ограничены кольцевыми пластинками 
с выростами. Проксимальная пластинка, более 
крупная, имеет в середине крестообразно рас
положенные балочки (рис. 24). Один вид. Мел — 
сенон Саратовского Поволжья (?), Маастрихт 
Западно-Сибирской низменности, Тургайской 
впадины, С. Прикаспия. 

Rhabdolithus K a m p t n e r , 1949. Лектотип 
манипулы — R. ellipticus Vekchina, 1959; Маа
стрихт, Западно-Сибирская низменность. Раб
долиты, состоящие из овальной или округлой 
пластинки с палочковидным отростком, без 
воронки (рис. 25). Несколько центурий. Юра — 
неоген. Мел 3 . Сибири; эоцен и неоген Алжира. 

К О К К О Л И Т Ы , С В Я З А Н Н Ы Е С СЕМЕЙСТВОМ 
COCCOLITHACEAE 

Cylindrosphaerites М a s 1 о v (Cylindrosphae-
га Maslov, 1956). Тип манипулы — Cylindro
sphaerites alpanensisMaslov, 1956; мел, р . Риони 
(Грузия). Трематолит бочонковидный, с отвер
стиями на обоих концах, воронкообразно рас

ширяющийся к внешней поверхности или на од
ном конце цилиндрический (рис. 26). Одна цен
турия. Мел Грузии. 

Rhabdosphaerites M a s l o v , 1956. Тип ма
нипулы — R. cohicus Maslov, 1956; апт, р. Рио
ни (Грузия). Полые мелкие (около 5—10 и,) 
трубки, расширяющиеся к одному концу, с ши
роким внутренним каналом (рис. 27). Одна цен
турия. Апт Грузии. 

К О К К О Л И Т Ы , С Б Л И Ж А Е М Ы Е С ПОДПОРЯДКОМ 
HELIOLITHEAE 

Isthmolithus D e f l a n d r e , 1954. Тип ма
нипулы — Is. recurvus Deflandre; эоцен, Фран
ция. Кокколит образован вытянутым в одном 
направлении пояском и двумя перпендику
лярными к пояску поперечными перемычками 
той же ширины, которые в середине образуют 
прямоугольную фигуру, а по краям — менее 
правильные ячеи. Перегородки с одной порой. 
Размер кокколита от 1 х 5 до 7 X 11 (рис. 28). 
Несколько центурий. Эоцен СССР и Герма
нии. 

ПОДПОРЯДОК ORTHOLITHEAE. 
ОРТОЛИТЫ 

Кокколиты не дают черного креста в скрещен
ных николях. 
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СЕМЕЙСТВО B R A A R U D O S P H A E R I D A C E A E 
D E F L A N D R E , 1947 

Braarudosphaera D e f l a n d r e , 1947. Тип 
рода — В. bigelowi (Gran et Braarud) Deflandre, 
1947; современный. Кокколиты в виде пяти
угольных пластинок (пенталиты), образующих 
пятисекторную сферу (рис. 29). Несколько ви
дов. Юра — ныне. Маастрихт Западно-Сибир
ской низменности; в. портланд Алжира, эоцен 
и олигоцен Германии, эоцен Франции, миоцен 
Алжира. 

Tetralithus G a r d e t , 1955 (Braarudosphae
ra tetralitha Vekchina, 1959). Тип манипулы — 
Tetralithus pyramidus Gardet, 1955; в. миоцен, 
Алжир. Кокколиты в виде четырехугольных 
пластинок (тетралиты), образованных четырех
сторонними пластинками, разделенными тон
кими бороздами (рис. 30). Две центурии. Мел— 
третичные. Маастрихт Западно-Сибирской низ
менности; неоген Алжира. 

Hexalithus G a r d e t , 1955 (Braarudosphaera 
hexalitha Vekchina, 1959). Тип манипулы — 
Hexalithus lecali Gardet, 1955; в. миоцен, Алжир. 
Кокколит в виде шестиугольника или закруг
ленной пластинки, состоящей из шести секторов. 
Борозды не всегда отчетливы, но в скрещенных 
николях отдельные секторы четко выделяются 
(рис. 31). Две центурии. Мел — третичные. 
Маастрихт Тургайской впадины; неоген 
Алжира. 

СЕМЕЙСТВО DISCOASTER ACEAE TAN SIN НОК, 1927 

Вымершие организмы, по-видимому, близ
кие к кокколитофоровым. Минеральные (каль-
цитовые и частично^окремненные) остатки пред
ставляют собой мелкие известковые, а иногда и 
окремненные диски и звездочки диаметром от 10 
до 35 р. Об образе жизни в самом положении 
в системе известно очень мало (группа, требую
щая большой доработки). Для третичных от
ложений имеет, по-видимому, стратиграфиче
ское значение. Значение дискоастеровых как 
породообразователей, вероятно, большое. Так, 
Тан Син Хок (Tan Sin Hok) вычислил количест
во звездочек в третичной породе Зондских ост
ровов — 5 500 ООО в 1 мм 3. Они образуют неко
торые третичные мергели юга СССР, Альп, о-ва 
Эльба и встречаются в некоторых диатомитах 
Гаити. 

Discoaster Tan Sin Hok, 1931 (Actiniscus 
Ehrenberg, 1838). Тип манипулы — Actiniscus 
quinarius Ehrenberg, 1844; мел, p. Эльба. Ро
зетки и звездочки из многих лучей диаметром 
в микроны. Несколько видов (рис. 32—42). Тре
тичные юга СССР; в. мел Альп, н. миоцен Ал
жира, Сицилии, США, неоген Греции, США. 

Ранее из этой манипулы были выделены Не-
midiscoaster Tan Sin Hok, 1931 и Heliodiscoas-
ter Tan Sik Hok, 1931, но более поздние исследо
ватели слили эти манипулы с основной манипу
лой Discoaster. 

Л И Т Е Р А Т У Р А 

А р х а н г е л ь с к и й А. Д . 1910. Верхнемело
вые отложения Востока Европейской России. Мат. по 
геол. России, т. 25. 

В е к ш и н а В. Н. 1956. Новые данные о связи 
морского бассейна Западной Сибири с южноевропей
скими морями в кампан (?)-маастрихтское время. Докл. 
Акад. наук СССР, т. 110, № 6, стр. 1057—1059.— 1959. 
Кокколитофориды маастрихтских отложений Западно-
Сибирской низменности. Мат. пал. и стратигр. Зап. 
Сиб., вып. 2, стр. 56—77. 

К у р с а н о в Л. И. и др. 1953. Определитель низ" 
ших растений, т. I — Водоросли. Изд-во «Сов. наука»-

М а л ы ш е к В. Т. 1948. Кокколиты — породо_ 
образующие фораминиферовой свиты Северного Кав_ 
каза. Докл. Акад. наук СССР, т. 59, № 2. М а е ' 
л о в В. П. 1956. Ископаемые известковые водоросли 
СССР. Тр. Ин-та геол. наук Акад. наук СССР, вып. 160. 

Ш а м р а й И. А. 1949. Микросферолитовые кок-
колитосферовые известняки в нижнем течении Дона и 
на Северном Кавказе. Докл. Акад. наук СССР, № 6. 
Ш а м р а й И . А. и Л а з а р е в а Е. П. 1956. Пале
огеновые Coccolithophoridae и их стратиграфическое 
значение. Докл. Акад. наук СССР, т. 108, № 4. 

B e r n a r d F. 1949. Remarque sur la biologie du 
Coccolithus fragilis Lohm. Mem. Soc. Hist. Nat. Afrique 
du Nord, nouv. ser., t. 2, p. 21—28. B r a a r u d Т., 
D e f l a n d r e G., H o l l d a l H., K a m p t n e r 

F. 1955. Terminology, nomenclature and systematics 
of the Coccolithophoridae. Micropaleontol., v. 1, N 2, 
p. 157—159. B r a m l e t t e M. N. a. R i e d e 1 W. 
R. 1954. Stratigraphic value of discoasters and some other 
microfossil related to recent Coccolithophores. J. Pa
leontol., v. 28, N 4, p. 385—403. B r o n n i m a n n P. 
u. S t r a d n e r H. 1960. Die Foraminiferen und Dis-
coasteridenzonen von Kuba und ihre interkontinentale 
Korrelation. Erdol.— Z. Bohr-und Fordertechn., v. 76, 
N 10, S. 364—369. 

D e f l a n d r e G. 1936. Les Flagelles fossiles. 
Paris, p. 9—90.— 1959^ Sur les nannofossiles calcaires 
et leur systematique. Rev. micropaleontol., v. 2, N 3, 
p. 127—152.— 1959 2 . Sur les nannofossiles calcaires et 
leur systematique. Rev. Micropaleontol. v. 2, N 3, 
p. 127—152. D i x о n H. 1900. On the structure of Cocco-
spheres and the origin of Coccoliths. Proc. Roy. Soc. 
London, v. 184. 

E h r e n b e r g C. G. 1854. Microgeologie. Leipzig. 
G a r d e t M. 1955. Contribution a l'etude descoccoli-

thes des terrains neogenes de l'Algerie. Serv. carte geol. Al-
gerie, Bull. N 5, p. 477—550. G 6 r k a H. 1957. Cocco
lithophoridae z gornego mastrychitu Polski srodkowej. 
Acta Paleontol. Polon, v. 2, N 2—3, p. 235—284. 

H a e c k e l E. 1862. Monographie der Radiolarien. 
Berlin. 

J о 1 у I. a. D i x о n H. 1897. Coccolith in our 
coasts waters. Nature, v. 55, p. 468—469. 

160 

http://jurassic.ru/



K a m p t n e r F. 1928. Das System und die 
Phylogenie der Kalkflagellaten. Arch. Protistenk., 
Bd. 64. 

L o h m a n n H. 1902. Die Coccolithophoridae. Arch. 
Protistenk, Bd. 1. 

M a n i v i t H. 1959. Contribution a l'etude des 
coccolithes de l'Eocene. These. Bull. Serv. carte geol. 
Algerie, nouv. ser., N 25, p. 4—52. M a r t i n i E. 1958. 
Discoasteriden und verwandte Formen in NW-deutschen 
Eozan. 1. Taxonom. Untersuch. Senckenb. Lethea, Bd. 39, 
N 5-6, S. 353—388; idem. 2. Bd. 40, N 1—2, S. 137—157. 

M u r r a y J. a. B l a c k m a n . 1898. On the nature 
of Coccospheres and Rabdospheres. Phil . Trans. Roy. 
Soc. London, ser. B , , v . 120, p. 432—439. 

N o e l D. 1958. Etude de coccolithes du Jurassique 
et du Cretace inferieur. Bull. Serv. carte geol. Algerie, 
nouv. ser., N 20, p. 155—196. 

S c h i l l e r J . 1930. Coccolithineae. Rabenh. Krypt . 
flora, v. 10, pt. 2, p. 89. S t r a d n e r H. 1960. Uber 
Nannoplankton — Invasionen in Sarmat des Wiener 
Beckens. Erdol.-Z. Bohr.- und Fordertechn., 76, N 12, 
p. 430—432. 

КЛАСС SILICOFLAGELLATEAE. К Р Е М Н Е В Ы Е 
Ж Г У Т И К О В Ы Е В О Д О Р О С Л И , И Л И С И Л И К О Ф Л А Г Е Л Л А Т Ы 1 

ОБЩАЯ ЧАСТЬ 

История изучения 

Первые сведения о силикофлагеллатах отно
сятся к 1839 г. когда их остатки были найдены 
Эренбергом (Erenberg) в третичных отложениях 
Сицилии; год спустя, изучая планктон Кильской 
бухты, этот же автор обнаружил современных 
силикофлагеллат. Эренберг первый изучил мор
фологию скелета и описал около 50 форм этих 
своеобразных организмов. Несмотря на резкие 
различия в строении скелетов кремневых жгути
ковых водорослей и панцирей диатомовых во
дорослей, Эренберг объединил их в один класс 
Polygastrica. 

Позднее ряд исследователей (Muller, Haeckel 
и др.), основываясь на внешнем сходстве неко
торых радиолярий со скелетами кремневых жгу
тиковых водорослей, относили последних к ра
диоляриям. 

Борже(Во^егг,1891)при изучении морфологии 
современных представителей p. Distephanus осо
бое внимание обратил на строение их прото
пласта. Борже нашел у этих организмов хрома-
тофоры и жгутик, что позволило ему выделить 
их в самостоятельный класс, которому он дал 
название Silicoflagellateae, и отнес к типу Fla-
gellatae. 

Леммерман (Lemmermann, 1901) монографи
чески описал все известные к тому времени крем
невые жгутиковые водоросли и разработал систе
матику этой группы. Основываясь на строении 
скелета, он выделил два порядка: Siphonotesta-
les (скелет трубчатый) с сем. Dictyochaceae и 
Stereotestales (скелет сплошной) с сем. Ebria-
сеае. В качестве критерия для выделения родов 
в пределах порядка Siphonotestales Леммерман 
использовал строение апикального аппарата. 
Система Леммермана была принята многими 

1 Составлено 3. И. Глезер. 

исследователями (Schulz, 1928; Gemeinhardt, 
1930 и др.). 

В своей сводной работе по силикофлагеллатам 
Шульц не только описывает большое количест
во ископаемых кремневых жгутиковых водороо 
лей из отложений различного возраста Европы, 
Азии, Африки, Америки, но и поднимает 
вопрос о значении этих организмов как по
казателей геологического возраста осадочных 
пород. 

Среди работ Ханна (Hanna, 1928) наиболь
ший интерес представляет статья, в которой 
описаны три новых рода и пять новых видов 
кремневых жгутиковых водорослей из верхне
меловых отложений Калифорнии. Ханна также 
убежден, что силикофлагеллаты могут иметь 
значение для стратиграфии. 

В 1930 г. вышла сводка Гемайнхардта (Gemein
hardt, 1930), в которой подытожены данные по 
истории изучения, морфологии, экологии, гео
графии и систематике современных и ископае
мых кремневых жгутиковых водорослей. 

Ховасс (Hovasse, 1832) внес существенные из
менения в систематику силикофлагеллат.Изучая 
морфологию живых клеток рода Hermesinum 
порядка Stereotestales, этот автор нашел ряд 
важных признаков (отсутствие хроматофор, 
наличие двух жгутиков), давших ему основа' 
ние (совершенно справедливо) выделить поря
док Stereotestales, представители которого ха
рактеризуются гетеротрофным типом питания, 
в самостоятельный класс, независимый от 
класса Silicoflagellateae, объединяющий автот-
рофные организмы. 

Систематике кремневых жгутиковых посвя
щена работа Френгелли (Frenguelli, 1940). 
К силикофлагеллатам этот автор относит три 
семейства: Dictyochaceae, Ebriaceae и Actinis-
сеае. В систематике семейства Dictyochaceae 
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Френгелли придает большое значение положен 
нию опорных шипов. 

Ценный вклад в изучение силикофлагеллат 
внесДефландр(Бе{1апс1ге )1931 —1952).В его рабо
тах освещаются вопросы морфологии, системати
ки, географии, экологии, эволюции и филогенеза 
кремневых жгутиковых водорослей. Дефландр 
рассматривает силикофлагеллат в объеме, пред
ложенном Ховассом, выделяя порядок Stereo-
testales в самостоятельный класс Ebriideae. 
Одним из главных отличительных признаков 
этих двух классов в ископаемом материале Де
фландр считает полый скелет у Silicoflagellateae 
и сплошной скелет у Ebriideae, хотя имеется 
исключение: у p. Phyllodictiocha (из силикофла
геллат) скелет плоский. При классификации 
родов Дефландр руководствуется главным об
разом расположением опорных шипов, а не 
строением апикального аппарата. 

В последние годы появился ряд небольших 
статей, в которых изложены результаты иссле
дований остатков кремневых жгутиковых во
дорослей из отложений различных стран: на
пример, Тайней (Tynan, 1957) иМандра (Mandra, 
1960) — в Америке, Колом (Colom, 1940) — 
в Испании, Ичикава (Ichikawa, 1956) — в Япо
нии и др. 

Первые отечественные работы по кремневым 
жгутиковым водорослям Советского Союза при
надлежат А. П. Жузе (1949, 1951, 1955); в них 
автор описывает некоторые виды силикофлагел
лат из меловых и палеогеновых отложений вос
точного склона Урала и 3 . Сибири. А. И. Прош-
кина-Лавренко (1959), помимо данных по мор
фологии, географии и экологии, приводит инте
ресные сравнительные характеристики совре
менной и неогеновой флор кремневых жгутико
вых водорослей Черноморского бассейна. 

В статье 3 . И. Глезер (1959) по материалам с 
восточного склона Урала дается подробное 
описание сем. Vallacertaceae Deflandre, харак
терного для мела. В другой работе того же ав
тора (1960) намечаются этапы развития крем
невых жгутиковых водорослей в палеогене вос
точного склона Урала и Западно-Сибирской 
низменности. В ряде статей, посвященных ис
копаемым диатомовым водорослям, приведены 
и списки силикофлагеллат. 

Изучение кремневых жгутиковых водорослей 
затрудняется отсутствием современной моногра
фической сводки. 

Общая характеристика и морфология 

К силикофлагеллатам относятся микроскопи
ческие одноклеточные автотрофные морские 
водоросли, имеющие внутриклеточный полый 
кремнеземный скелет и один жгутик. 

Строение протопласта кремневых жгутико
вых водорослей изучено слабо, гораздо лучше 
известна морфология скелета. 

Скелет силикофлагеллат, как правило, со^ 
стоит из полых трубковидных кремнеземных 
(опаловых) перекладин. Внутренняя полость 
скелета, по мнению одних авторов (Дефландр 
и др.), заполнена морской водой; другие авторы 
(например, Леммерман) считают, что в трубках 
заключен воздух, благодаря чему уменьшается 
удельный вес клетки, что является важным 
приспособлением для парения в толще 
воды. На наружной поверхности скелета 
имеются мельчайшие шипики, бугорки и реб
рышки, расположение и степень развития кото
рых зависят как от видовой принадлежности, 
так и от возраста клетки: у молодых скелетов 
эти элементы выражены гораздо слабее, чем у 
более старых (рис. 1). Орнаментация скелетов 
почти не изучена. 

У большинства видов скелет при боковом по
ложении имеет форму усеченной пирамиды (рис. 
2а). Основание пирамиды образовано так назы
ваемым базальным кольцом (рис. 26, 2в). Форма 
базального кольца различна у разных видов: 
она может быть округлой, овальной, треуголь
ной или многоугольной. От полюсов или углов 
базального кольца отходят выросты — ради
альные рога или радиальные шипы (рис. 2а, 26). 
Радиальные рога могут быть едва заметными 
или очень грубыми и длинными. Леммерман 
ставит длину радиальных рогов в зависимость, 
от температурных условий, при которых разви
вался организм: для холодных вод характерны 
формы с гораздо более длинными радиальными 
рогами, чем для теплых. Шульц полагает, что, 
длина радиальных рогов зависит от степени 
солености воды: чем меньше соленость, тем 
длиннее радиальные рога. По мнению Ховасса, 
степень развития рогов находится в какой-то, 
зависимости от физико-химических условий фик
сации кремнезема. Гемайнхардт считает, что, 
длина радиальных рогов тесно связана с плот
ностью воды и условиями освещения. В высо¬ 
ких широтах, несмотря на большую плотность 
морской воды, у клеток развиваются длинные 
радиальные рога, так как необходимым ус
ловием нормального фотосинтеза является па
рение их в верхнем, наиболее освещенном, слое 
воды. 

Верхушка пирамиды представляет собой так 
называемый апикальный аппарат. Апикальный: 
аппарат соединяется с базальным кольцом при 
помощи латеральных перекладин (рис. 26, 2в), 
которые делят базальное кольцо на несколько ба-
зальных окон (рис. 26, 2в — 6. о.). В самом прос
том случае апикальный аппарат представлен, 
одной перекладиной, имеющей трубковидную... 
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Рис. 1—4. 
1 — орнаментация скелета VALLACERTA HORTONII Hanna (Deflan.lre, 1952). 2 — строение скелета Sil icoflagellateae (Deflandre, 
1952): 2a, 26 —DISTEPHANUS SPECULUM (Ehrenbeig) Haeck ; 2a — »ид сбоку; 26 — вид сверху; 2в — Dictyocha FIBULA Ehrenberg. 
вид сверху; 2г — Л"AVICULNPRIS FOLIACEA Def landre, часть скелета (Dellandre, 1952). 3 — DICTYOCHA FIBULA Ehrenberg: живая 

клетка (Marshall , 1934). 4 — DISTEPHANUS SPECULUM (Ehrenberg) Haeck . : двойной скелет (GemeLJiardt , 1930): 
а. к — апикальное кольцо, а. о — апикальное окно, а. п — апикальная перекладина, а. пл — ямикальная пластинка , 
б.к — базальное кольцо, б. о — базальное окно, б. п — базальная перекладина, д . ш — дополнительный шип , л . п — лате
ральная перекладина, о. ш — опорный шип , р. р —радиальный рог, жг — жгутик , пс — псевдоподии, хр — хроматофоры, 

эпл — экзоплазма 

форму или сильно уплощенной апикальной пла
стинкой (рис. 2 г — а . пл). У некоторых видов 
рода Dictyocha с четырехчленным строением 
скелета апикальный аппарат состоит из одной 
апикальной перекладины (рис. 2в — а. п), со
единенной с базальным кольцом четырьмя ла
теральными перекладинами. Более сложный 
апикальный аппарат состоит из нескольких 
апикальных перекладин, образующих одно 
апикальное кольцо (рис. 26— а. к) с одним апи
кальным окном (рис. 2 6 — а . о). Дальнейшее 
усложнение в строении апикального аппарата со
стоит в том, что совокупность большого количе
ства апикальных перекладин образует много 
апикальных окон (рис. 16). На базальных пе

рекладинах (рис. 26,2в—б. п) находятся опорные 
шипы (рис. 2в — о.ш), направленные косо вниз; 
расположение и размеры их различны у раз
ных видов. У более древних форм опорные шипы 
прикрепляются в большинстве случаев непо
средственно под латеральными перекладинами, 
и размеры их относительно крупнее, чем у более 
молодых видов. В клетке опорные шипы под
держивают протопласт снизу. На апикальном 
аппарате часто наблюдаются дополнительные 
шипы (рис. 26 — д. ш). Отдельные элементы 
скелета у некоторых форм вообще могут отсутст
вовать. Скелет кремневых жгутиковых водо
рослей отличается исключительно большой 
изменчивостью. 
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Протопласт клетки расположен в простран
стве, образованном базальным кольцом, апи
кальным аппаратом и опорными шипами. Сна
ружи скелет окружен тонким слоем экзоплазмы 
(рис. 3 — э. пл). Дифференцированной оболочки 
нет. Форма клетки целиком зависит от конфигу
рации скелета. Ядро помещается в центре клет
ки; после специальной обработки в ядре видны 
центральная кариозома, периферический хро
матин и ядерная оболочка. 

В экзопластическом слое равномерно рас
пределены хроматофоры желтовато или зелено
вато-коричневого цвета (рис. 3 — хр). В прото
плазме клетки имеется масса включений в виде 
мелких блестящих ядрышек; предполагают, что 
это запасное питательное вещество — лейко-
зин. Вблизи одного из радиальных рогов клет
ки прикрепляется жгутик (рис. 3 — жг), бла
годаря вращательному движению которого про
исходит поступательное перемещение клетки. 
У концов радиальных рогов экзоплазма иногда 
образует подвижные тонкие нитевидные псевдо
подии (рис. 3 — пс). Псевдоподии — приспособ
ление для опускания и поднятия клетки в тол
ще воды; по-видимому, они участвуют в секре
ции скелета. 

Размножаются селикофлагеллаты простым де
лением. Перед началом деления формируется 
дочерний скелет, который расположен вплот
ную к материнскому. Затем развивается дочер
няя клетка и отделяется от материнского 
организма. В случае, если деления клеток не 
происходит, организм отмирает, причем остают
ся двойные скелеты (рис. 4), которые хорошо 
сохраняются в ископаемом состоянии. Такие 
двойные скелеты были известны давно и рас
сматривались либо как результат копуляции, 
либо как доказательство того, что скелет крем
невых жгутиковых водорослей состоит из двух 
половинок. 

Принципы систематики 

Систематика силикофлагеллат целиком осно
вывается на строении скелета. Имеют значение 
форма и размеры базального кольца и апикаль
ного аппарата, наличие или отсутствие радиаль
ных рогов, строение латеральных перекладин, 
местоположение опорных шипов. Орнамента
ция скелетов почти не изучена и совершенно не 
учитывается при определении. 

Родственные взаимоотношения силикофла
геллат с другими группами растительных ор
ганизмов установить довольно сложно. Никакие 
известные нам водоросли не характеризуются 
таким кремнеземным внутриклеточным скеле
том, как кремневые жгутиковые водоросли. По 
этому признаку кремневые жгутиковые водо
росли составляют резко очерченную характер

ную группу. Наличие одного жгутика, хрома-
тофор, окрашенных в коричневато-желтый цвет, 
запасного питательного вещества (лейкозина)— 
все это позволяет рассматривать силикофлагел
лат как группу, ближе всего стоящую в род
ственном отношении к золотистым водорослям— 
Chrysophyta. Дефландр принимает силикофла
геллат за самостоятельный класс, относящийся 
к ветви Rhizoflagelles, подветви Flagelles, и 
помещает их в своей системе после класса 
Chrysomonadines. Фрич (Fritsch, 1948) рассма
тривает Silicoflagellatae в качестве подкласса 
класса Chrysophyceae (типа Algae). 

Силикофлагеллат следует рассматривать как 
самостоятельный класс, относящийся к типу 
Chrysophyta. 

Историческое развитие 

Остатки ископаемых кремневых жгутиковых 
водорослей содержатся в тех же породах, что и 
панцири диатомовых, иногда количественно 
преобладая над последними. Несмотря на это, 
до сих пор почти нет специальных работ, посвя
щенных историческому развитию этой группы. 

Наиболее древняя, более или менее изучен
ная флора кремневых жгутиковых водорослей 
известна из верхнемеловых отложений. Отно
сительное разнообразие ее систематического 
состава и довольно сложное строение некоторых 
форм дают возможность предполагать, что сили-
кофлагеллаты возникли еще до позднего мела. 

Однако немногие известные в литературе 
сведения о кремневых жгутиковых водорослях 
триаса и юры, как правило, основаны на слу
чайных находках и в большинстве случаев 
недостоверны. В нижнемеловых осадках обна
ружено всего несколько экземпляров силико
флагеллат, часть из них плохой сохранности. 
В осадках верхнемелового возраста найдена 
своеобразная флора кремневых жгутиковых во
дорослей, относящихся к двум семействам: 
Vallacertaceae и Dictyochaceae. Сем. Vallacerta
ceae представлено было в эту эпоху родами Val-
lacerta, Lyramula и Cornua. История развития 
этого семейства целиком связана с поздним ме
лом, и лишь единичные представители его из
редка встречаются в раннем палеоцене. Из сем. 
Dictyochaceae в верхнемеловых отложениях об
наружены виды двух родов: Dictyocha и СогЫ-
sema. На восточном склоне Урала в комплексе 
сантон-кампана господствующее положение за
нимают представители сем. Vallacertaceae, осо
бенно виды родов Vallacerta и Lyramula. Из 
сем. Dictyochaceae известен только один вид 
рода Dictyocha, формы его встречаются споради
чески и в незначительном количестве. В Мааст
рихте Калифорнии, наряду с обильным разви-
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тием видов родов Vallacerta и Lyramula, в 
большом количестве найдены представители 
родов Dictyocha и Corbisema из сем. Dictyocha
ceae. 

В третичный период характер флоры кремне
вых жгутиковых водорослей изменился. В па
леогене происходило интенсивное развитие си
ликофлагеллат из сем. Dictyochaceae Lemmer-
mann. 

Отдельные представители Vallacertaceae 
окончательно вымерли еще в начале палеоцена. 
Палеоцен характеризуется расцветом главным 
образом одного вида родаDyctyocha (с трехчлен
ным строением скелета), возникшего еще в ме
ловую эпоху, но распространенного там очень 
слабо. В раннем эоцене резко возрастает видо
вое разнообразие p. Dictyocha и появляются два 
новых рода: Distephanus и N aviculopsis; один 
из видов последнего широко распространен в 
эоцене Поволжья, 3 . Сибири, Казахстана, 
3 . Европы и Калифорнии". В позднем эоцене воз
никает новый род — Cannopilus, встречающийся 
в палеогене очень редко. В конце олигоцена — 
начале миоцена появляется еще один род — 
Phyllodictyocha. 

Родовой состав неогеновой флоры близок 
к палеогеновой. Продолжают существовать ро
ды Dictyocha, N aviculopsis, Distephanus*, Canno
pilus и Mesocena; кроме того, развиваются два 
новых монотипных рода — Paradictyocha и 
Nothyocha. Однако видовой состав и особенно ко
личественное, развитие форм в неогеновых 
комплексах резко отличаются от таковых в 
палеогене; во флоре неогена господствующее 
положение занимают виды рода Distephanus; 
более широким распространением, чем в палео
гене, характеризуются представители родов 
Mesocena и Cannopilus. Неогеновой эпохой 
заканчивается расцвет силикофлагеллат. В чет
вертичный период известны немногочисленные 
виды только двух родов:Dictyocha и Distephanus. 
Эти же последние представители сем. Dictyo
chaceae населяют и современные моря и оке
аны. 

Об эволюции и филогенезе силикофлагеллат 
в литературе нет единого мнения. Так, Дефландр 
(Deflandre, 1950) полагает, что исходным типом 
кремневых жгутиковых водорослей является 
p. Dictyocha или Corbisema из сем. Dictyochaceae 
с наиболее совершенным строением скелета. 
Возникнув внезапно в меловую эпоху, этот тип 
просуществовал неизменным до настоящего 
времени. Все отклонения оказывались менее 
приспособленными и вымирали в процессе эво
люции. По мнению Дефландра, примитивность 
скелета сем. Vallacertaceae — вторичное явле
ние. Роды Vallacerta и Сотиа произошли пу
тем редукции базального кольца от гипотети

ческого предка, принадлежащего сем. Dictyo
chaceae. 

Род Lyramula возник от р. Сотиа в резуль
тате частичной редукции также и апикального 
аппарата. В пределах сем. Dictyochaceae проя
вились другие «эволюционные тенденции». Из
менение формы скелета привело к родам Na-
viculopsis и Cannopilus. Незначительными изме
нениями в структуре скелета Дефландр объяс
няет происхождение родов Phyllodictyocha и 
Nothyocha. 

Согласно другой гипотезе (Глезер, 1962); 
примитивность сем. Vallacertaceae рассматри
вается как первичная. Особняком от всех других 
родов стоит Vallacerta— слепая ветвь развития 
силикофлагеллат; все другие кремневые жгу
тиковые водоросли составляют один эволюци
онный ряд. Исходным является наиболее про
сто устроенный p. Lyramula. Усложнение его 
скелета привело к р. Сотиа. Этот последний 
является связующим звеном между примитив
ным семейством Vallacertaceae и более слож
ным Dictyochaceae. Род Сотиа генетически 
связан с p. Dictyocha. Частичная редукция ба-
зальных и апикальных элементов скелета и из
менение его структуры привели к p . Naviculop-
sis. С p. Dictyocha генетически связан p . Phyllo
dictyocha, утерявший в процессе эволюции труб
чатое строение скелета. Путем усложнения апи
кального аппарата от p. Dictyocha возник и р. 
Distephanus; от него в результате увеличения 
количества скелетных элементов произошел р. 
Paradictyocha. Род Distephanus—исходный для 
p. Notyocha и, по-видимому, для p. Connopi-
lus. 

Генетические связи p. Mesocena установить 
трудно; возможно, что это род сборный и что его 
виды имеют полифилетическое происхождение. 

Идет ли речь о p . Dictyocha, который харак
теризуется наиболее длительным периодом су
ществования, или о родах с более ограниченным 
вертикальным распространением \Naviculopsis, 
Cannopilus, Paradictyocha и др.),— представите
ли их могут быть использованы в практической 
стратиграфии лишь при обязательном изучении 
родов и видов с учетом их количественных взаи
моотношений в составе флоры. Тем не менее в 
общих чертах существует определенная при
уроченность отдельных родов к определенным 
периодам геологической истории Земли (рис. 5). 

Экология и тафономия 

Данные по экологии и географии кремневых 
жгутиковых водорослей чрезвычайно скудны. 
Это объясняется, вероятно, той незначительной 
ролью, какую играют эти организмы в совре
менных морях. Достаточно сказать, что в 
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Мезозойская Н а й н о з о й с к а я Jpa 

Мелодий Г р е т и ч н Ь / й ЧЕТВЕР-^ 
ТИЧНБ/Й Период 

Нижнемелодая верхнемелодая /7 А л Е А Г Е Н О ВАЛ НЕОГЕНОВАЯ 
J ПАХА. Нижнемелодая верхнемелодая ПАЛЕОЦЕН ОЛИГОЦЕН МИОЦЕН ПЛИОЦЕН J ПАХА. 
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PARADICTYOCFIA 
F/OTHI/ACHA 

Рис. 5. Схема распространения силикофлагеллат в мезо-кайнозое (по Tynan, 1957, с дополнениями) 

настоящее время в морях достоверно известны 
представители только двух родов кремневых 
жгутиковых водорослей: Dictyocha Ehrenberg и 
Distephanus Haeckel. При наиболее благоприят
ных условиях для развития они составляют, по 
подсчетам Брандта (Gemeinhardt, 1930), не бо
лее 0,155% от числа других планктонных ор
ганизмов. Максимальное количество клеток 
p. Distephanus, которое удалось наблюдать Гра
ну в фиорде Осло, достигало 50 400 в 1 л воды. 
Н. В. Морозова-Водяницкая находила в Чер
ном море в 1 л воды от 176 до 2888 клеток 
Distephanus. 

Кремневые жгутиковые водоросли — типич
ные обитатели морей, их находят во всех океа
нах и морях земного шара. В континентальных 
соленых водоемах они совершенно неизвестны. 
В Каспийском море кремневые жгутиковые во
доросли, вероятно, являются реликтами третич
ного времени. Си ли кофлагел латы считаются сте-
ногалинными. организмами. Оптимальные ус
ловия солености для них 3 0 — 4 0 ° / о о ( ^ е т е ^ п ^ 1 а Г < ^ ^ ' 
1930). Из наблюдений А. И. Прошкиной-
Лавренко (1959) над кремневыми жгутиковыми 
водорослями Черного моря видно, что оптимум 
солености, по-видимому, различен у разных 
форм. Так, p. Distephanus развивается в Черном 
море преимущественно в открытой части с нор
мальной для этого моря соленостью воды, а ме
стообитание p. Dictyocha приурочено к северо
западной опресненной части Черного моря. 

Влияние температурных условий на развитие 
силикофлагеллат изучено очень слабо. Согласно 
наблюдениям, виды p. Distephanus в большинст
ве своем обитают в холодных морях,оптимальная 
температура для них от 0° до +2°С. Виды р. 
Dictyocha достигают высокого развития в эква

ториальных водах, оптимальная температура 
для них от + 1 8 до +20° С. 

Глубина обитания кремневых жгутиковых 
водорослей- зависит от географической широ-. 
ты. Так, в холодных морях они обитают в слое 
воды от 0 до 20 м, а в теплых — в слое от 15 
до 60 м. В Черном море, по данным Н. В. Мо-
розовой-Водяницкой, в верхнем слое воды — 
от 0 до 50 м — количество клеток в 2 раза мень
ше, чем в толще воды на глубине 50— 
100 м. 

В отношении сезонного развития кремневых 
жгутиковых водорослей наблюдения Гемайн-
хардта показали, что максимум развития р. 
Distephanus в Балтийском море и Атлантиче
ском океане у берегов Норвегии совпадает с осен
ним максимумом Dinoflagellatae; в остальное 
время они очень редки. 

Силикофлагеллаты — настоящие планктон
ные организмы, имеющие ряд приспособлений, 
способствующих лучшему парению клетки в 
толще воды: полый скелет, заполненный воз
духом, радиальные рога и псевдоподии. 

Специальных работ, посвященных изучению 
условий захоронения и сохранения в осадках 
остатков кремневых жгутиковых водорослей, 
нет. В ископаемом состоянии хорошо сохраня
ются их скелеты. Остатки силикофлагеллат 
известны в тех же породах, где встречены и пан
цири диатомовых водорослей, но лишь в осад
ках морского происхождения. Размеры кремне
вых жгутиковых водорослей колеблются от 5 
до 80 ц., поэтому в большом числе они содержатся 
ЕО фракции осадка с величиной частиц от 0,005 
до 0,25 мм. Способы выделения из породы ске
летов силикофлагеллат те же, что и панцирей 
диатомовых водорослей. 
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СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ 

ПОРЯДОК SIPHONOTESTALES. СИФОНОТЕСТАЛИ 

Единственный порядок класса Silicoflagella-
1еае. Микроскопические одноклеточные авто-
трофные одножгутиковые морские планктонные 
водоросли с внутриклеточным, обычно полым 
скелетом из кремнезема, более или менее пра
вильной геометрической формы. 

СЕМЕЙСТВО VALLACERTACEAE DEFLANDRE, 1950 

Базальное кольцо не развито. Скелет состо
ит из элементов апикального аппарата. 

Vallacerta H a n n a , 1928. Тип рода—V. 
hortonii Hanna, 1928; в. мел, Калифорния. Ске
лет — из выпуклой многоугольной апикаль
ной пластинки с узким гиалиновым краем; от 
углов пластинки отходят радиальные рога. 
На поверхности пластинки отчетливо видны 
бугорки и ребрышки, образующие тонкий 
сетчатый рисунок (рис. 6). Четыре вида. 
В. мел—палеоцен. В. мел и палеоцен восточ
ного склона Урала; в. мел 3 . Европы и С. Аме
рики. 

Lyramula H a n n a , 1928. Тип рода — L. 
furcula Hanna, 1928; в. мел, Калифорния. Скелет 
трубчатый, имеет U- или Y-образную форму и 
образован двумя или тремя ветвями, расходя
щимися под тупыми углами, представляет собой 
примитивный апикальный аппарат (рис. 7). Три 
вида. В. мел восточного склона Урала и С. 
Америки. 

Сотиа S c h u l z , 1928. Тип рода— С. trifareata 
Schulz, 1928; в. мел, Польша. Скелет из полых, 
слегка изогнутых латеральных перекладин, 
образующих своды, переходящие в зачаточ
ное, недоразвитое базальное кольцо. Имеются 
опорные шипы (рис. 8). Три вида. В. мел вос
точного склона Урала, 3 . Европы и С. Аме
рики. 

СЕМЕЙСТВО DICTYOCHACEAE LEMMERMANN, 1901 

Скелет состоит из базального кольца и апи
кального аппарата; последний иногда отсутст
вует. Около десяти родов. 

Dictyocha E h r e n b e r g , 1839. Тип рода— 
D. fibula Ehrenberg, 1839; третичные, Сицилия. 
Базальное кольцо округлое, треугольное или 
многоугольное, с радиальными рогами или без 
них, всегда трубчатое, только у треугольных 
форм иногда имеются уплощенные участки. 
Апикальный аппарат из одной или нескольких 
латеральных и апикальных перекладин; по
следние иногда не развиты. Опорные шипы рас

положены на базальном кольце или непосред
ственно под латеральными перекладинами, либо 
чаще сдвинуты в сторону от последних; иногда 
опорные шипы отсутствуют (рис. 9). Объем рода 
разными авторами понимается неодинаково. 
С н. мела. В. мел и палеоцен восточного склона 
Урала, Поволжья, эоцен Поволжья, УССР, 3 . Си
бири, Казахстана, неоген Дальнего Востока, 
Каспийско-Черноморского бассейна, четвертич
ные межледниковые отложения северо-запад
ных областей СССР; н. мел Германии, в. мел 
3 . Европы, эоцен Дании, Швеции, эоцен-оли-
гоцен Нов. Зеландии, неоген 3 . Европы, Индии, 
Японии, Африки, С. Америки, третичные о-ва 
Барбадос, четвертичные Польши. Современное 
распространение — повсеместно в морях и оке
анах. 

Corbisema H a n n a , 1928. Тип рода — С. 
geometrica Hanna, 1928; в. мел, Калифорния. 
Базальное кольцо треугольное, редко четырех
угольное; радиальные рога обычно не развиты, 
редко зачаточные; число латеральных перекла
дин соответствует числу базальных. В месте 
соединения латеральных перекладин — расши
ренная апикальная пластинка, сплошная или с 
отверстием. Опорные шипы обычно расположены 
на латеральных перекладинах вблизи апикаль
ной пластинки (рис. 10). Род мало изучен, тре
бует дальнейшего исследования. Некоторые 
формы имеют признаки, общие с формами, от
носящимися к p. Dictyocha, поэтому разделение 
этих родов очень трудно. Мел. В. мел восточного 
склона Урала; н. мел Германии, в. мел 3 . Евро
пы, С. Америки. 

N aviculopsis F г е n g u е 1 1 i, 1940. Тип ро
д а — Dictyocha navicula var. biapiculata Lem-
mermann, 1901; третичные, Европа. Базальное 
кольцо билатерально-симметричное, ладьевид
ное, с двумя обычно хорошо развитыми радиаль
ными рогами на полюсах. Стороны базального 
кольца посредине более или менее расширенные 
и уплощенные. Апикальный аппарат из одной 
перекладины, делящей скелет на две равные по
ловины. Опорные шипы всегда отсутствуют 
(рис. 11). Около 10 ископаемых видов. С эоцена. 
Эоцен Украины и Поволжья, 3 . Сибири, восточ
ного склона Урала, Казахстана, миоцен Таман
ского п-ва; эоцен Дании, Калифорнии, эоцен — 
олигоцен Нов. Зеландии, миоцен Ю. Европы, 
третичные о-ва Барбадос. Современное распро
странение — находки в Атлантическом океане 
и в Адриатическом море—требуют подтвержде
ния. 
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Рис. 6—19. 
6 — Vallace 'ta hortonii Hanna, у($1Ь; в. мел, восточный склон Урала (Жузе, 1951). 7 — Lyramula furcula Hanna, X 250; в. мел, восточ
ный склон Урала (Жузе, 1951). 8 — Cornua trijurcata Schulz, X 1000; в. мел, восточный склон Урала (колл. 3. И. Глезер). 9 — 
Dictyocha fibula Ehrenberg, X 1000; в. эоцен, восточный склон Урала (колл. 3 . И. Глезер). 10 — Corbisema geometrica Hanna, 
Х365; в. мел, Калифорния (Deflandre, 1950). 11 — Naviculopsis biapiculata (Lemm.) Frengelli, X 1000; в. эоцен, 3 . Сибирь (колл. 
3 . И. Глезер). 12 — Phyllodictyocha recta (Schulz) Deflandre, X 659; олигоцен — миоцен, о-в Барбадос (Deflandre, 1952). 13 — D i s 

tephanus speculum (Ehrenberg) Haeck., X 1000; четвертичные межморенные отложения. Ленинградская обл. (Глезер, 1959). 14 — 
Paradictyocha polyactis (Ehrenberg) Frengulli, X 600; миоцен, Испания (Frengulli, 1940). 15 — Nothyocha insolita Deflandre, X415; 
тортон, Сицилия (Deflandre, 1950). 16— Cannopilus sphaericus Gem., X 1000: в. эоцен — н. олигоцен, 3 . Сибирь (колл. 3. И. Гле
зер). 17 — Mesocena elliptica Ehrenberg, X 1000; в. эоцен — н. олигоцен, 3 . Сибирь (колл. 3 . И. Глезер). 18 — Clathropyxidelln 

s i m i l i s Deflandre, X 2480; олигоцен — миоцен, о-в Барбадос (Deflandre, 1950). 19 — Ctathrium reticulare Frenguelli.X 960; неоген, 
Боливия (Frenguelli, 1940) http://jurassic.ru/



Phyllodictyocha D e f l a n d r e , 1946. Тип 
рода — Dictyocha triacantna var. recta Schulz, 
1928; третичные, о-ва Барбадос. Базальное коль
цо треугольное, с короткими радиальными ро
гами, разделено на три одинаковых базальных 
окна тремя латеральными перекладинами. 
Характерная черта рода — не трубчатый, а 
сплошной скелет (рис. 12). Несколько ископае
мых видов. В. эоцен — н. олигоцен о-ва Барба
дос. 

Distephanus (S t 6 h г). H a e c k e l , 1887. 
Тип рода — Dictyocha speculum Ehrenberg, 1839; 
третичные, Сицилия. Базальное кольцо от че
тырех- до одиннадцатиугольного, с радиальными 
рогами. Апикальное кольцо меньше базаль
ного, с одним или несколькими апикальными 
окнами. Латеральные перекладины развиты. 
Базальные окна более или менее одинаковы, 
отчетливо выражены. Опорные шипы сдвинуты 
несколько в сторону отточек прикрепления ла
теральных перекладин к базальному кольцу. 
Апикальный аппарат иногда несет дополнитель
ные шипы (рис. 13). Несколько видов. С эоце
на — почти повсеместно. Современное распро
странение — повсеместно в морях и • океа
нах. 

Paradictyocha F г е n g u е 1 1 i, 1940. Тип 
рода — Dictyocha polyactis Ehrenberg, 1839; тре
тичные, Греция. Базальное кольцо многоуголь
ное, с 10 и более радиальными рогами. Апикаль
ное кольцо многоугольное, очень большое, почти 
сливается с базальным. Латеральные перекла
дины короткие, с тенденцией к полной редук
ции. Опорные шипы, если они имеются, рас
положены под латеральными перекладинами 
(рис. 14). Два вида. С олигоцена (?). Неоген 
Дальнего Востока; миоцен Испании, неоген 
Японии, третичные Греции. 

Nothyocha D e f l a n d r e , 1949. Тип рода— 
N. insolita Deflandre, 1949; миоцен, Сицилия. 
Скелет из шестиугольного базального кольца, 
с грубыми радиальными рогами. Вдоль ради
альных рогов проходит по три зубчатых греб
ня. Апикальное шестиугольное кольцо связы
вается с базальным кольцом короткими лате
ральными перекладинами (рис. 15). Один вид 
Миоцен Сицилии 

Cannopilus ( H a e c k e l ) D e f l a n d r e , 
1950. Тип рода — Dictyocha hemisphaerica Eh
renberg, 1844; третичные, Сицилия. Базальное 
кольцо многоугольное, редко округлое, с ради
альными рогами, расположенными в плоско

сти базального кольца или направленными косо» 
вниз. Апикальный аппарат сильно выпуклый, 
от полушаровидной до почти шаровидной формы, 
сложный, состоит из целого ряда апикальных 
перекладин, которые, пересекаясь, образуют 
многочисленные более или менее правильные 
апикальные окна. Диаметр апикального ап
парата больше или чуть меньше диаметра ба
зального кольца (рис. 16). Несколько видов. С 
в. эоцена. В. эоцен восточного склона Урала и 
Западно-Сибирской низменности, неоген Даль
него Востока; миоцен Венгрии, Испании, Ита
лии, С. Америки, Африки. Современное распро
странение — находки в современных морях тре
буют подтверждения. 

Mesocena ( E h r e n b e r g ) D e f l a n d r e , 
1950. Тип рода — М. elliptica Ehrenberg, 1844; 
в. эоцен — н. олигоцен, 3 . Сибирь. Скелет — 
из базального кольца эллиптической или много
угольной формы, с одним рядом радиальных 
рогов или без них. Апикальный аппарат и 
опорные шипы отсутствуют в связи с редукцией 
(рис. 17). Несколько ископаемых видов. Па
леоцен— неоген. Палеоцен, в. эоцен — н. оли
гоцен восточного склона Урала и 3 . Сибири, 
неоген Дальнего Востока, миоцен Таманского^ 
п-ва; миоцен Венгрии, Испании, Индии, Ита
лии, Греции, неоген Японии, третичные о-ва 
Барбадос. 

Р о д ы неясного систематического 
положения 

Clathropyxidella D e f l a n d r e , 1938. Тип 
рода — С. similis Deflandre, 1938; третичные, 
о-в Барбадос. Базальное кольцо неправильно-
округлой формы, без радиальных выростов и 
опорных шипов. Апикальный аппарат полуша
ровидный, из большого количества перекладин, 
образующих несколько апикальных окон. 
Латеральные перекладины очень короткие-
(рис. 18). Монотипен. Третичные о-ва Барба
дос. 

Clathrium F г е n g u е 1 1 i, 1938. Тип рода— 
67. reticulare Frenguelli, 1938; третичные, Бо
ливия. Базальное кольцо полигональное. Сна
ружи от базального кольца расположено в один 
или два ряда несколько мелких окон непра-
вильномногоугольной формы. Радиальные вы
росты многочисленные, длинные, изогнутые. 
Апикальный аппарат отсутствует. Двойные ске
леты соединяются при помощи трубчатых пере
кладин (рис. 19). Монотипен. Третичные Боли
вии. 
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ТИП PYRROPHYTA. ПИРРОФИТОВЫЕ ВОДОРОСЛИ 1 

Подвижные одноклеточные, реже колониаль
ные организмы, построенные дорсовентрально 
или по типу двусторонней симметрии; реже 
встречаются неподвижные формы, одноклеточ
ные или объединенные в слизистые образования 
по одной или по несколько клеток вместе. Немно
гие формы образуют короткие, слабо разветвлен
ные нити. 

Пирофиты делятся на два подтипа: 

1) формы с одной бороздой, проходящей в ко
сом направлении или по спирали,— Cryptophy-
сеае; 

2) формы с поперечной и продольной бороз
дами, редко с одной поперечной бороздой или 
без борозд — Dinophyceae. 

Ископаемые формы, принадлежащие этому 
типу, известны только из класса Peridineae, 
входящего в подтип Dinophyceae. 

КЛАСС P E R I D I N E A E ( D I N O F L A G E L L A T E A E ) 2 . 
П Е Р И Д И Н Е И , И Л И Д И Н О Ф Л А Г Е Л Л А Т Ы 

ОБЩАЯ ЧАС Т Ь 

История изучения 

Первые находки ископаемых перидиней при
надлежат Эренбергу (Ehrenberg, 1838, 1854), 
который обнаружил их в меловых и третичных 
отложениях Саксонии. Затем долгое время све
дения о них отсутствовали, и только в 1922 г. 
появилось сообщение Ветцеля (Wetzel, 1922) 
о находках перидиней. С 1932—1933 гг. стали 
появляться более частые сообщения о периди-
неях, так как начали обращать больше внимания 
на органические микроостатки при изучении 
пород. В последнее время накопилось значи
тельное количество данных, показывающих не 
только разнообразие ископаемых перидиней, но 
и давших возможность говорить о некоторой 
приуроченности их к определенным стратигра
фическим горизонтам. Так, были найдены пе
ридиней в меловых кремневых породах Балтики 
{Wetzel, 1932!,2, 1933), в третичных отложениях 

1 По И. А. Киселеву (1954). 
- Составила Т. Ф. Возженникова. 

о-ва Барбадос (Lefevre, 1932, 1933 ь 2 ) и Нов. Зе
ландии (Deflandre, 1933), в юрских и меловых 
отложениях Франции (Deflandre, 1934, 1935, 
1936х, 1938, 1939), в юрских и третичных отло
жениях Прибалтики (В. Пруссия) (Eisenack, 
1936, 1954), в меловых и третичных отложениях 
Бельгии (Lejeune-Carpentier, 1939, 1942, 1951; 
Pastiels, 1948), в третичных отложениях С. 
Германии (Gocht, 1952, 1955), в мезокайнозой-
ских отложениях Австралии (Deflandre et Cook-
son, 1954) и в ряде других мест. 

В Советском Союзе ископаемые перидиней 
обнаружены в диатомите палеоценового воз
раста в Поволжье (Кузнецк) (Deflandre, 1940). 
в харьковском ярусе (н. олигоцен) Украины и 
Воронежской обл. (Киселев, 1950), в палеоге
новых отложениях 3 . Сибири (Возженникова, 
1960). 

Таким образом, в настоящее время достовер
но известны находки самых древних перидиней 
из пород юрского возраста. Что касается пери
диней, найденных Эренбергом (Ehrenberg, 1854) 
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в угленосных отложениях Саксонии, то это ука
зание, по мнению Дефландра (Deflandre, 1936,, 2, 
1952), требует проверки. 

Ископаемые перидинеи отличаются от совре
менных как в морфологическом отношении, так 
и по составу оболочки (минерализации панци
ря) (Deflandre, 1934, 1949; Eisenack, 1939; Le
fevre, 1933,, 2), поэтому исследователям прихо
дилось описывать не только новые виды и роды, 
но также отдельные семейства ископаемых пе
ридинеи (Conrad, 1941; Deflandre, 1933, 1936 1 ) 2 , 
1937, 1940, 1943, 1947, 1948, 1952; Deflandre et 
Cookson, 1954; Eisenack, 1936, 1954; Gocht, 
1952, 1955; Lefevre, 1932, 1933,, 2; Lejeune-
Carpentier, 1939, 1942, 1951 и др.). Из вновь опи
санных систематических единиц особый интерес 
представляют два новых семейства: Lithoperi-
dinidae (Deflandre, 1933, 1940, 1952; Eisenack, 
1936; Lefevre, 1933 1 ) 2) и Calciodinellidae (Deflan
dre, 1947, 1948, 1952). Панцирь представителей 
Lithoperidinidae пропитан кремнеземом, а пан
цирь Calciodinellidae — кальцием. Является ли 
минерализация панциря первичной, или это яв
ление вторичное, пока остается невыясненным, 
так как одни исследователи (Lefevre, 1933 1 ( 2) 
высказывают предположение о вторичной мине
рализации', другие (Deflandre, 1947, 1948, 1949) 
говорят о первичной минерализации органиче
ской оболочки клетки. В пользу первого пред
положения свидетельствует отсутствие какой-
либо минерализации панциря у современных 
перидинеи. 

По систематике ископаемых перидинеи боль
шого внимания заслуживают три работы Деф
ландра (Deflandre, 1936 1 ) 2 , 1952). В первых дан 
обзор перидинеи из меловых отложений Фран
ции; им описано 26 видов, принадлежащих к 
16 родам. Третья работа помещена в качестве 
главы в руководство по зоологии под редакцией 
Грассэ (Grasse). В ней дана систематическая 
сводка перидинеи, найденных в ископаемом со
стоянии. Согласно приведенным данным, из
вестно несколько сотен видов перидинеи, отне
сенных к 39 родам, из которых 31 род — исклю
чительно ископаемые. Из этого количества 27 
родов и 60 видов были описаны Дефландром за 
период 1934—1948 гг. из различных отложений 
Франции. В настоящее время, согласно имею
щимся данным (Deflandre et Cookson, 1954: 
Eisenack, 1954; Gocht, 1952, 1955; Lejeune-Car-
pentier, 1951; Киселев, 1950; Возженникова, 
1960 и др.), количество ископаемых перидинеи 
значительно возросло. 

В Советском Союзе изучение ископаемых 
перидинеи начато недавно, при этом почти у 
всех найденных перидинеи имели органическую 
оболочку, за исключением перидинеи из Повол
жья (Кузнецк) и из харьковского яруса Украи

ны, у которых был минеральный (кремневый) 
панцирь. Большинство найденных в СССР пери
динеи не имеет аналогов среди известных совре
менных и ископаемых перидинеи, и они описа
ны как новые. В настоящее время в СССР опи
сано около 25 видов перидинеи, найденных в 
ископаемом состоянии, которые входят в состав 
четырех семейств. 

Общая характеристика и морфология 

Перидинеи — микроскопические одноклеточ
ные подвижные, реже неподвижные организмы. 

Клетка перидинеи состоит из протопласта, 
покрытого оболочкой. В протопласте различа
ют два слоя: наружный — плотный и вязкий, 
ячеистый, в котором расположены хроматофо-
ры; внутренний — более жидкий, зернистый, 
содержащий вакуоли и ядро. 

Оболочка у просто организованных, так на
зываемых «голых», перидинеи нежная, очень 
чувствительная к внешним воздействиям, у 
других она имеет характер более плотной пел
ликулы с нежной структурой из отдельных по
лей. У более организованных перидинеи оболоч
ка состоит из клетчатки и сложена правильны
ми шестиугольными пластинками. Наконец, у 
высокоорганизованных перидинеи она имеет 
вид настоящего панциря, составленного из 
отдельных щитков (пластинок) или двух цель
ных створок-скорлупок, соединенных саги-
тальным швом. 

В отличие от современных перидинеи, обо
лочка ископаемых перидинеи, вероятно, была 
иного состава и более стойко переносила воздей
ствия внешней среды. Только этим обстоятель
ством можно объяснить отсутствие оболочек пе
ридинеи в донных осадках современных озер 
(Кордэ, 1951), в то время как перидинеи в боль
шом количестве и разнообразии сохранились в-
юрских, меловых и палеогеновых отложениях. 
Кроме того, следует заметить, что оболочка ис
копаемых перидинеи, подобно оболочкам спор и 
пыльцы растений, очень стойко переносит воз
действие щелочей. Это дает основание предпо
лагать если не однородный, то близкий состав-
оболочек или панциря ископаемых перидинеи 
и оболочки спор и пыльцы. Отметим также на
ходки ископаемых перидинеи с кремневым (у 
Lithoperidinidae) и известковым (у Calciodinel
lidae) панцирем. Структура панциря как у со
временных, так и у ископаемых перидинеи мо
жет быть очень разнообразной и весьма слож
ной. 

Форма перидинеи очень разнообразна, но 
большинство их построено по типу двусторон
ней симметрии, имеет в общем яйцевидно-шаро
видную, сжатую в дорсовентральном направле-
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нии форму. Для большинства перидинеи харак
терно наличие двух борозд: поперечной и про
дольной. Поперечная борозда делит клетку на 
две части: переднюю (апикальную), или эпи-
вальву, и заднюю (антапикальную), или гипо-
вальву. Эпивальва закруглена или вытянута в 
верхушечный (апикальный) рог, который за
крыт на конце или имеет отверстие (апекс). Вели
чина эпивальвы и гиповальвы зависит от поло
жения поперечной борозды. Поперечная борозда 
проходит по середине (по экватору) клетки, 
либо бывает смещена к переднему или заднему 
концу. У большинства родов поперечная бороз
да проходит вокруг всей клетки, опоясывая 
спинную сторону, сходясь или расходясь свои
ми концами на брюшной стороне. В зависи
мости от положения концов поперечной борозды 
различают кольцевидную борозду, когда концы 
ее находятся на одинаковом расстоянии от вер
хушки (апекса), и завитую вправо или влево, 
смотря по тому, правый или левый конец ее 
ближе к верхушке. На краях борозды часто 
развиваются различной ширины крыловидные 
бахромки или перепонки. Продольная борозда 
расположена обычно на гиповальве, иногда не
много захватывает и эпивальву, редко доходя 
до апекса. На гиповальве она доходит до самого 
конца (антапекса) или же заканчивается не
сколько раньше. Ее левый край иногда вытя
нут в крыловидный отросток или несет зубец или 
шип (рис. 1). 

пр.ж 

I 
Рис. 1 — схема типичной голой перидинеи: 

э — эпивал-ьва, г — гиповальва, п. б — попереч
ная борозда, или поясок, пр. б — продольная бо
розда, п. ж — поперечный жгут, пр. ж — про
дольный жгут, п. ж. п — передняя жгутиковая пора, 
з . ж. п — задняя жгутиковая пора (А. И. Кисе

лев, 1950) 

В отличие от современных перидинеи, у не
которых ископаемых родов перидинеи, кроме 
апикального и антапикального рогов, раз
виваются боковые рога, величина которых 
варьирует. Поперечная и продольная борозды 
не всегда заметны, особенно последняя. Что 
касается поперечной борозды, то она заметна 
иногда только на боковых сторонах панциря или 
на боковых рогах. У некоторых родов ископае
мых перидинеи (Deflandrea, Wetzeliella, Rhombo-
dinium и др.) имеется внутреннее тело, или капсу
ла (Innerkorper), которое находится внутри свет
лого прозрачного панциря. Форма внутреннего 
тела овальная или пятиугольно-округлая. Стен
ка внутреннего тела тонкая или толстая, гладкая 
или тонко-толстозернистая, окрашена в светло-
или темно-желтый цвет. У некоторых родов, 
обладающих внутренним телом, панцирь очень 
тонкий, нежный, едва заметный при больших 
увеличениях; у других он очень хрупкий, раз
рушающийся при обработке, в результате чего 
остается внутреннее тело без панциря, цельное 
или несколько разрушенное. Кроме внутренне
го тела, у большинства ископаемых перидинеи 
имеется «окошечко», или пилом (Schliipfloch, 
Pylom). 

Форма «окошечка» изменяется от эллипсовид
ного до округло-треугольного. Вначале иссле
дователи (Lejeune-Carpentier, 1942; Deflandre, 
1938 и др.) принимали внутреннее тело за цисту, 
образованную во время стадии покоя, по окон
чании которого организм выскальзывает из 
цисты через «окошечко». Позднее многие иссле
дователи (Wetzel, 1954; Alberti, 1959) пришли 
к заключению, что капсула, или внутреннее 
тело, не является временной цистой, а представ
ляет собой составную часть всего панциря и что 
его следует считать родовым признаком. Иссле
дованные нами материалы также говорят в 
пользу этого. Кроме того, не только внутрен
нее тело, но и форма «окошечка» могут служить 
надежным родовым признаком. 

Движение осуществляется при помощи двух 
жгутов, расположенных в поперечной и про
дольной бороздах на брюшной стороне. У неко
торых перидинеи жгуты находятся на переднем 
конце клетки или близ него. Среди перидинеи 
встречаются неподвижные формы, без жгутов, 
а иногда и без борозд. 

Питание преимущественно автотрофное, реже 
сапрофитное или анимальное, с захватом диа
томовых, радиолярий, корненожек и других 
мелких организмов. 

Размножение перидинеи происходит главным 
образом бесполым путем, однократным или мно
гократным делением в подвижном или инцисти-
рованном состоянии, а также с помощью зоо
спор. 
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Изменчивость у перидиней резко выражена. 
Связана она с изменениями условий среды, ро
стом и возрастом клетки. Изменчивость ка
сается почти всех частей тела перидиней: изме
няются величина и форма клетки, толщина обо
лочки, ширина швов, борозд, структура панци
ря, характер выростов; могут изменяться коли
чество пластинок, их расположение и взаимная 
связь. 

Цистообразование у перидиней связано не 
только с неблагоприятными условиями сущест
вования, но происходит и при размножении, 
при пищеварении. Физиологическое значение 
образующихся цист различно, и это еще разго
ворит о том, что внутреннее тело ископаемых 
перидиней не имеет ничего общего с цистообра-
зованием. 

Принципы систематики 

Прежняя классификация современных пери
диней, данная Паульсеном (Paulsen, 1908, 
базировалась преимущественно на форме клет
ки и в дальнейшем была сильно переработана. 
В настоящее время в основу систематики пери
диней положен целый комплекс признаков: 
подвижность или неподвижность организмов, 
присутствие или отсутствие оболочки, характер 
и строение последней, наличие борозд, их поло
жение, характер и направление, присутствие 
хроматофоров, их форма, окраска и расположе
ние, наличие выростов (рогов, шипов) и т. д. 
Кроме того, для перидиней, имеющих оболочку 
в виде панциря, большое систематическое значе
ние имеют количество и расположение щитков 
(пластинок), которые в пределах вида более 
или менее постоянны. Обычно отдельные щит
ки (пластинки) обозначают цифрами или бук
вами. Нумерацию пластинок ведут обратно дви
жению часовой стрелки. Состав пластинок пан
циря выражают через формулу. Так, например, 
в панцире Peridinium различают следующие 
пластинки: четыре апикальные, расположенные 
вокруг апекса (из них первая находящаяся на 
брюшной стороне, называется ромбической), 1 

три апикальные промежуточные пластинки, 
семь передних экваториальных или преэквато-
риальных пластинок, лежащих перед попереч
ной бороздой, пять задних экваториальных пла
стинок, находящихся позади поперечной бороз
ды, и две антапикальные пластинки, располо
женные вокруг антапекса (полюса гиповальвы). 
У Других родов количество указанных пласти
нок меняется. Название или нумерация пласти-

1 Положению ромбической пластинки придается 
большое значение при определении современных пе
ридиней. 

нок и их группировка у разных авторов раз
личны. 

В специальной таблице (стр. 175) приведена 
номенклатура пластинок, наиболее часто встре
чающаяся в литературе. 

При изучении ископаемых перидиней чаще 
всего применяют номенклатуру Кофойда (Cof-
foid) (по Deflandre, 1933, 1940, 1947, 1952) 
и Лефевра (Lefevre, 1933). При определении 
перидиней расположение пластинок в панцире 
обычно схематизируют на двух горизонтальных 
проекциях — апикальной и антапикальной. До
полняют эти проекции реальными картинами: 
видом с брюшной и спинной сторон, отмечая 
при этом имеющиеся скульптурные украшения 
(рис. 2—6). 

Классификация современных пиррофитовых 
водорослей сводится в основном к разделению-
на две группы, первоначально именовавшиеся 
И. А. Киселевым (1950, 1951) подотделами (Des-
mocontae и Dinophyceae). К подотделу Desmo-
contae относятся подвижные или неподвижные 
организмы, оболочка которых цельная или раз
деленная сагитальным швом на две боковые по
ловины, без многоугольных пластинок. Жгуты 
на переднем конце более или менее сдвинуты на 
брюшную сторону. В подотдел Dinophyceae 
объединяют подвижные, реже неподвижные ор
ганизмы, оболочка которых состоит из однород
ных полей или многоугольных пластинок. Жгу
ты всегда отходят с брюшной стороны близ 
пересечения поперечной и продольной борозд. 

В подотделе Dinophyceae И. А. Киселев выде
лил три класса: Peridineae (Dinoflagellatae s. 
str.), Dinocapsineae и Dinococcineae. Позднее 
Киселев (1954) рассматривает подотдел Dino
phyceae как подтип и выделяет в нем два клас
са: Desmoconteae и Peridineae; последний он 
делит на пять подклассов: Dinoflagellatae s. 
str., Rhizodinae, Dinocapsinae, Dinococcinae, 
Dinotrichinae. Среди Dinoflagellatae как Шил
лер (Schiller, 1933—1937), так и Киселев выде
ляют три порядка: Gymnodiniales, Blastodinia-
les, Peridiniales. К порядку Gymnodiniales от
носятся организмы, тело которых «голое» или за
щищенное более или менее плотной пелликулой, 
к порядку Peridiniales — организмы с оболоч
кой, имеющей вид панциря; панцирь состоит из 
ряда неоднородных полигональных пластинок. 

Что касается ископаемых перидиней, то боль
шинство их не имеет аналогов среди современ
ных видов и представляет новые систематические 
единицы, разнообразие которых не могут вмес
тить имеющиеся системы для современных пери
диней. Первая попытка систематизировать ис
копаемые перидиней была сделана Дефландром 
(Deflandre, 1952). Согласно этой попытке 
большая часть ископаемых перидиней была 
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Номенклатура пластинбк 

Части оболочки 
клетки 

Обозначение пластинок 
Части оболочки 

клетки 
Butschi i , 1885 Lefevre, 1932 Kof fo id , 1909 Киселев, 1950 

Пластинки: 
a'p(var, map, dap) ai, a2, a3... 1', 2', 3',... a i , a 2 , a 3 . . . 

Передние экваториальные . . . pr Pi, Pa, Рз... 1", 2", 3"... npi,np2,np3... 
Задние экваториальные pst P' P' P' Г" 2"' 3"' ЗД1 ,ЗД 2 ,ЗД 3 . . . 

Антапикальные g.at u d.at a[ u a 2 
31> 3 2 ' 3 3 

Промежуточные (вставочные) . . — mi, m2, m3 la, 2a,... cpi,cp2,cp8... 
r a 1' ai 

Формула (род Peridinium): 
lr+7pr—2var+ 7p+4a+3m 4', 2a—3a, 7" 7np+4a-f3cp 
+3map+ldap 
5pst+2at 5p'+2a' 5"', 2"" 5зд+2а' 

отнесена к порядку Diniferides, а именно, к под-
порядку Normodinines — к трибам Gymnodi-
nida и Peridinida. 

Для систематики ископаемых перидинеи, об
наруженных на территории 3 . Сибири, Т. Ф. 
Возженниковой (1961) была использована сис
тема, принятая И. А. Киселевым (1954) для со
временных перидинеи, с дополнениями некото
рых положений из системы Дефландра. 

Большая часть ископаемых перидинеи 
Сибири также была отнесена к порядкам Gymno-
diniales и Peridiniales. На первых этапах ис
следований казалось, что эти ископаемые впол
не могут быть размещены в этой системе. Поз
же, по мере накопления данных, стало ясно, что 
система не может вместить все разнообразие ис
копаемых перидинеи, найденных как на терри
тории 3 . Сибири, так и в других странах. При 
использовании систематики, принятой для сов
ременных перидинеи, не учитывались особенно
сти строения оболочки или панциря ископае
мых перидинеи, особенно тех, которые не имеют 
аналогов среди современных. Характеристика 
таких перидинеи выходит за пределы характе
ристик, данных для порядков Gymnodiniales и 
Peridinales. В таком положении находятся преж
де всего перидинеи, имеющие боковые рога, 
внутреннее тело и окошечко. Несмотря на то, 
что эти признаки отсутствуют у современных 
перидинеи, все эти перидинеи ранее относили к 
порядку Gymnodiniales в виде новых родов De-
flandrea, Wetzeliella,Rhombodinium,Dracodinium 
и др. 

Эту древнюю группу перидинеи с внутренним 
телом следует выделять в самостоятельный по
рядок Deflandreales. Типичным семейством 
этого порядка следует считать сем. Deflandrea-
ceae Eisenack, тогда как роды Wetzeliella, 
Rhombodinium, Dracodinium выделяются в от

дельное семейство Wetzel i el laeceae Vozzhen-
nikova (1961). 

Другие представители ископаемых перидинеи 
имеют или полное сходство с современными пе-
ридинеями, как, например, Gymnodinium creta-
сеа, Gonyaulax jurassica, Peridinium conicum 
и др., или же это сходство касается только об
щих черт строения. Систематика первых не вы
зывает сомнений, и они относятся либо к по
рядку Gymnodiniales, либо к порядку Peridinia
les. Систематика вторых вызывает большие 
трудности, так как, несмотря на кажущееся 
сходство с современными представителями этих 
порядков, они имеют существенные от них от
личия. Панцирь этих перидинеи органогенный 
или минеральный (кремневый или известковый). 
И тот и другой панцирь может быть гладким (ви
ды рода Pentagonum) или разделенным на поля 
(виды рода Kisselovia), или же состоять из плас
тинок (Lithoperidinium rossica). Внутреннее тело 
у них отсутствует, но о контурах его можно су
дить по очертаниям внутренней стенки панци
ря. Перечисленные признаки не позволяют от
носить эту группу перидинеи к известным нам 
порядкам (Peridiniales, Gymnodiniales, Defland
reales), так как они сочетают в себе черты строе
ния как древних (окошечко, контуры внут
реннего тела), так и современных (общий вид, 
наличие борозд, пластинок, полей и др.) пери
динеи. Это дало нам право выделить вышеопи
санную своеобразную группу перидинеи в само
стоятельный порядок Palaeoperidiniales. Типич
ным семейством порядка является сем. Palaeo-
peridiniaceae, к которому следует относить 
перидинеи с органогенным панцирем или обо
лочкой. 

Таким образом, почти все найденные на тер
ритории Западно-Сибирской низменности иско
паемые перидинеи объединены в четыре порядка: 
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Deflandreales, Palaeoperidiniales, Gymnodinia
les и Peridiniales. Принятая система может 
вместить все разнообразие ископаемых периди
неи, известных не только у нас, но и за рубе
жом. Так, например, к порядку Palaeoperidini
ales мы относим сем. Lithoperidiniaceae 
(перидинеи с кремневым панцирем) и сем. Calcio-
dinelliaceae (с известковым панцирем), которые, 
несмотря на ясный перидиниевый облик и хоро
шо выраженную табуляцию, до сих пор 
относили к incerta sedis. 

Историческое развитие 

Происхождение и родственные связи периди
неи далеко еще не выяснены. Большинство иссле
дователей считает, что исходные формы периди
неи были, вероятно, протисты, родственные 
криптомонадам. По мнению И. А. Киселева 
(1954), связь между криптомонадами и периди-
неями особенно сильно выступает при сравнении 
более низкоорганизованных представителей 
указанных групп. Например, наблюдается боль
шое сходство между Hemidinium (перидинеи) и 
Protochrysis (криптомонады). Все это послужило 
основанием для объединения ботаниками клас
сов криптомонад и перидинеи в один тип Ругго-
phyta. В эволюционном развитии этого типа, 
как и у других жгутиковых водорослей (Кисе
лев, 1950, 1951, 1954), преобладает подвижное 
состояние и менее выражено неподвижное, 
свойственное большинству других более высо
коорганизованных водорослей (колониальная 
нитчатая форма). Зоологи (Догель, 1937) рас
сматривают перидинеи как один из отрядов Mas-
tigophora (жгутиконосцев, или флагеллат), об
разующих группу протистов. 

Данных по ископаемым перидинеям, которые 
могли бы пополнить сведения как о ходе эволю
ционного развития внутри класса перидинеи, 
так и о связи перидинеи с другими группами ор
ганизмов, пока мало. По-видимому, класс пе
ридинеи довольно древний, так как панцири 

этих организмов, сохранившиеся в ископаемом 
состоянии, достоверно известны из отложений 
ср. юры. Большое количество их обнаружено 
в меловых отложениях и несколько меньшее — 
в третичных. Самыми древними родами из сов
ременных перидинеи, по мнению Дефландра (De
flandre, 1952), являются Gymnodinium и Gonyau-
lax, которые обнаружены в юре. Находки иско
паемых перидинеи с кремневым панцирем, как 
считает Дефландр, могут служить основанием 
для подтверждения высказанных ранее мнений 
о связи перидинеи с радиоляриями, а на
личие известковистого панциря — о связи пе
ридинеи с фораминиферами. Наблюдается также 
приуроченность некоторых родов к отдельным 
эпохам, например, к юре — родов Lithodinia, 
Ctenidodinium, Nannoceratopsis, к мелу — родов 
Hystrichodinium, Wetzelodinium, Phanerodinium 
и др. , к третичным — Deflandrea, Wetzeliella, 
Peridinites, Calciodinellum, Calcigonellum и др. 
(Deflandre, 1952). 

Экология 

Перидинеи распространены по всему земному 
шару. Развитие и распределение их в морях и 
пресных водах зависит от целого ряда факторов, 
из которых главными являются температура, 
химизм воды и количество питательных ве
ществ. По отношению к температуре среди мор
ских перидинеи различают арктические, боре-
альные, умеренно тепловодные и тропические 
виды. Наибольшее количество перидинеи и 
притом наиболее разнообразные развиваются в 
умеренно теплых и тропических частях миро
вого океана; значительно беднее они представ
лены в водах Ледовитого океана. В континен
тальных водоемах большинство перидинеи мак
симум своего развития достигают в летние ме
сяцы; в зимние и весенние месяцы в большом ко
личестве развиваются только холодолюбивые 
виды. Что касается влияния химизма воды 
и содержания питательных веществ, то боль
шинство данных об этом касается перидинеи, 

Рис. 2—6. Peridinium wellei Huitf.-Kass.: 
2а — с брюшной стороны, 26 — со спинной стороны, 2в — проекция эпивальвы, 2г —проекция гиповальвы. Назва
ния пластинок по Бючли: г — ромбическая, рг — передние экваториальные, vap — брюшные (вентральные) апикаль
ные (d — правая, g — левая), т а р — средние (промежуточные) апикальные (d — правая, g — левая, m — централь
ная), dap — спинная (дорсальная) апикальная, pst — задние экваториальные, at — антапикальные (d — правая, g — 
левая) (Киселев, 1950). 3—схема табличности у P e r i d i n i u m w e l l e i : За — эпивальва, 36 — гиповальва. Названия пла
стинок по Лефевру: а — ромбическая; а,, а 2, а„ — апикальные; р„ р, и т. д.—передние экваториальные; т , , т 2 , 
т , — промежуточные; р' р," и т. д .— задние экваториальные; а^, а^ и т. д .— антапикальные; а, (3 и т. д .— швы 
эпикальны; a,, (3t и т. д . — швы гиповальвы (Киселев, 1950) 4— схема табличности у P e r i d i n i u m : 4а эпивальва, 46 — 
гиповальва. Нумерация пластинок по Кофойду и Суизи: 1а, 2а, За — промежуточные: Г, 2' и т. д . — апикальные; 1", 
2" и т. д .— передние экваториальные; Г", 2"' и т. д . — задние экваториальные; 1"", 2"" — антапикальные 
(Киселев, 1950). 5 — схема табличности у P e r i d i n i u m : 5а — эпивальва, 56 —гиповальва. Названия пластинок по 
И. А. Киселеву: пр,, пр 2 и т. д . — передние экваториальные; а,, а 2 и т. д . — апикальные ср,, ср 2 и т. д .— про

межуточные (средние); зд„ здг и т. д .— задние экваториальные; а„ аг— антапикальные (Киселев, 1950). 6 — Litho-

peridinium rossicum Deflandre, названия пластинок по Кофойду (Deflandre, 1940); 6а — с брюшной стороны, 66 — 
косо-апикальный вид, 6в — проекция эпивальвы, 6г — проекция гиповальвы 
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обитающих в пресных водах. Согласно исследо
ваниям Геля, среди пресноводных перидиней 
преобладают эвритрофные виды, т. е. виды с 
широким диапазоном приспособляемости, и сте-
нотрофные виды, т. е. виды, требующие опре
деленного химизма воды. Основными фактора
ми, влияющими на распределение перидиней по 
водоемам, являются Са-органические вещества, 
фосфор, хлор. Для каждого стенотрофного вида 
требуется определенная комбинация указан
ных факторов, из которых один или совокуп
ность двух-трех факторов будет иметь большое 
значение для развития отдельных видов периди
ней в том или другом водоеме. Среди морских 
перидиней различают две большие группы: 
неритические и океанические виды. Первые на
селяют прибрежную часть моря, вторые •— от
крытую часть его. Границы областей обитания 
перидиней могут колебаться, так как некоторые 
эвритермные и эвригалинные виды способны 
проникать в неритическую часть моря и даже 
образовывать здесь особые разновидности (на
пример, Ceratlum tripos в Балтийском море). 
Большинство морских перидиней населяет верх
ний слой воды — от 0 до 50 м с максимумом в 
слое 5—40 м. На вертикальное распространение 
перидиней, кроме интенсивности света как глав
ного фактора, может влиять ряд других факто
ров, как-то: соленость, температура и др. 
Приуроченность отдельных представителей пе
ридиней к определенным внешним факторам 
дает возможность использовать их в качестве 
показателей режима водоемов, происхождения 
его вод и т. д. 

Тафономия 

При отмирании перидиней, как и другие ор
ганизмы, опускаются на дно, где часть сохраня
ется долгое время. Несмотря на большое разно
образие и богатство перидиней в современных во
доемах, в ископаемом состоянии они встречают
ся редко и в небольшом количестве. О причинах 
плохой сохранности перидиней было высказано 
несколько предположений. Вначале Дефландр 
(Deflandre, 1952) полагал, что в морских осадках 
могли сохраниться только те перидиней, кото
рые имели крепкую оболочку. Более хрупкие 
формы исчезали сразу после отмирания. Позд
нейшие находки разнообразных и хорошей сох
ранности форм перидиней, обладающих как 
крепкой, так и хрупкой оболочкой, изменили 
первоначальное мнение. Сохранность периди
ней в ископаемом состоянии зависит, по мнению 
Дефландра, от тех биохимических процессов, 
какие происходят в первичных илах, в которые 
попадают перидиней после отмирания. И дейст
вительно, наблюдения показали, что в донных 
осадках пресных озер отсутствуют остатки пери

диней, тогда как в планктоне они развиты в 
большом количестве. Об этом же говорят и 
данные, полученные при изучении донных осад
ков в ряде озер С. Казахстана (заповедник Бо-
рлвое). В планктоне исследованных озер (Б. и. 
М. Чебачье, Май-Балык, Щучье), по данным 
Н. В. Анисимовой (1951), развивались главным 
образом Ceratlum hirundinella и Peridinium 
sp.; такие же группы водорослей, как диатомо
вые и синезеленые, были представлены беднее. 
Донные осадки этих озер, как показали иссле
дования Н. В. Кордэ (1951), содержали остатки 
многих групп водорослей (Cyanophyceae, Proto-
coc'cales, Desmidiaceae, Heterocontae, Bacilla
riales) и животных (Protozoa, Spongia, Cladoce-
ra), среди которых перидиней отсутствовали 
вовсе. Вероятно, в илах этих озер в результате 
биохимических процессов произошло растворе
ние перидиней. Этим, видимо, можно объяснить 
отсутствие находок пресноводных перидиней в 
ископаемом состоянии, так как до сих пор из
вестны перидиней только из морских отложе
ний. 

Биохимические процессы, происходящие в 
морских илах, по-видимому, не всегда и не вез
де оказывают отрицательное влияние на сохран
ность перидиней. Кроме того, редкие находки 
морских перидиней в ископаемом состоянии мож
но объяснить слабо разработанной методикой 
их выделения из различных пород. Находки 
ископаемых перидиней с минерализованным 
(кремневым или известковым) панцирем, веро
ятно, можно объяснить наступлением благопри
ятных условий, способствующих замещению 
первичной органической оболочки минеральным 
веществом при диагенетических изменениях 
вмещающих их осадочных пород. 

Биологическое и геологическое 
значение 

Перидиней вместе с другими водорослями иг
рают большую роль в жизни Водоемов — 
в круговороте кислорода, углерода, фосфора, 
азота, в питании личинок и мальков рыб, пред
ставителей зоопланктона (рачков,аппендикуля-
рий.и др.); последние сами служат пищей для 
рыб и_других животных. Некоторые перидиней 
являются хорошими биоиндикаторами, показа
телями режима водоема, направления течений, 
происхождения его вод и т. д. Так, например, 
И. А. Киселев (1950) указывает, что в Баренце
вом море группа Ceratlum tripos служит показа
телем атлантических вод, а С. pentagonum в 
Беринговом море — показателем тихоокеан
ских вод. Присутствие в пресных водах периди
ней служат показателем слабого загрязнения 
водоема органическими веществами и т. д. 
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Остатки перидинеи, обнаруженные во мно
гих странах мира и в пределах СССР в отложе
ниях разного геологического возраста, говорят 
о возможности использования их для страти
графических целей. 

Методика изучения 

Для выделения перидинеи из морских отложе
ний палеогенового возраста был использован 
метод водно-механического анализа по Сабани-
ну, несколько измененный для целей диатомо
вого анализа (Жузе, 1953), с последующим выде
лением легкой фракции тяжелой жидкостью 
уд. веса от 2,3 до 3,0, в зависимости от состава 

оболочки. Перидинеи с целлюлозной оболочкой 
выделяются при разделении фракции тяжелой 
жидкостью уд. в. 2,25—2,30, с кремневым пан
цирем уд. веса 2,3—2,65; возможно, для выде
ления перидинеи с известковым панцирем тре
буется уд. вес 3,0. В последнее время применял
ся метод выделения из пород спор и пыльцы; де
зинтеграция пород проводится кипячением в 
5—10%-ной щелочи с последующим отмывани
ем осадка от последней и выделением легкой 
фракции тяжелой жидкостью уд. веса 2,25. 
В качестве тяжелой жидкости используется 
йодистый кадмий. Из легкой фракции гото
вят постоянные препараты в желатин-глице
рине. 

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ 

П О Д К Л А С С DINOFLAGELLATAE. Д И Н О Ф Л А Г Е Л Л А Т Ы 

Клетки в вегетативном состоянии подвижные, 
типичной для большинства перидинеи монадной 
структуры, голые или покрытые оболочкой из 
клетчатки, переходящей у некоторых в панцирь. 
Клетки более или менее округлые, яйцевидные 
или .пирамидальные, часто сжатые дорсовент-

рально, с двумя бороздами — поперечной и 
продольной, с двумя жгутами, отходящими на 
брюшной стороне от места пересечения борозд. 
Половое размножение встречается редко. 
У многих форм известны цисты. 

ПОРЯДОК DEFLANDRE ALES. ДЕФЛАНДРОВЫЕ 

Клетки разнообразной формы. Оболочка 
тонкая, толстая, гладкая, нежно исчерченная 
или украшенная разнообразными выростами. 
Имеется внутреннее тело, «окошечко» (Schlup-
f loch, Pylom), последнее не всегда заметно или 
может отсутствовать. Хорошо выраженное «око
шечко» может служить важным систематиче
ским признаком для ряда родов. Поперечная 
борозда делит клетку на две более или менее 
одинаковые половинки: переднюю (эпивальву) 
и заднюю (гиповальву). Поперечная борозда 
иногда заметна только на боковых краях обо
лочки или незаметна совсем. Продольная бороз
да не всегда ясно выражена. Кроме переднего 
(апикального) и задних (антапикальных) ро
гов, могут быть боковые выросты (рога). 

Порядок объединяет два семейства: Defland-
reaceae (Eisenack, 1954), emend. Vozzhennikova, 
1961 и Wetzeliellaceae Vozzhennikova, 1961. 

СЕМЕЙСТВО DEFLANDREACEAE EISENACK, 1954, 
EMEND. VOZZHENNIKOVA, 1961 

Клетки пятиугольной, ромбовидной, оваль
ной или овально вытянутой формы, с апикаль
ным, антапикальными и реже боковыми ро
гами. Оболочка (панцирь) плотная, толстая 

или тонкая, прозрачная или окрашенная в 
желтый или светло-коричневый цвет, гладкая 
или зернистая, без шипов или с мелкими шипи-
ками, но без каких-либо выростов. Шарообраз
ное или плоско-овальное внутреннее тело окра
шено в светлый или темно-желтый, либо в светлый 
или темно-коричневый цвет. Поперечная борозда 
отчетливо заметна на всей оболочке или на бо
ковых ее сторонах. Продольная борозда не 
всегда заметна. Окошечко (Schlupfloch, Pylom) 
разнообразной формы, расположено на эпитеке 
под апексом. Представлено разнообразными 
родами. 

Deflandrea E i s e n a c k , 1938, emend. А 1-
b e r t i , 1959,emend. V o z z h e n n i k o v a , 1961. 
Тип рода — Deflandrea phosphoritica Eisenack, 
1938; н. олигоцен, Прибалтика, Замляндский 
п-в. Панцирь удлиненно-вытянутой в очерта
нии пятиугольной формы, с крупным шарооб
разным внутренним телом, с апикальным и дву
мя антапикальными рогами; последние могут 
быть очень разнообразны по форме и величине, 
иногда даже более или менее редуцированы. 
Панцирь гладкий, мелкозернистый, гиалино
вый, светло-желтый. Оболочка внутреннего 
тела более плотная, темная, мелко-или крупно
зернистая. Поперечная борозда неглубокая, 
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иногда заметна только на боковых сторонах. 
Продольная борозда не всегда заметна. 
Окошечко эллипсоидальное или трапециевид
но-округлое, расположено под апексом (рис. 7). 
Много видов. Широко распространен в палео
гене (олигоцен, эоцен) 3 . Сибири, Европы, 
Австралии. 

Ceratiopsis V o z z h e n n i k o v a , 1963. Тип 
рода — С. leptoderma Vozzhennikova, 1963; па
леоцен, 3 . Сибирь. Клетки овально-удлиненной 
или яйцевидной формы с длинными апикальны
ми и двумя антапикальными рогами, 
слегка расходящимися Поперечная борозда 
кольцевидная, проходит по экватору или не
сколько смещена вперед. Продольная борозда 
на эпивальве не развита, а на гиповальве про
стирается до заднего края. Оболочка светло-
желтая, кожистая, тонкая, нежная, гладкая. 
Внутренняя полость клетки занята внутрен
ним телом более темного цвета, чем оболочка. 
Длина клетки с выростами 126,5—177 jx, ши
рина 50,6—60 ;х, длина апикального рога 
34,5—52,9 [х, длина антапикальных рогов 
20—32 [л (рис. 8). Три вида. Палеоген (палео
цен) 3 . Сибири. 

Cerodinium V o z z h e n n i k o v a , 1963. 
Тип рода — С. sibiricum Vozzhennikova, 1963; 
палеоцен, 3 . Сибирь. Клетки сферические или 
линзообразные, с апикальным и двумя широко 
расставленными антапикальными рогами. По
перечная борозда кольцевидная, продольная, 
расположена на гиповальве. Ширина борозд 
варьирует. Оболочка тонкая, нежная, гладкая, 
прозрачная. Внутреннее тело занимает всю 
полость клетки, окрашено в более темный цвет, 
чем оболочка. Длина клетки 70—95 \х, ширина 
70—80 [А. Ширина поперечной борозды 11,5— 
18,5 (л (рис. 9 и 10). Два вида. Палеоген (палео
цен) 3 . Сибири. 

СЕМЕЙСТВО WETZELIELLACEAE V O Z Z H E N N I K O V A , 
1961 

Клетки пятиугольной, широкоромбоидальной 
формы с апикальным, антапикальными и боко
выми рогами, последние у некоторых видов 

хорошо развиты. Оболочка (панцирь) различных 
толщины и окраски, гладкая или украшена вы
ростами разнообразной формы. Внутреннее 
тело овально-пятиугольной, четырехугольной 
формы окрашено в светло- или темно-желтый, 
либо в светло- или темно-коричневый цвет. 
Продольная борозда почти всегда заметна. 
Окошечко разнообразной формы, располо
жено на эпитеке под апексом. Очень разнооб
разно и богато представлено многими родами в 
палеогене. 

Wetzeliella E i s e n a c k , 1938. Тип рода — 
W. articulata (О. Wetzel) Eisenack, 1954; 
н. олигоцен, Прибалтика, Замляндский п-в. 
Клетка несколько уплощена, в очертании ром
бовидная до пятиугольной и даже овальная. 
Имеются короткий апикальный, два боковых 
и два неодинаковой длины антапикальных 
рога последние могут быть сильно отклонены 
назад. Оболочка покрыта щетинками или ши
пиками. Концы щетинок могут быть соединены, 
образуя по краю клетки кайму. Попереч
ная борозда заметна, продольная борозда от
сутствует. Полость клетки занята внутрен
ним телом (капсула), форма которого кругло-
образная до эллипсовидной. Длина клетки 
112—196 (л, ширина 9 5 — 178 [х (рис. 11). 
Много родов. Эоцен и олигоцен 3 . Сибири и 
3 . Европы. 

Rhombodinium G o с h t, 1954. Тип рода — 
R. draco, Gocht, 1954; ср. олигоцен, С. Герма
ния. Клетки в очертании ромбические до квад
ратных. Хорошо развиты апикальный и боко
вые рога, антапикальные рога большей ча
стью редуцированы. Панцирь не разделен на 
поля или пластинки, гладкий. Щетинки или 
шипы отсутствуют на нем. Продольная или по
перечная борозды незаметны. Панцирь всегда 
содержит внутреннююкапсулу. Против апикаль
ного рога на верхней стороне панциря имеется 
отверстие от закругленно-прямоугольной до 
трапециевидной формы. Длина клетки 124— 
150 [х, ширина 126—147 [х (рис. 12). Два вида, 
из которых в СССР известен один. Олигоцен 
3 . Сибири и Германии. 

Рис. 7—14. 
7 — Deflandrea phosphoritica Eisenack, X 600; н. олигоцен. 3 . Сибирь (Колл. Т. Ф. [Возженниковой). 8 —1

 Ceratiopsis leptoderma 

Vozzhennikova, X 750; палеоген (палеоцен), 3 . Сибирь (колл. Т. Ф. Возженниковой). 9 — Cerodinium s i b i r i c u m Vozzhennikova, 
Х 750; палеоген (палеоцен), 3 . Сибирь (колл. Т. Ф. Возженниковой). 10 — Cerodinium sibiricum var. a Vozzhennikova, Х 750; 
палеоген (палеоцен), 3 . Сибирь (колл. Т. Ф. Возженниковой). И — Wetzeliella echinulata Vozzhennikova, Х600; эоцен, 3 . Сибирь 
(колл. Т. Ф. Возженниковой). 12 — Rhombodinium draco Gocht, X 500; ср. олигоцен, С. Германия (Gocht, 1955). 13 — Uvato-

dinium nasutum Vozzhennikova: 13a — с брюшной стороны, 1 3 6 — с о спинной стороны, X 750; палеоген (палеоцен), Э.Сибирь 
(колл. Т. Ф. Возженниковой). 14 — Palaeoperidinium cor nut йт Vozzhennikova.- Х600; , палеоген Кпалеоц н), 3 . Сибирь (колШ 

. Т. Ф. Возженниковой) - . . . 
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ПОРЯДОК GYMNODINIALES. ГИМНОДИНИЕВЫЕ 
Клетки голые или одетые оболочкой, тонкой 

или толстой, гладкой или нежно исчерченной, 
реже разделенной на однородные шестиугольные 
поля. Оболочка из более или менее плотной 
пеликулы, либо из клетчатки. Борозды хорошо 
развиты, редко они едва заметны или развиты 
нетипично. Поперечная борозда расположена 
экваториально или смещена к верхнему (перед
нему) концу, охватывая всю клетку или только 
ее половину. Продольная борозда не всегда 
хорошо -заметна. 

По данным Дефландра (Deflandre, 1952 1 2), 
в ископаемом состоянии известны представители 
трех семейств. На территории СССР пока обна
ружены представители одного семейства — Gy-
mnodiniaceae. 

СЕМЕЙСТВО GYMNODINIACEAE SCHUTT, 1896 

Клетки разнообразной формы, голые или 
одеты плотной оболочкой, состоящей из пели
кулы или клетчатки. Поверхность оболочки 
гладкая, нежно исчерченная или ячеистого 
строения. Борозды хорошо развиты. Попереч
ная борозда с Уг—4 оборотами вокруг клет
ки. Продольная борозда прямая или спираль
ная, простирается вдоль всей брюшной стороны 
от переднего до заднего конца клетки или огра
ничена пределами почти одной гиповальвы, 
начинается от поперечной борозды. 

По данным Дефландра (Deflandre, 1952 l i 2), 
ископаемые представители сем. Gymnodiniaceae 
представлены шестью родами. В настоящее 
время состав данного семейства значительно 
изменился, а именно: роды Deflandrea Eise
nack и Wetzeliella Eisenack выделены Эйзена-
ком (Eisenack, 1954) в отдельное семейство 
Deflandraceae Eisenack. Род Nannoceratopsis 
Deflandre вошло в новое, образованное Гохтом 
(Gocht, 1957) сем. Pareodinidae Gocht. 

Amphidinium C l a p a r e d e et L a c h -

m a n n, 1858 г . Клетки большей частью упло
щенные дорсовентрально, реже сжатые с 'бо
ков, иногда в поперечном разрезе почти круг
лые. Поперечная борозда расположена близ 
переднего конца и может быть слегка спираль
ной, поэтому эпивальва маленькая, в виде пу
говки. Продольная борозда начинается от по
перечной борозды, редко поднимается на эпи-
вальву и идет до заднего конца гиповальвы. 
Оболочка гладкая, исчерченная или ребристая. 
Два вида. В. мел 3 . Сибири. 

Gymnodinium S t e i n . 1878 Оболочка неж
ная, бесструктурная, гладкая, нередко исчер
ченная или бороздчатая. Поперечная борозда 
проходит близ середины клетки, кольцевая 
или слабо завитая по спирали влево. Концы 
спирали смещены один по отношению к другому 
не более чем на 1 / й длины клетки. Продольная 
борозда может быть длинной или короткой; 
она простирается по всей длине клетки или 
ограничена пределами гиповальвы. Несколько 
видов. Мел 3 . Сибири; в. мел 3 . Европы и Ав
стралии. 

Uvatodinium V o z z h e n n i k o v a , 1963. 
Тип рода — U. nasutum Vozzhennikova, 
1963; палеоген, 3 . Сибирь. Клетки шаровидные 
или округло-яйцевидные, с резко выступающим 
передним, или апикальным, рогом. Антапи
кальные, или задние, рога отсутствуют; вме
сто них развиваются по гиповальве гребневид
ные или другого вида образования. Г1оперечная 
борозда кольцевидная, расположена посреди
не клетки или несколько ниже, деля в этом слу
чае клетку на две неравные части. Продольная 
борозда начинается от поперечной борозды, 
ограничена пределами гиповальвы. Оболочка 
гиалиновая, плотная, ячеистая. На местах сое
динения ячеек могут быть крупные шипы. Дли
на клетки 150—160 (л, ширина 131—138 [л (рис. 
13а, б). Два вида. Палеоген (палеоцен) 3 . Сибири. 

ПОРЯДОК PALAEOPERIDINIALES. ПАЛЕОПЕРИДИНИЕВЫЕ 
Панцирь органогенный или минеральный 

(кремневый или известковый), толстый или тон
кий, гладкий, сетчатый, разделен на поля или 
же состоит из пластинок, число и расположе
ние которых служит важным систематическим 
признаком. Внутреннее тело отсутствует, но 
контуры его заметны по очертаниям внутренней 
стенки панциря. Окошечко разнообразной 
формы, иногда слабо заметно или совсем отсут
ствует. Поперечная борозда хорошо заметна, 
делит клетку на две более или менее равные 

части. Продольная борозда развита, но не 
всегда хорошо заметна. 

К порядку Palaeoperidiniales относим семей
ства Palaeoperidiniaceae Vozzhennikova, Litho-
peridiniaceae Deflandre, объединяющие пери
динеи с кремневым панцирем, и Calciodini-
elliaceae Deflandre — с известковым панци
рем. 

Тип рода пока не установлен. 
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СЕМЕЙСТВО PALAEOPERIDINIACEAE 
VOZZHENNIKOVA, 1961 

Панцирь разнообразной формы, органоген
ный, гладкий, сетчатый, разделен на поля или 
состоит из пластинок, с окошечком или без 
него. У большинства представителей заметны 
контуры внутреннего тела. Продольная борозда 
хорошо выражена, поперечная не всегда замет
на. Объединяет разнообразных представителей 
ископаемых Dinoflagellatae, сочетающих в себе 
признаки современных и древних перидиней. 
Распространено в палеогене. 

Palaeoperidinium D e f l a n d r e , 1934 х . Ус
ловный род, к которому относятся все ископае
мые перидиней, имеющие большое сходство с 
перидинеями, принадлежащими к p. Peridinium. 
Сомнительная или неясно выраженная табуля
ция панциря не позволяет относить такие пери
диней к последнему роду (рис. 14). Много видов. 
•Юра, мел. Палеоген 3 . Сибири, Европы и Авст
ралии. 

Kisselovia V o z z h e n n i k o v a , 1963. Тип 
рода — К- ornata Vozzhennikova, 1963; эоцен, 
3 . Сибирь. Клетки имеют правильно-пяти
угольную, слегка уплощенную форму, с очень 
короткими апикальным и двумя, иногда неоди
наковой длины антапикальными рогами. 
Имеются поперечная и продольная борозды; 
последняя не всегда заметна. Оболочка гладкая 

• или имеет сетчатый рисунок с шипиками в узло
вых соединениях или без них. Внутренняя по
лость клетки занята внутренним телом; при 
отсутствии последнего заметны его контуры. 
Длина клетки с выростом 102—160 fx, ширина 
•80—135 [л (рис. 15, 16а, б). Два вида. Эоцен 
3 . Сибири. 

Pentagonum V o z z h e n n i k o v a , 1963. 
Тип рода — P. sibiricum Vozzhennikova, 1963; 
палеоцен, 3 . Сибирь. Клетка в очертании пяти
угольная, причем эпивальва имеет вид тре
угольника, боковые сторонв! которого в вер
шине, соединяясь почти под прямым углом, 
переходят в короткий передний, или апикаль

ный, рог. Гиповальва имеет вид перевернутой 
трапеции, на верхнем основании которой рас
положены задние, или антапикальные, рога, 
которые широко расставлены и несколько рас
ходятся в стороны. Поперечная борозда неши
рокая, продольная, у некоторых видов не до
ходит до заднего края гиповальвы. Оболочка 
плотная, гладкая, бесструктурная. Длина клет
ки с выростом 120—127 \х, ширина 92—99 [х 
(рис. 17а, б). Четыре вида. Палеоген (палеоцен) 
3 . Сибири. 

СЕМЕЙСТВО LITHOPERIDINIACEAE DEFLANDRE,J1952 

Клетки разнообразной формы. Панцирь це
ликом кремневый или пропитан кремнеземом, 
с поперечной бороздой или без нее. Представи
тели этого семейства встречаются исключитель
но в ископаемом состоянии. Семейство объеди
няет разные роды. Пока известно четыре рода, 
из которых два найдены в СССР. 

Lithoperidinium D e f l a n d r e , 1933 (Ре-
ridinites Lefevre, 1933). Тип рода — Lithoperi
dinium oamaruense Deflandre, 1933; н. олигоцен, 
Нов.Зеландия. Кремневый панцирь,состоящийиз 
многоугольных пластинок разделен поперечной 
бороздой на эпитеку и гипотеку. На эпитеке 
имеется апикальная пора. На месте пересече
ния поперечной и продольной борозд находится 
жгутиковая пора. Формула эпивальвы: 4', 
За, 7", гиповальвы: 5"', 2"". Около 10 видов 
(рис. 18). Палеоцен Поволжья, палеоген Нов. 
Зеландии. 

Jusella V o z z h e n n i k o v a , 1963. Тип 
рода — Jusella denticulata Vozzhennikova, 1961; 
н. олигоцен, Курская обл. Панцирь толстый, 
сферический или слегка линзообразный, про
питан кремнеземом. Эпивальва почти полушаро
видная, значительно больше гиповальвы. Попе
речная борозда широкая с гиалиновой каймой 
по краям. Крупные шипы — поры покры
вают весь панцирь. Швы гладкие, светлые. Рас
положение щитков неясное (рис. 19а, б). Один 
вид.Н.олигоцен(харьковский ярус)Курской обл. 

ПОРЯДОК PERIDINIALES. ПЕРИДИНИЕВЫЕ 

Клетка покрыта кожистым перипластом или 
панцирем, состоящим из щитков или пласти
нок, число и расположение которых служат 
важным систематическим признаком. Линде-
ман и Лефевр у перидиней различают несколь
ко типов вариаций в расположении пластинок и 
швов и в количестве пластинок, что очень помо
гает правильному определению современных 

1 Тип рода пока не установлен. 

перидиней. Большинство представителей этого 
порядка — теплолюбивые организмы. Извест
но несколько холодолюбивых организмов (Ре-
ridinium aciculiferum Lemm.). 

Из этого порядка вне СССР встречены в ис
копаемом состоянии представители восьми се
мейств. По данным Дефландра (Deflandre, 1952), 
известны в ископаемом состоянии: сем. Peridini-
aceae Engler, 1 8 9 2 — p . Peridinium Ehrenberg, 
1832 (восемь видов); сем. Glenodiniopsidae — 
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p. Cryptarchaeodinium Deflandre, 1939 (один 
вид); сем. Glenodinidae — p. Palaeoglenodinium 
Deflandre, 1934; сем. Gonyaulacidae — роды 
Gonyaulax Diesing, 1866 и Rhynchodiniopsis 
Deflandre, 1935; сем. Ceratidae — p. Ceratium 
Schrank, 1793; сем. Ceratocorydae — p. Cerato-

corys Stein, 1883; сем. Podolampidae—родыРо-
dolampas Stein, 1883 и Blepharocysta Ehrenberg, 
1873; сем. Peridinida — роды Phanerodinium 
Deflandre, 1937, Dinopterygium Delfandre, 1935 
и Cteniododinium Delfandre, 1938. 

П О Д К Л А С С DINOCOCCINAE. Д И Н О К О К К О В Ы Е 
Клетки с характерной коккоидной органи- тогда как подвижная стадия в виде зооспор типа 

задней. Вегетативная стадия в виде неподвиж- Gymnodinium кратковременна. Клетки с хро-
ных отдельных или соединенных в неправиль- матофорами и ядром, имеющим типичную для пе-
ные колонии клеток является господствующей, ридиней волокнистую или нитчатую структуру. 

ПОРЯДОК DINOCOCCALES. ДИНОКОККОВЫЕ 
Клетки в вегетативном состоянии неподвиж

ные, одиночные или соединенные в колонии. 
Оболочка клеток сплошная, однородная. При 
размножении в материнской клетке образуются 
две неподвижные клетки (аутоспоры) или по
движные зооспоры типа Gymnodinium, которые 
по выходе из материнской клетки тотчас же пере
ходят обратно в неподвижное состояние. 

СЕМЕЙСТВО DINOCOCCACEAE P A S C H E R , 1913 

Клетки разнообразной формы. Оболочка из 
клетчатки, не разделенной на пластинки. Раз

множение делением. В ископаемом состоянии 
найдено два рода, один из них известен в СССР 

Cystodiniopsis V o z z h e n n i k o v a , 1963. 
Тип рода — С. hyperxantha Vozzhennikova, 
1963; палеоцен, 3 . Сибирь. Клетки (цисты) 
удлиненно-эллипсоидные, на обоих концах вы
тянутые в длинные рога или шипы, изогнутые 
в одну или в разные стороны. Цвет оболочки 
от светло-желтого до светло-коричневого. Дли
на с рогами 150—165 [л, ширина 35—40 \х\ дли
на рогов 35—45 [х. Один вид (рис. 20). Палео
цен 3 . Сибири. 

Вне СССР: Palaeotetradinium Deflandre, 1934 
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ТИП EUGLENOPHYTA. ЭВГЛЕНОВЫЕ ВОДОРОСЛИ 

Микроскопические одноклеточные подвижные 
организмы, снабженные на переднем конце од
ним или двумя (реже несколькими) жгутами. 
Имеется также небольшая группа безжгутико
вых. Форма клеток очень разнообразна, но 
преобладает вытянутая в длину. Симметрия 
тела от почти радиальной до резко дорсовент-
ральной, клетки часто бывают спирально скру
чены. Роль оболочки играет наружный слой 
эктоплазмы, называемый перипластом. Поверх 

1 Сокращенный диагноз по Т. Г, Поповой. 

перипласта некоторые эвгленовые выделяют 
еще слизистые оболочки, а также твердые, 
обычно инкрустированные солями железа до
мики. Запасными продуктами являются угле
вод—парамилон и масло. 

В ископаемом состоянии встречаются крайне 
редко. Из плейстоценовых битуминозных пород 
о-ва Мадагаскар известны роды Phacus Dujardin 
и Тrachelomonas Ehrenberg. В меловых кремнях 
Франции и Германии были встречены жгутико
вые одноклеточные организмы, относящиеся к 
эвгленовым водорослям: роды Ophiobolus Wetzel 
и D imastigobolus Deflandre. 
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ТИП P H A E O P H Y T A . БУРЫЕ ВОДОРОСЛИ1 

ОБЩАЯ ЧАСТЬ 

Большая группа растений довольно сложного 
строения со сложным циклом развития; харак
терна пигментами бурого цвета, анатомическим 
строением и способом размножения. Размноже
ние происходит половым и бесполым способом. 
Половое размножение состоит в слиянии по
движных гамет, одинакового размера у одних 
форм и разного — у других (женские гаметы 
крупнее мужских). У наиболее сложных форм 
происходит оплодотворение неподвижного яйца 
подвижными сперматозоидами. Продукт слия
ния сразу развивается в новое растение. Беспо
лое воспроизведение происходит при помощи 
зооспор с двумя жгутиками. Зооспоры образу
ются в одноклеточных зооспорангиях. У диктио-
товых бесполое размножение осуществляется 
при помощи спорангиев, в которых образуются 
неподвижные тетраспоры. 

Бурые водоросли, ассимилируя углекислоту, 
образуют углеводы, но не крахмал; часто отла
гается масло. Бурые водоросли большей частью 
крупные растения, достигающие 60—70 м дли
ны {Nereocystis и Macrocystis). За редкими ис
ключениями, они обитатели моря, живут пре
имущественно на твердых грунтах или камнях, 
прикрепляясь особыми ризоидами ко дну или 
к донным предметам. «Корни» бурых водорос
лей, иногда сильно развитые, служат только 
для прикрепления — для противодействия сры
вающим усилиям движущейся воды. Прикреп
ляются также к двигающимся предметам и жи
вотным (днищам судов, раковинам моллюсков, 
баланусов, к крабам и т. п.). 

Бурые водоросли широко распространены в 
современных морях, как в арктических, так и 
в умеренных и тропических. Они заселяют лито
ральную и сублиторальную зоны, но не глубже 

1 Составили: В. П. Маслов (общая часть) и А. Р. 
Ананьев (описание родов). 

20 м. Часть их переносит значительное опресне
ние воды и встречается в устьях рек. Бурые во
доросли — многоклеточные растения, в основе 
строения которых лежит разветвленная клеточ
ная нить; ее можно проследить если не во взрос
лом состоянии, то при первых стадиях разви
тия, например в гаметофите. Сложные формы 
бурых водорослей образуют шнуровидные, ша
ровидное, корковидное, пластинчатовидное, 
трубчатое, плоское, рассеченное, перистое, 
метловидное и т. п. слоевища. Наиболее извест
ны ламинарии, имеющие вид длинных пластин 
прикрепленных к шнуру (Macrocystis) или к 
пузырю на длинном шнуре (Nereocystis), а так
же саргассы в виде листовых пластин с воздуш
ными пузырями, сидящих на длинных шнурах. 

Бурые водоросли делятся на два класса: 
Phaeosporeae с тремя порядками и Cyclosporeae 
с одним порядком Fucales. В современных усло
виях преобладают ламинариевые и фукусовые 
(из Phaelosporeae). К последним часто относят 
отпечатки на поверхности наслоения породы, 
хотя в большинстве случаев они оказывались 
ходами червей или следами ползания животных. 

В ископаемом состоянии бурые водоросли 
известны в небольшом количестве, например, 
из следующих порядков: Desmarestiales (Des-
marestia Lamouroux), Chordariales (Chordites 
Fliche), Laminariales (Zoophycos Massalongo, 
Lissonia Bory), Fucales (Hitnanthalia Schimper, 
Sargassum Sternberg, Cystoseira Adardh, Cysto-
seirites Sternberg, Palaechylidrys Gardner, Liaso-
phycus Eiche). Кроме того, к бурым водорослям 
условно относят вымершее семейство Prototaxi-
taceae. Этого последнего семейства касались в 
своих работах Carruthers, 1872; Horich, 1916, 
Kidston a. Lang, 1924; Krausel a. Weyland, 1934;. 
Solms-Laubach, 1895; Stockman et Williere, 
1938 и др. 
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СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ 

ПОРЯДОК FUCALES. ФУКУСОВЫЕ 
Слоевище разнообразной величины и разной 

•формы, большей частью сложного морфологиче
ского строения. Ткани сильно дифференцирова
ны, как у ламинариевых. Бесцветные волоски, 
развиваются в особых углубленияху слоевища— 
криптостомах. Размножение половое, оогамное. 
Антеридии и оогонии развиваются в специаль
ных, обособленных участках, погруженных в 
слоевище,— в скафидиях, либо в разбросанных 

Fucus T o u r n e f o r t , 1700. Тип рода — 
F. vesiculosus Linne, 1626; современный. Слое
вище в виде кустов различной величины, силь
но дихотомически разветвленных, с небольшим 
округлым стволиком, начинающимся небольшой 
конической подошвой. Ветви плоские, линей
ные, линейно-клиновидные, кожистые, со сре
динным нервом, воздушными пузырями и воз
душными полостями-вздутиями или без них, 

Рис. 1—3. 
1 — Fucus v e s i c u u s u s Linne, соврем. (Киселев, Зинова, Курсанов, 1953). 2, 3 

соврем. (Киселев, Зинова, Курсанов, 1953) 
• Sargassum confusum Agardh, 

по всему слоевищу или сконцентрированных в 
определенных местах — рецептакулах. Деле
ние на гаметофит и спорофит отсутствует. 

СЕМЕЙСТВО FUCACEAE DUMORTIER, (1822) 

Слоевище обычно крупное, мощное, большей 
частью правильно разветвленное, может быть 
разделено на небольшой стволик, начинающийся 
с конической подошвы, и массу ветвей, плоских, 
линейных или цилиндрических. На ветвях 
развиваются воздушные пузыри, воздушные 
полости (возникающих вследствие разрыва тка
ней внутри слоевища), рецептакулы и крипто-
стомы. Растения однодомные и двудомные, обыч
но многолетние. 

1 Сокращенные диагнозы порядка, семейства и сов
ременных родов даны по А. Д . Зиновой. 

с гладкими волнистыми или зубчатыми краями и 
большей частью с криптостомами. У крупных 
форм ветви внизу иногда на г / 2 длины оголенные, 
прутовидные вследствие разрушения пластин
чатой части (рис. 1). Много современных видов. 
Третичные — ныне. Третичные (криптомактро-
вые слои) Кавказа. Современное распростра
нение— северные моря, Атлантический и Тихий 
океаны. 

СЕМЕЙСТВО SARGASSACEAE DE ТОМ, 1891 

Слоевище крупное, сильно разветвленное, 
распадается обычно на короткий стволик, начи
нающийся подошвой, и на значительное количе
ство ветвей, тонкоцилиндрических, почти ните
видных или сдавленноцилиндрических. У не
которых родов бывают короткие листообразные 
пластинки с центральной жилкой, с криптосто
мами или^без них. На цилиндрических ветвях 
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развиваются криптостомы, воздушные пузыри 
и обычно мелкие, цилиндрические или стручко-
видные рецептакулы. 

Cystoseirites S t e r n b e r g , 1833. Тип рода — 
С. partschii Sternberg, 1833; миоцен, Трансильва-
ния. Отпечатки, похожие на Cystoseira Agardh, 
сильно ветвящихся кустиков со стволиком и 
многочисленными ответвлениями, которые несут 
местные раздувы и стручковидные окончания 
(рецептакулы?) (табл. XII , фиг. 5). Несколько 
видов. Триас — третичные. Третичные Кав
каза, 3 . Европы, триас Германии. 

Sargassum A g a r d h , 1821. Тип рода S. vulgare 
Agardh, 1821; современный. Слоевище в виде 
сильно разветвленных кустиков, со стволиком 
и конической подошвой. Стволик обычно ко
роткий, толстый, с пучком длинных главных 
ветвей, отходящих от его вершины. Последние 
в основании сильно утолщены, выше тонкие, 
округлоцилиндрические или плоские, узколи
нейные, обычно сильно разветвленные. Самые 
нижние веточки на боковых ветвях второго по
рядка листовидные, часто с криптостомами и с 
ребром посредине. Вся остальная часть ветви 
как бы .выходит из пазухи листовидных веточек. 
Воздушные пузыри одиночные, на коротких 
ножках сидят в пазухах или на месте листовид
ных веточек, часто с выростами разнообразной 
формы на своей верхушке (рис. 2—3; табл., 
XII, фиг. 6). Несколько видов. Третичные 
— ныне. Третичные Кавказа. Современное рас
пространение — в большинстве морей. 

СЕМЕЙСТВО PROTOTAXITACEAE PIA, 1927 
НЕОПРЕДЕЛЕННОГО СИСТЕМАТИЧЕСКОГО 

ПОЛОЖЕНИЯ 

Единственный род Prototaxites Dawson. 

Prototaxites D a w s o n , 1859 (Nematophycus 
Carruthers, 1872; Nematophyton Penhallow, 1889; 
Cryptoxylon Kidston, 1897; Nematoxylon Daw
son, 1863; Celluloxylon Dawson, 1881). Тип рода 
— Prototaxites iogani Dawson, 1859; н. девон, 
Канада. Растение первоначально принималось 
за ствол хвойного дерева и сравнивалось с 
Taxus. Известны только стволоподобные части 
растения, иногда достигающие крупных разме

ров (до 1 м в диаметре), образованные сплошным 
рыхлым сплетением вертикально идущих по 
«стволу» гифовидных или волосовидных трубо
чек, различаемых лишь в лупу. Настоящая кле
точная ткань и утолщения в стенках, свойствен
ные трахеидам сосудистых растений, отсутству
ют. Трубочки у одних форм одинакового диа
метра, у других — разного, что создает иногда 
впечатление зон роста, подобно годичным коль
цам высших сосудистых растений. Диаметр 
маленьких трубочек достигает 1—3—7 р, диа
метр более крупных 25—70 [х. Загадочна устой
чивость трубочек, сохраняющихся в ископае
мом состоянии всегда в ненарушенном виде 
и придающих телу внешний вид древесины. 
Существует мнение, что их стенки имели твер
дую конституцию и, быть может, даже состоя
ли из хитина. Среди многочисленных видов обо
собленно стоит Prototaxites psygmophylloid.es  
из н. девона Германии, тело которого образовано 
из широких веерообразных рассеченных лопас
тей, вряд ли Т имевших в основании крепкий 
«ствол» (рис. 4). По мнению Хёга (Hoeg). это-

Рис. 4. Prototaxites psygmophylloides 
Krausel et Weyland, 1/4; н. девон, Рейн 

(Крейзель, 1950) 

растение, по-видимому, является паренхима 
тозным, а не трубчатым, и его следует выделить 
в особый род Germanophyton. Более 13 видов, 
плохо отличающихся друг от друга. Силур — 
девон; расцвет в н . и ср. девоне. Н. девон 3 . Си
бири (Торгашино), силур — девон 3 . Европы и 
С. Америки. 

ПОРЯДОК LAMINARIALES 1 . ЛШИНАРИЕВЫЕ 

Гаметофит и спорофит различаются по морфо
логическому и анатомическому строению. Гаме
тофит всегда микроскопический и в ископаемом 

1 По А. Д . Зиновой '{«Определитель бурых водо
рослей северных морей СССР», М.-Л., 1953). 

состоянии не известен. Спорофит крупных раз
меров, слоевище его расчленено на основную, 
стеблевидную и корневидную части. Основная 
часть слоевища шнуровидная или пластинча
тая, разнообразной формы, простая, рассечен
ная или разветвленная, часто снабженная воз-
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душными пузырями. Стеблевидная часть мел
ких и больших стволиков, простых или раз
ветвленных, иногда достигающих многих мет
ров длины. Корневидная часть в виде конусо
видных или дисковидных утолщений на ниж-

' нем конце стволика или в виде разветвленных 
ризоидов сложного анатомического строения. 
Ткани слоевища сильно дифференцированы: 
в центре выделяется проводящая ткань, обра
зованная ситовидными трубками, с ходами, вы
деляющими слизь. Рост происходит в особой 
зоне, обычно расположенной на границе между 
основной, пластинчатой, и стеблевидной частя
ми. Зооспоры развиваются на поверхности ос
новной части или на особых придаточных пла
стинах и окружены парафизами, часто снаб
женными на своей вершине слизистыми колпач
ками. 

К этому порядку условно относятся ниже
следующие роды. 

Angarolaminariopsis A n a n i е v, 1956. Тип 
рода — A. zinovae Ananiev, 1956; п. девон, Тор-
гашино. Известна только нижняя часть слое
вища, распадающаяся, как у современной лами
нарии, на три части: органы прикрепления, 
короткий стволик и неполно сохранившуюся 
пластину. Органы прикрепления имеют вид 
разветвленных ризоидов. Стволик в поперечном 
сечении круглый, состоит из микроскопически 
малых гифовидных трубочек. Переход от ство
лика к пластине не очень резкий. Лентовидная 
пластина, шириной 2—3 см, сохранилась на 
отпечатках не полностью; замеренная длина от 
стволика до обломанной части около 10 см; веро

ятно, она была значительно большей. Наружный 
(коровый) слой образует клеточную ткань из 
скошеннопрямоугольных клеток и более тол
стый внутренний слой из изометричных рыхлых 
клеток. Края пластины цельные или волнисто-
зубчатые (табл. XII I , фиг. 3, 4). Н. девон, 
Торгашино (у Красноярска). 

Jenisseiphyton A n a n i e v , 1954. Тип рода — 
J. lebedevii Ananiev, 1954; н. девон, Торгашино. 
Отпечатки стелющегося трубчатого слоевища, 
изредка узкодихотомически разветвленного, 
с лентовидными боковыми выростками. Расту
щие концы слоевища всегда свернуты в плоскую 
спираль. Ширина наиболее старых частей слое
вища достигает в отпечатках 2—2,5 см, у более 
молодых до 0,7 см, что при трубчатом строении 
дает истинный диаметр соответственно 1,3— 
1,8 и 0,4 см. Общая длина слоевищ достигала, 
вероятно, нескольких метров. Лентовидные бо
ковые органы расположены равномерно и почти 
супротивно (мутовчато) по противоположным 
сторонам трубок, всегда влагалищеобразно опу
скаясь на последние. У старых слоевищ они 
распростерты прямолинейно, у юных всегда 
круто отгибаются кверху и на концах имеют 
плоские спиральные завитки (рис. 5). Ширина 
лентовидных боковых органов у основания до
стигает 5—7 мм, у верхушек — до 2—2,5 мм 
при общей их длине до 5—7 см. На нижней и 
верхней сторонах слоевища наблюдаются ред
кие одиночные выросты, которые можно истол
ковать как зацепки для его прикрепления. Ор
ганы размножения не найдены, проводящая си
стема отсутствует (рис. 5; табл. XII , фиг. 1—4; 

Рис. 5. Jenisseiphyton rudnevae (Peresvetov) Ananiev: реконструкция, X l / 4 ; н. девон, Торгашино у 
г. Красноярска (колл. А. Р. Ананьева) 
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табл. XI I I , фиг. 1, 2). Один вид. Н. девон Вне СССР: Drydenia Fry et Banks, 1955; 
Рыбинской, Северо-Минусинской и Тувинской Enfieldla Fry et Banks, 1955; Hungerfordia Fry 
впадин. e * Banks, 1955; Nematothallus Lang, 1937. 
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ТИП X A N T O P H Y T A (HETEROCONTAE). 

ЖЕЛТО-ЗЕЛЕНЫЕ, ИЛИ РАЗНОЖГУТИКОВЫЕ 1 

ВОДОРОСЛИ 

ОБЩАЯ ЧАСТЬ 

История изучения 

Ископаемые желто-зеленые водоросли Botryo-
соссасеае начали изучать в связи с исследова
нием углей и горючих сланцев в самом конце 
последней четверти XX в. Давид (David) в 
1890 г. отмечал участие в образовании «кероси
новых сланцев» (торбанит) сферических тел, 
отнесенных им к остаткам пресноводных водо
рослей. Бертран и Рено (Bertrand et Renault, 
1892—1893, Renault, 1899) исследовали под ми
кроскопом богхедовые угли Австралии, Амери
ки и Европы, где ими было найдено и описано 
несколько родов водорослей (Pila, Reinschia, 
Thylax, Cladiscotallus) из описываемой группы. 
Более поздние исследования М. Д. Залесского 
(1914—1928Ь 2) показали, что углеобразующая 
богхед водоросль близка к форме Botryococcus 
braunii Kiizing; тех же взглядов придерживался 
Тиссен (Thissen). Еще Шода (Chodat) считал, 
что современные ботриококки, скопляясь после 
смерти на поверхности, являются причиной 
образования жиров. Бертран подтвердил, что 
Pita является водорослью, близкой к современ
ному Botryococcus. 

В 1936 г. появились исследования по морфо
логии современного Botryococcus braunii (Black
burn a. Temperley, 1936). Фреми и Данжар (Fre-
my et Dangeard, 1938) показали, что многочислен
ные ботриококки из современных озер Швеции 
и из третичных черных глин Франции принадле-

1 Составили В. П. Маслов (история изучения, мор
фология, геологическое значение) и С. Н. Наумова 
(остальное). 

жат к одному роду. В период с 1924 по 1952 г. 
ряд исследователей — Джеффри, Брэдли, Уайт 
(Jeffry, Bradly, White) пришли к выводу об 
огромном значении ботриококков в образова
нии не только богхедов, но и нефтяных сланцев. 
В СССР углепетрографическими работами, на
чатыми М. Д. Залесским, установлено также 
участие водорослей типа Pila и Cladiscothallus 
в образовании богхедов разного возраста (Нау
мова, 1934). 

Общая характеристика и морфология 

Тип разножгутиковых лишь недавно выделен 
из типа зеленых водорослей (Chlorophyta) и 
представлен немногочисленными микроскопиче
скими представителями (100 родов и 250 видов), 
в большинстве пресноводными. Они отличаются 
строением своих подвижных клеток-зооспор, 
которые имеют по два жгута неравной длины и 
неодинакового строения. Более длинный жгут, 
направленный при движении вперед, обнару
живает при соответствующей окраске перисто 
расположенные отростки. Более короткий 
жгут, направленный при движении в сторону и 
даже назад, совершенно гладкий, как жгуты 
зеленых водорослей. Представители разножгу
тиковых отличаются желтовато-зеленой окрас
кой хроматофоров, что обусловлено добавоч
ными пигментами — ксантофилом и кароти
ном; в них обычно не отлагается крахмал, а 
продуктом ассимиляции служит масло. Поло
вой процесс с достоверностью не установлен. 
Разножгутиковые, большей частью неподвиж-
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ные формы, в вегетативном состоянии размножа
ются делением и образуют слизистые колонии. 
Подобные формы объединяются в порядок Не-
terocapsales, представителями которых является 
ботриококкус (Botryococcus). Последний обра
зует колонии неправильной формы, где в плот
ной слизи находятся лишенные жгутиков клет
ки. Жгутики образуются при размнбжении зоо
спор. 

Как наиболее типичную и наиболее изучен
ную форму приведем Botryococcus. Водоросль 
образует колонии, основой для которых служит 
клетка с целлюлозной оболочкой, частично 
вложенная в коническую или яйцевидную каме
ру. Стенки, прилегающие непосредственно к 
клетке, являются продуктом ее выделения и 
частично окружают ее. Первая такая оболоч
ка называется «наперстком», имеет восковой и ку-
тикулярный характер. «Наперсток» включен в 
более крупное образование — «чашечку», также 
образованную клеткой и состоящую из жирового 
вещества (рис. 1). Колония растет благодаря 

Рис. 1. Схема строения Botryococcus 
braunii Kutzing, показывающая две 
клетки колонии (к), X 3500 (Black

burn, 1936): 
с м — слизистая масса, к. к. крышка клет
ки, ц. о — целлюлозная оболочка, н — 
«наперсток» — кутикулярная оболочка ка
меры, м. н — материнский «наперсток», сле
ды оболочки материнской камеры, ч — ча
шечка из жирового вещества, м. ч — чашеч
ка материнской клетки (с видимой слои

стостью по краю) 

продольному делению клеток на две. Дочерние 
клетки образуют новые «наперстки» «чашечки» 
внутри старой «чашечки». При множественном 
делении образуется округлая или почковидная 
колония, связанная основаниями «чашечек»или 
тяжами. 

В ископаемом состоянии клетки находятся 
в разрушенном виде, но основная структура 
колоний хорошо сохраняется, так как слагается 
восковым и жировым «скелетом», если вещество 

не метаморфизовалось в процессе осадкообразо
вания и углефикации в резиноподобную массу. 
Эта структура колоний ботриококков выдержи
вает деминерализацию при помощи мацерации 
в различных кислотах и щелочах. 

Исследования ведутся в прозрачных шлифах. 
Шлифы делаются в вертикальном (перпендику
лярном к слоистости) и горизонтальном направ
лениях. 

Принципы систематики 

Тип разножгутовых разделяется на следую
щие порядки: Heterochloridales, Heterocapsales, 
Heterococcales, Heterothrichales, Heterosiphona-
les. В ископаемом состоянии встречаются толь
ко представители порядка Heterothrichales (Bot-
ryococcaceae). 

Геологическое значение 

До настоящего времени группой Botryococca-
сеае не пользовались как возрастными указа
телями, но они являются важными углеобразо-
вателями. Их значение в образовании сапропе-
литов, богхедов и кеннеллевых углей от кар
бона до третичных отложений широко известно 
во всем мире. Особенно часто встречаются роды 
Рйа и Cladiscothallus в углях перми и карбона* 
а в третичных горючих сланцах — Botryococ
cus. 

В последнее время с ископаемыми ботриокок-
ковыми водорослями стали связывать нефтенос
ные осадки как в Америке {Botryococcus), так 
и в СССР и других странах. По-видимому, мно
гие горючие сланцы с битумным содержанием 
обязаны своим происхождением ботриококковым 
водорослям как в палеозое, так и в мезозое и 
кайнозое. 

В современном планктоне оз. Балхаш широ
кое распространение имеет один вид— Botryo
coccus braunii, который после отмирания, 
скопляясь в массе на дне озера, образует сап
ропель. Подобные отложения в виде горючих 
ископаемых наблюдаются в палеозое и ме
зозое. Так большинство ископаемых сапропе
левых отложений (богхед и др.) сложены глав
ным образом остатками ботриококка (p. Pita 
и др.). 

Таким образом, тип разножгутиковых, 
в особенности представители сем. Botryococca-
сеае, имеет, кроме научного, и большое прак
тическое значение. Представители других по
рядков—Heterochloridales, Heterococcales и Не-
terosiphonales — пока в ископаемом состоянии 
не известны. 
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СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ 

ПОРЯДОК HETEROTRICHALES. ГЕТЕРОТРИХОВЫЕ 

Клетки исключительно с ослизненной обо
лочкой, образующие в результате деления 
слизистые скопления — колонии. Клетки в них 
большей частью сохраняют пульсирующие ва
куоли и иногда «глазки». Жгутиковые стадии 
бывают только при размножении, причем ве
гетативная клетка прямо может превращаться 
в зооспору, выбрасывая жгутики. У некоторых 
колоний клетки погружены в слизь или сидят 
на слизистых ножках. Очертание у свободно
плавающих колоний округлое, нередко они 
соединены слизистыми тяжами в неправильные 
группы. Колонии, прикрепленные к субстрату, 
имеют очертания в виде слизистых разветвлен
ных тяжей. Расположение клеток в колонии 
равномерное, или клетки радиально ориенти
рованы в периферическом слое. Некоторые 
колонии внутри полые, другие неполые. 

СЕМЕЙСТВО BOTR YOCOCCACEAE WILLE, 1909 

Слизистые' колониальные планктонные не
подвижные водоросли, образующие неправиль
ные колонии из клеток, лишенных жгутиков, 
погруженных в плотную маслянистую слизь. 
При размножении вырабатываются неравно
мерной величины зооспоры, снабженные жгу
тиками. В филогенетическом отношении во
доросли этого семейства ведут свое начало от 
флагеллатоподобных представителей (Hetero-
chloridales), которые имеют строение жгути
кового аппарата, сходное с разножгутиковыми. 

Pila B e r t r a n d et R e n a u l t , 1892. 
Тип рода — P. bibractenis Bertrand et Renault, 
1892; пермь, С. Франция. Колониальная во
доросль в виде сфероидальных комочков с 
небольшой внутренней полостью. Стенки ко
лоний из ряда клеток, вытянутых по радиусу. 
Стенки клеток состоят из резиноподобного 
вещества, не растворимого в кислотах и щело
чах. В шлифах в проходящем свете цвет светло-
желтый. На вертикальных шлифах форма имеет 
эллипсоидальное очертание вследствие сдав
ленности по одному диаметру и с очень неболь
шой полостью внутри. На горизонтальных 
шлифах — вид округлых или овальных ко
мочков с ячеистой поверхностью тела. Размер 
колоний около 190—220 (х. Колония содержит 
до 600—700 клеток. Диаметры отдельных кле
ток около 15—18 [л. Виды различаются по раз
мерам клеток. Более шести видов (рис. 2; 
табл. XVIII, фиг. 6). Палеозой — мезозой, пре
имущественно в богхедах, кеннеллевых углях 

и сапропелитах. Н. и ср. карбон Подмосков
ного бассейна и Донбасса, юра Иркутского 
бассейна; карбон Англии, Франции, Германии. 

. Reinschia B e r t r a n d et R e n a u l t , 1893. 
Тип рода — R. australis Bertrand et Renault, 
1893; пермь, Австралия (Нов. Ю. Уэльс). Коло
ниальная водоросль в виде округлого полого 
шара, состоящего из одного ряда клеток с 
большой внутренней полостью и более узким, 
чем у Pila, клеточным кольцом вокруг тела, 
что ведет к резкому сплющиванию колонии 
в породах. Цвет колоний светло-желтый. Клет
ки состоят из резиноподобного вещества, не 
растворимого в кислотах и щелочах. На вер
тикальных шлифах колонии резко сплющены 
по напластованию, отчего имеют вид вытяну
того тела с большой полостью внутри. На 
горизонтальном шлифе имеют более правиль
ные, округлые очертания, с малозаметной внут
ренней полостью. Контур колонии с наружной 
стороны мелковыямчатый или шиповатый от 
выступающих мелких клеток. С внутренней 
стороны поверхность колонии ровная. Размер 
колонии около 300 [х. Диаметр клеток около 
20—30 [л. Количество клеток в колонии дости
гает 400—500 (рис. 3, 4; табл. XVIII , фиг. 7). 
Карбон — пермь. Карбон Подмосковного бас
сейна и Башкирской АССР; пермь Австралии, 
нижняя часть кульма США, Германии, Испа
нии, ср. карбон Шотландии, Англии. 

Thylax R e n a u l t , 1896. Тип рода— 77г. bri-
tanicus Renault, 1896; карбон, Отен (Франция).. 
Колониальная водоросль округлого очертания, 
с внутренней полостью, соединяющейся с внеш
ней поверхностью. Внешняя поверхность слое
вища состоит из одного ряда клеток. Послед
ние призматические; длина больше ширины. 
Внутренние стенки клеток сильно утолщены 
по сравнению с боковыми. Внутренняя часть 
слоевища бурая. На горизонтальном шлифе 
у центральной полости четыре боковых ответв
ления, расположенных по радиусу сферы и 
разделяющих слоевище на несколько сегментов. 
Боковые ответвления могут делиться еще раа 
и соединять внутреннюю полость с поверх
ностью. Молодые особи состоят из двух — че
тырех клеток того же диаметра, что и взрослые 
особи. Диаметр слоевища около 42 [х, диаметр 
полости около 32 jx, диаметр внешних клеток 
около 6—7 [х. Цвет слоевища желтый. Состоит 
из жироподобного вещества и не подвергается 
разложению при действии кислот и щелочей. 
Род отличается не только формой клеток, но-
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Рис. 2—8. 
2 — P l l a karpinskyt Zalessky; н. карбон, Подмосковный бассейн (Наумова, 
1934). 3 — Reinschia sp„ вертикальное сечение X 200; угли н. карбона 
Туймазы (Башкирия) (Наумова, 1940). 4 — Reinschia a u s t r a l i s Bertrand et 
Renault, вертикальное сечение, x 150 (Renault, 1899). 5 — Thylax b r i t a -

nicus Renault, 1896, горизонтальное сечение, X 400, богхед «Армадаль»: 
а — клетки, в — внутренняя полость, м. к — молодые колонии (Renault, 
1896). 6 — Cladiscothallus gapievi Naumova, мацерация, X 550; угли н. 
карбзн.1, Подмосковный бассейн (колл. С. Н. Наумовой). 7 — Cladiscot

hallus keppeni Renault, 1895, мацерация, X 750; угли Jk.карбона, Под
московный бассейн (Renault, 1896). 8 — P a s t i l l u s cellulosus Zalessky, 1928, 
вертикальное сечение, X 440; угли пермокарбона. Минусинский бассейн 

(Залесский, 1928) 

особенно внутренней полостью, соединяющей
ся с внешней поверхностью благодаря отвер
стиям, возможно, расположенным симметрич
но, что позволяет сравнивать его с некоторыми 
ныне живущими водорослями (рис. 5). Карбон 
Подмосковного бассейна, Башкирской АССР, 
Англии, Франции. 

Cladiscothallus R e n a u l t , 1896. Тип 
рода — С/, keppeni Renault, 1896 *; карбон, 

1 Ранее относилась к синезеленым водорослям. 

Подмосковный бассейн. Колониальная крупная 
ветвистая водоросль дискоидальной формы. 
Состоит из расходящихся из одного центра 
трубчатых ветвей, многократно дихотомиру-
ющих. Стенки клеток из резиноподобного ве
щества, не растворимого в кислотах и щелочах. 
В тонких шлифах цвет светло-желтый. Состоит 
из тесно сближенных, ясно выраженных кле
ток, образующих трубчатые ветви. При сильном 
разложении колония превращается в бесфор
менную массу. Размеры колоний доходят до 
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200—300[х, длина отдельных клеток около 4—5(х, 
ширина около 2—3[А (рис. 6 и 7). Несколько 
видов. Карбон Подмосковного бассейна и Фран
ции. 

Pastillus Z а 1 е s s к у, 1928. Тип рода — 
P. cellulosus Zalessky, 1928; в. карбон — пермь, 
Минусинский бассейн. Сравнительно крупная 
колониальная водоросль в виде полого шара 
с ячеистым строением стенок. Цвет колонии 
желтый. Стенки клеток состоят из резино
подобного вещества, не растворимого в кислотах 
и щелочах. На вертикальном шлифе колония 
имеет сильно вытянутое очертание с полостью 
внутри. Стенки кольца колонии состоят из 

нескольких рядов клеток-ячеек (до шести кле
ток). Последние находятся на разных стадиях 
развития колонии — от самых молодых (мел
ких) до самых старых (крупных). Длина ко
лонии достигает 1,4 мм, толщина 70;х. Вели
чина отдельных клеток около 7[х. В каждой 
клетке овальное, более темное тельце, до 3[л. 
в диаметре, представляющее, вероятно, уце
левшее от разрушения клеточное ядро с при
легающей к нему плазмой или только одно 
ядро. В других случаях сохранились только 
клеточные стенки, без содержимого в них, 
и потому клетки имеют вид ячеек (рис. 8). 
Один вид. В. карбон — пермь Минусинского 
бассейна. 
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ТИП CHLOROPHYTA. ЗЕЛЕНЫЕ ВОДОРОСЛИ 

ОБЩАЯ 

Тип Chlorophyta характеризуется зеленым 
цветом, обусловленным наличием зеленых хро-
матофор с хлорофиллом и другими пигментами. 
Цвет у некоторых форм (Т rentepohlia) маски
руется маслом с гематохромом. Питание ис
ключительно автотрофное. Размножение по
ловое, бесполое и вегетативное. 

Тип хорошо изучен; включает около 360 
живущих родов и 5700 видов, к которым нужно 
прибавить несколько десятков ископаемых 
форм. 

Среди зеленых водорослей встречаются од
ноклеточные и многоклеточные формы. Наи
более обычный тип многоклеточного строения — 
простая или ветвящаяся нить из одного ряда 
клеток. Но в ископаемом состоянии хорошо 
сохраняются «неклеточные» водоросли из по
рядка сифоновых (Siphonales) вследствие от
ложения известковой оболочки на периферии 
слоевища. Последнее достигает сравнительно 
больших размеров (до 50 см) и нередко имеет 
сложную форму, несмотря на примитивное 
строение из одной или нескольких крупных 
клеток-полостей со многими клеточными яд
рами. На сифоновых водорослях мы остано
вимся ниже более подробно, так как они имеют 
важное значение. 

Менее ясные ископаемые водоросли близки 
к Protococcales. Так как зеленые водоросли 
имеют очень разнообразные структуры, способ 
роста, местообитание и значение для геоло
гии, ниже более подробно охарактеризованы 
отдельные порядки, важные для палеонтолога. 

История изучения 

Ископаемые зеленые водоросли изучаются 
уже более столетия, но вначале их известковые 

1 Составил В. П. Маслов. 

ЧАСТЬ1 

чехлы относили главным образом к животному 
царству. Первыми исследователями, обратив
шими внимание на остатки сифоновых водо
рослей, но считавшие их за животных, были 
Ламарк, описавший роды Ovulites и Dactylo-
рога, и Ламуру — роды Halimeda, Neomeris, 
Cymopolia и т. д. Несколько позднее Аршиак 
(Archiac, 1843) определил органы размно
жения ацикулярий (сифоновых водорослей) 
как фораминиферы, и только Мюнье-Шальма 
(Munier-Chalmas, 1877, 1879) сравнивал все 
эти известковые остатки с ныне живущими 
известьотлагающими зелеными водорослями. 
Ряд исследователей в 40-х и 50-х годах XIX 
столетия описал известковые чехлы сифоней 
как остатки животных, и лишь в конце XIX 
или даже в начале XX в. эти ископаемые были 
отнесены к водорослям. 

Вторая половина XIX в. и особенно 90-е 
годы изобилуют описаниями и исследованиями 
ископаемых сифоновых водорослей. Ротплетц, 
Штоллей, Штейнман, Тула (Rothpletz, Stolley, 
Steinmann, Toula) включились в это изучение 
(при этом они чаще считали их водорослями), 
дали основание для систематики и выработа
ли методику изучения. В 90-х годах XIX в. 
Штоллеем (Stolley, 1896) было начато изу
чение отечественных сифоней ордовика При
балтики. 

В самом конце XIX в. Рено и Бертран 
(Renault et Bertran) начали петрографическое 
и палеонтологическое изучение углей и бог-
хедов. Им удалось установить участие в обра
зовании углей зеленых водорослей, которые 
впоследствии частично были отнесены к Xanto-
phyta. Эти работы были продолжены М. Д. За-
лесским в 1928 г. и Еловским в 1930 г. на рус
ском материале. 

В начале XX в. Шубертом и Ли (Schubert, 
Lee) были описаны роды Mizzia Schubert, 1908 
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и Koninckopora Lee, 1912. Первый род оказался 
пермским ископаемым мирового распростра
нения и изучался в СССР А. Н. Карпинским, 
В. Н. Махаевым и др. Второй род считали 
остатками мшанок, гастропод и т. п. до тех 
пор, пока в 1942 г. Вуд (Wood, 1942) не доказал 
принадлежности конинкопор к сифонеям. 

В 20-х годах нашего столетия начал свои ис
следования Пиа (Pia, 1922, 1925, 1928), изу
чивший остатки мутовчатых сифоней, в осо
бенности триасового возраста. Благодаря этим 
работам триас Альп был расчленен при помощи 
мутовчатых сифоней. 

В те же годы Мореллэ (Morellet, 1922) стал 
изучать сифоней мезо-кайнозоя и описал ряд 
новых, сложно построенных родов, в даль
нейшем (в 1930—1955 гг.) подтвержденных 
работами нескольких исследователей (Pfen-
der, 1927; Favre, 1932; Carozzi, 1952; Elliott , 
1957; Endo, 1961; Herak, 1960; Hoeg, 1932; 
Johnson, 1954; Kochansky, 1960; Krivan-Hut-
ter, 1957; Dorr, 1942). 

В 30-х годах в СССР были открыты новые 
сифоней Calcifoliutn из кодиевых (Швецов и 
Бирина, 1935) и Beresella из мутовчатых си
фоней (Махаев, 1940; Маслов и Кулик, 1956). 

Наконец, в 40-х и 50-х годах в СССР был 
описан ряд новых родов мутовчатых сифоней 
как из нижнего палеозоя (включая кембрий), 
так и из среднего и верхнего палеозоя и из 
третичных отложений (Вологдин, 1940; Кордэ, 
1950,- 1957; Маслов, 1935, 1937, 1955, 1960 1 > 2, 
Хворова, 1949; Москаленко, 1952; Ливенталь, 
1946; Ализадэ, 1954). 

Принципы систематики 

По происхождению Chlorophyta обычно свя
зывают с группой жгутиковых. Простейшие 
представители зеленых водорослей сохранили 
в вегетативном состоянии жгутики, но отли
чаются наличием полового процесса. При раз

множении зеленых водорослей, лишенных жгу
тиков, в вегетативном состоянии часто обра
зуются зооспоры и гаметы, снабженные жгу
тиками, что указывает на связь этих форм со 
жгутиковыми. 

Тип Chlorophyta делится на два класса: 
собственно зеленые водоросли, или равножгу-
тиковые (Euchlorophyceae, или Isocontae) и 
сцеплянки (Conjugatae), различающиеся спо
собом размножения. Некоторые ботаники к 
зеленым водорослям относят харовые водо
росли, здесь выделенные в особый тип. 

Класс Isocontae (равножгутиковые) чаще все
го делится на порядки: 

1) Volvocales — вольвоксовые, одноклеточ
ные и колониальные формы со жгутиками в 
вегетативном состоянии; 

2) Protococcales — протококковые, однокле
точные и колониальные формы, в вегетативном 
состоянии неподвижные; 

3) Ulotrichales — улотриховые, многокле
точные, большей частью нитчатые формы; 

4) Siphonales — сифоновые, неклеточные фор
мы. 

Порядок Volvocales делится на четыре се
мейства. В ископаемом виде встречены формы, 
относимые Пиа к роду Gloecystis Naegeli. 

Порядок Protococcales делится на три се
мейства: Chlorococcaceae, Hydrodictyaceae и Sce-
nedesmaceae. Из двух первых семейств из
вестны проблематические ископаемые предста
вители. 

Порядок Ulotrichales состоит из восьми се
мейств. В ископаемом состоянии не известны. 

Порядок Siphonales включает два семейства: 
Codiaceae и Dasycladaceae, имеющих своих 
представителей с кембрия. 

Класс Conjugatae делится на три семей
ства. Из них, возможно, Desmidiaceae имеют 
проблематических ископаемых представите
лей, относимых к группе Hystricosphaera-
сеае. 

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ 

КЛАСС E U C H L O R O P H Y C E A E ( I S O C O N T A E ) . Р А В Н О Ж Г У Т И К О В Ы Е 

ПОРЯДОК PROTOCOCCALES. ПРОТОКОККОВЫЕ 1 

Протококковые представлены одноклеточны
ми и колониальными формами. Они не имеют 
нитчатого строения и неподвижны в вегета-

1 Составила С. Н. Наумова. Описываются только 
те систематические единицы, представители которых 
встречаются в ископаемом состоянии. 

тивном состоянии. Клетки у некоторых пред
ставителей шаровидные, с твердой оболочкой, 
дающей реакцию на целлюлозу (а не на пек
тин, как у волвоксовых). У водяной сетки 
{Hydrodiction), как у более высокоорганизован
ной, клетки крупные, многоядерные, со слож
но рассеченным постенным хроматофором 
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1 
Р и с . 1—2. 

1 — Hydrodictyolites carbonis Elovski: горизонтвл 
бассейн (Еловсний, 1930). 2 — P e d i a s t r i t e s kidstonii 

(Залесски 

со многими пириноидами. Бесполое размно
жение осуществляется при помощи двужгу-
тиковых голых зооспор, которые образуются в 
большом количестве в производящей вегета
тивной клетке. У многих представителей 
зооспоры заменены апланоспорами — авроспо-
рами; развиваются они, как и зооспоры, путем 
деления клеточного содержимого на несколько 
одноядерных участков, где жгутики обычно не 
образуются, но одеваются целлюлозными стен
ками еще внутри оболочки материнской клетки. 
У колониальных форм зооспоры и авроспоры 
остаются соединенными вместе, тогда как у 
одноклеточных форм они по выходе из мате
ринской клетки разъединяются. Вегетативное 
деление клеток наряду с образованием зоо
спор наблюдается лишь у некоторых предста
вителей протококковых. Половой процесс из
вестен у значительного числа протококковых 
и представлен копуляцией изогамет. Послед
ние имеют сходное строение с зооспорами, 
причем зиготы превращаются в покоящуюся 
спору, либо прямо вырастают в новую особь. 

Многие одноклеточные и колониальные пред
ставители протококковых остаются соединен
ными слизью в виде неопределенной формы 
скопления и имеют слизистый характер. 

Протококковые — большей частью пресно
водные организмы, некоторые из них обитают 
вне воды. Развиваются они более обильно в 
присутствии органических веществ. Часто сре
ди них наблюдаются сапрофиты. 

В ископаемом состоянии известны предста
вители сем. Hydrodictyaceae. 

ьный шлиф, К 565; пермокарбон, Минусинский 
Zalessky, X 350; нижневолжские горючие сланцы 

й. 1928) 

СЕМЕЙСТВО H Y D R O D I C T Y A C E A E COHN, 1880 

Колониальные планктонные водоросли, со
стоящие из замкнутого цилиндрического мешка 
длиной до 1 мм; стенки его образованы круп
ными (до 1 см) клетками, соединенными кон
цами по три-четыре, создавая сеть с пяти-, 
шестиугольными ячеями. Оболочка клеток цел
люлозная. Размножение — двужгутиковыми 
зооспорами или двужгутиковыми гаметами. 
Зооспоры двигаются внутрь материнской клет
ки и соединяются здесь в новую сетку, высти
лающую внутреннюю поверхность материнской 
оболочки. Тем временем последняя набухает и, 
наконец, растворяется, благодаря чему моло
дая колония выходит на свободу. Предста
вители семейства широко распространены в 
пресных водах, богатых азотистым веществом. 
Многие формы живут вне воды. 

Hydrodictyolites E l o v s k i , 1930. Тип ро
да — Я . carbonis Elovski, 1930; пермокарбо-
новые угли (пласт «Мощный»), Минусинский 
бассейн. Водоросль состоит из сетки, которая 
имеет вид пяти- или шестиугольных смятых 
петель. В каждом узле сетки сходятся по три 
клетки; никакой внутренней структуры не 
заметно. Цвет стенок клеток в проходящем 
свете красно-бурый. Длина клеток в вертикаль
ном шлифе 30—40 [л., ширина 5 [А. Встречаются 
экземпляры, у которых размер клеток в 4 раза 
меньше (рис. 1). Один вид. Пермокарбон ми
нусинского бассейна. 

Pediastrites Z a l e s s k y , 1928. Тип рода — 
P. kidstonii Zalessky, 1928; горючие сланцы 
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нижневолжского яруса, Каширское месторож
дение, Ульяновская обл. Колониальная во
доросль в виде однослойной таблички из по
лигональных клеток с округленными поло
стями. Слоевище с большими пробелами или 
отверстиями овальной формы (длиной 31—40 [х 
и шириной около 25 [А). Срединные клетки 
(шириной около 11 (л) обычно с тремя лопастями, 

соединяющимися с соседними клетками. Кра
евые клетки, по-видимому, мало отличаются 
от срединных. Водоросль несколько напоми
нает современный Pediastrum clathratum 
(Schroeter), водящийся в стоячих водах (рис. 2; 
табл. XIV, фиг. 1). Один вид. Горючие 
сланцы нижневолжского яруса Ульяновской 
обл. 

ПОРЯДОК SIPHONALES. СИФОНОВЫЕ 1 

Водоросли с особым типом строения, назы
ваемым неклеточным; у таких водорослей сло
евище, нередко достигая крупных размеров и 
сложного расчленения — имитируя облик выс
ших растений, по существу, представляет собой 
одну огромную многоярусную клетку. Только 
у некоторых представителей внутри слоевища 
возникают особые целлюлозные выросты обо
лочки, соединяющие противоположные стенки 
и придающие слоевищу механическую проч
ность. Иногда при повреждениях возникают 
даже перегородки, отделяющие поврежденную 
часть от здоровой; перегородки обнаружены 
также при основании органов размножения. 
Однако при наличии перегородок, когда по
лучаются как бы многоклеточные организмы, 
многоядерность клеток сохраняется. Известны 
случаи выделения углекислого кальция в на
ружной, ослизняющейся части оболочки. Из
вестковый чехол сложен кальцитом и, по-
видимому, арагонитом. По химическому со
ставу это довольно чистый СаС0 3 с содержа
нием MgC0 3 от следов до 5,5% у современной 
Halimeda, в среднем около 3 % . 

Филогения 

Характерный отличительный признак си-
фоней — неклеточное строение слоевища. По-
видимому, оно произошло в результате раз
растания клетки и дифференцировки ее частей. 
Сходство такого строения с протококковым, 
у которых встречаются крупные многоядерные 
клетки, позволяет считать сифоней произо
шедшими из протококковых водорослей. Не
которые формы, как сифонокладус, дазикладус, 
ацетабулярия и др., снабженные перегородками 

у основания ответвлений, развились от форм, 
которые их не имели. Исходными формами 
сифоновых являются примитивные кодиевые 
с ветвящейся трубкой или сифоном, как у 
бриопсиса и вошерии. Более сложные мутов
чатые сифоней, несомненно, близки к кодие-
вым как по способу размножения, так и по 
анатомии слоевища, которое не достигло ти
пичного многоклеточного строения с правиль
ным делением клеток. Строение слоевища си
фоновых надо считать очень архаичным, что 
подтверждается присутствием примитивных си
фоней в н. кембрии и существованием в ордо
вике довольно сложных форм. В дальнейшем, 
вплоть до мела, происходили усложнение слое
вища и увеличение количества разнообразных 
форм. Современные живые формы — это лишь 
остатки вымерших ранее более многочисленных 
и более разнообразных сифоней. 

Для мутовочных сифоней Пиа (Pia, 1922) 
составил филогенетическую таблицу (рис. 3). 
В ней рядом с реконструкцией слоевища про
тив каждой формы помещены отдельные от
ветвления в более крупном масштабе. Схема 
Пиа далеко не полная, так как новый материал 
в нее не вошел, но все же она дает некоторое 
представление об эволюции мутовчатых си
фоней. Как видно из схемы, данные приведены 
начиная с ордовика 2 , в котором уже существо
вал ряд родов со сложной структурой слое
вища. Более древние кембрийские сифоней не 
могут быть с уверенностью отнесены к предкам 
этих родов. Поэтому таблица Пиа ниже ор
довика сейчас не может быть дополнена, но 
выше силура она, естественно, должна быть 
усложнена и изменена на основании новейшего 
материала. 

1 Составили: К- Б. Кордэ (Edelsteinia, Uraloporel-
la, Epimastopora, Unjaella, Cambroporelleae, Amguel-
leae, Seletonelleae, Vologdinelleae); E. Л. Кулик (Be-
reselleae, Rhabdoporella); В. П. Маслов (общая часть, 
Codiaceae, Actinoporella, Antrokoporelta, Turkmenia-
ria, Munieria, Kopetdangaria, Ovulites, Koninckopora, 
Ace'tabularieae, Ferganelleae, Cateniphicus, Paradella, 
Amicus, Linoporelleae, Triploporella); Т. А. Москаленко 
(Dasycladaceae — общая часть, Dasyporella, Vermipo? 
rella, Cyclocrinus, Coelosphaeridium, Mastopora, Mizzia). 

Геологическое значение 

Обызвествляющиеся сифоновые водоросли иг
рают роль руководящих ископаемых и поро-
дообразователей. Известные с кембрия по 

2 Силур, показанный на схеме, составленной Пиа в 
1920 г., надо понимать в старом объеме, т. е. включаю
щим и ордовик. 
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современный период, сифоновые водоросли пере
жили неоднократные периоды расцвета, сменяв
шиеся периодами депрессий. Пышное развитие 
мутовчатых сифоней впервые произошло в ор
довике и закончилось в готланде. В течение 
этого времени наблюдается появление ряда 
высокоразвитых мутовчатых сифоней со слож
ным известковым чехлом. В особенности мно
гочисленными в то время были мутовчатые 
водоросли, образовавшие округлые, довольно 
крупные слоевища, по периферии в различной 
степени обызвествленные (Coelosphaeridium, Су-
clocrinus, Mastopora и т. д.). Они были широко 
распространены в Прибалтике и в Казахстане, 
характеризуя мелкое плоскодонное море. В 
девоне такого изобилия форм не наблюдается, 
но материал из Кузбасса показал, что услож
нение слоевища мутовчатых сифоней и кодие? 
вых продолжалось, и мы просто мало о них 
знаем. Последние данные о сифонеях карбона 
доказали, что округлые крупные формы про
должают существовать (Koninckopora), дости
гая максимальных размеров в 50 см и рас
пространяясь по всей Восточно-Европейской 
платформе, территории Англии и США. В 
перми продолжается развитие мутовчатых си
фоней, среди которых мирового распростране
ния достигает p. Mizzia. В ср. триасе наблю
дается бурный расцвет мутовчатых сифоней 
в Центр. Европе, где они слагают мощные 
рифогенные тела и достигают большого разно
образия и сложности известкового чехла. Хо
рошо изученные отложения триаса Альп дали 
богатый материал по этим ископаемым. После 
триаса мутовчатые сифоней уже не достигают 
такого пышного развития, часть их вымирает, 
а часть дает принципиально новые известковые 
чехлы. В частности, с юры оформились роды 
с обызвествляющимися спорангиофорами (Aci-
cularia и др.), широко распространенные в 
третичное время и почти вымирающие в чет
вертичной системе. В третичное время, судя 
по имеющемуся материалу, наибольшего рас
цвета мутовчатые сифоней достигали в олиго-
цене. Уменьшение количества их видов к чет
вертичному времени может быть объяснено 
климатическими колебаниями в связи с при
ближением ледникового периода (так как си
фоновые водоросли — теплолюбивые формы, 
приуроченные в настоящее время к тропиче
ским и субтропическим зонам). 

Сифоновые водоросли являлись и являются 
распространенными породообразующими орга
низмами. Ныне они живут в субтропиках и 
тропиках, в мелководных заливах и атолловых 
лагунах (Halimeda), образуя подводные луга. 
Известковые чехлы их, судя по химическим 
анализам современных форм, дают чистую 

известь. В ископаемом состоянии они могли, 
конечно, вторично доломитизироваться. Обычно 
чехлы перекристаллизованы (особенно если они 
были арагонитовыми) и в шлифе имеют вид 
крупнокристаллического карбоната с темными 
полостями, заполненными пелитоморфным (или
стым) карбонатом. Исключением из этого пра
вила являются первично кальцитовые чехлы 
Calcifolium, у которого внутренние очень тон
кие каналы остаются светлыми на темном фоне 
(т. е. картина, обратная предыдущей). 

Ископаемые сифоновые водоросли (без ис
ключения) являются жителями нормально-со
леного моря с глубиной не более 50 м, и таким 
образом, они служат хорошими указателями 
фаций. Хотя эти водоросли часто участвуют 
в рифообразовании (даже в девонских отложе
ниях), сами по себе они не являются указа
телями на наличие рифа; наоборот, они обычно 
занимают мелководные участки, беа сильного 
прибоя, который характерен для внешнего 
края рифа. 

В ископаемом состоянии сифоновые водо
росли обычно встречаются в виде обломков. 
Членистые формы (Mizzia, Halimeda и др.) 
находят в породе большей частью изолирован
ными члениками, но в более глубоководных 
или более спокойных водах они иногда встре
чаются в виде ряда члеников, расположенных 
друг около друга в прижизненном положении. 
То же нужно сказать относительно «иголочек»— 
спорангофоров Acicularia,которые обычно встре
чаются в форме обломков или изолированных 
палочек, но находились и описывались в при
жизненном положении в виде целых зонтиков. 
В настоящее время сифоновые водоросли обыч
но описывают в шлифах, что и дает возможность 
определить главную массу ископаемого мате
риала. В шлифе мы имеем дело с сечением 
через чехол водоросли, и расшифровка его 
представляет ряд трудностей. Поэтому для 
более ясного представления необходим ряд 
сечений, из которых можно выделить про
дольный, осевой и поперечный разрезы, пред
ставляющие решающие сечения для опреде
ления. 

Порядок Siphonales делится на два семей
ства: Codiaceae и Dasycladaceae. 

СЕМЕЙСТВО CODIACEAE ZANARDINI, 1843 

Слоевище различной формы: шаровидной, 
шнуровидной, сплюснутой, не состоящее или 
состоящее из отдельных члеников. Нити слое
вища сплетаются, образуя сложное тело. Иног
да частично обызвествляются и образуют чех
лы. Семейство небольшое, плохо изученное в 
ископаемом виде. 
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Рис. 4—6. 
4 — Boueina hochstetteri Toula: 4a — продольное сечение, 46 — поперечное сечение, X 18; н. мел, Сербия 

(Pia, 1927). 5 — Calcifolium okense Schvetzov et Birina, 5a, 5в — поперечные сечения пластин, 56 — поперечное 
сечение стержня (белые пятна — каналы); 5г — поверхность выделенной пластины с ветвящимися каналами 

(черное), X 26; карбон, Подмосковье (колл.''В. П. Маслова). 6 — реконструкция известкового чехла Calcifolium 

(Маслов, 1956) 

Типичным представителем считается ныне 
живущий род Halimeda Lamouroux, известный 
также в третичных отложениях Европы и 
М. Азии. Слоевище внешне напоминает в ми
ниатюре кактус Opuntia. Оно состоит из пло
ских обызвествленных члеников, соединенных 
при жизни подвижно в ветвящиеся ряды при 
помощи необызвествленных участков слоевища. 
Органы размножения в ископаемом виде не 
сохраняются. После гибели растения извест
ковые членики отделяются друг от друга. 
В сечении известкового чехла наблюдаются 

многочисленные каналы. В центральной части 
они толще и расположены более или менее 
параллельно оси членика. Центральные ка
налы, ветвясь, переходят в более тонкие, 
также ветвящиеся каналы периферической ча
сти. Последние открываются наружу чехла, 
перпендикулярно к внешней поверхности. Со
хранность обычная — обызвествленная часть 
светлая, каналы темные вследствие засорения 
илистым материалом. 

Распространение этого рода (Нi 1 lis, 1959) 
связано с теплыми водами и ограничивается 
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7 — Abacella p e r t u s a Maslov: реконструкция. 8 — A . p e r t u s a Maslov: продольное н поперечное сечения, Х17; н. де
вон, Кузбасс (Маслов, 1956). 9 — L i t a n a i a m i r a Maslov: продольное я поперечное сечения, Х15; н. девон, Кузбасс 

(Маслов, 1956). 10 — Uva suspecta Maslov: продольное сеченне, X 23: н. девон Кузбасс (Маслов, 1956) 

площадью, занятой водой с температурами не 
ниже 20°, т. е. с тропической и субтропической 
зонами всех океанов и морей. Особенно обиль
но этими водорослями мелководье коралловых 
рифов и атоллов сублиторальной зоны с мак
симальной глубиной 45—65 м. Но некоторые 
виды распространены от уровня отлива до 
глубины 80 м. Отмершие членики встречаются 
и на больших глубинах (до 360 м) в результате 
сноса их с рифовых поверхностей. В росте и 
размножении этих растений большую роль 
играет температурный режим. Разные формы 
рода плодоносят в разные месяцы года. 

Boueina Т о u 1 а, 1883. Тип рода — В. hoch-
stetteri Toula, 1883; н. мел, Сербия. Анатоми
ческая структура близка к p. Halimeda, но 
внутренние (широкие) каналы ветвятся под 
более тупыми углами, часто изгибаясь (рис. 4). 
Несколько видов. В СССР почти не известна. 

Calcifolium S c h v e t z o v e t B i r i n a , 1935. 
Тип рода — С. okense Schvezov et Birina, 
1935; окская свита, Подмосковье. Слоевище 
состоит из цилиндрического трубчатого сифона, 
ответвляющего тонкие дихотомически ветвя
щиеся трубки постоянного диаметра. Вокруг 
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1lA 
Рис. 11. Lancicula alia Maslov: 

lia"—реконструкция, 116, 11в — поперечные сечения между чашевидными выступами, Иг, 11д-
ные сечения, Х23; н. девон, Кузбасс (Маслов, 1956) 

продоль-

этих трубок отлагается известковая корка из 
темного пелитоморфного кальцита, сливающая
ся в известковый чехол. На цилиндрическом 
пустотелом известковом стержне прикреплены 
тонкие fпластинки («листики»), пронизанные 
вдоль дихотомирующими каналами. Последние 
или заполняют всю толщу пластинки, или рас
положены у верхней ее поверхности. Форма 
пластинок бывает овальной, треугольной, уд
линенной, при этом они в разной степени изо
гнуты. Пластинки образуют ответвления из 
таких же пластинок. Органы размножения не 
наблюдались. Примерные размеры: толщина 
пластинки 70—100 р-, диаметр мелких каналов 
15—20 [л, угол ветвления их 10—45°, величина 
пластин до 800 (i. В шлифах в поперечных 
сечениях имеют вид полос из темного пелито
морфного кальцита с рядом или несколькими 
рядами светлых пятнышек-каналов (рис. 5 и 
6; табл. XIV, фиг. 5, 6). Два вида. Н. карбон 
(окская свита, алексинский и веневский го
ризонты) Урала и Русской платформы. 

Abacella M a s l o v , 1956. Тип рода — А. 
pertusa Maslov, 1956; н. девон, Кузбасс. Из

вестковый чехол прямой, нечленистый, со слабо 
обызвествленной или необызвествленной внут
ренней полостью и боковыми каналами, се
кущими чехол под острым углом. При выходе 
из чехла каналы образуют короткие индиви
дуальные известковые трубки, выступающие 
на поверхности чехла. В сечениях иногда можно 
наблюдать в центральной полости следы не
скольких слабо обызвествленных блокирован
ных цилиндрических сифонов, расположенных 
плотно друг к другу. В типе рода диаметр 
последних около 230 [х, боковые ответвления — 
85 (х, угол ответвления 45°; диаметр всего чехла 
1—1,5 мм (рис. 7 и 8). Один вид. Н. девон Куз
басса. 

Litanaia M a s l o v , 1956. Тип рода — L. 
tnira Maslov, 1956; н. девон, Кузбасс. Извест
ковый чехол нечленистый, прямой или слабо 
изогнутый, цилиндрический, снаружи, скульп-
тированный, с несколькими каналами в осевой 
части и боковыми, более тонкими ответвле
ниями, секущими чехол под острым углом. 
У типа рода боковые ответвления, выходят в 
воронкообразные углубления, благодаря чему 
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поверхность чехла усеяна ямками в виде во
ронок, соприкасающихся друг с другом. В 
тангенциальном сечении получается картина 
сетки (у поверхности) или чехла, усеянного 
точками — сечениями каналов (рис. 9). Два 
вида. Н. девон Кузбасса. 

Uva M a s l o v , 1956. Тип рода — U. sus-
pecta Maslov, 1956; н. девон, Кузбасс. Внешняя 
форма неизвестна, по-видимому, цилиндриче
ская. Известковый чехол облекает три-четыре 
центральные цилиндрические, слабо блокиро
ванные полости, или каналы и включает по 
периферии сферические полости, открываю
щиеся наружу или соединенные друг с другом. 
Предполагается, что сферические полости слу
жили вместилищами для спор. В типе рода 
диаметр центральных каналов 0,2 мм, диаметр 
всего чехла 1,5 мм, диаметр сферических пу
стот 0,4 мм при измерении от 0,2 до 0,4 мм 
(рис. 10). Один вид. Н. девон Кузбасса. 

Lancicula M a s l o v , 1956. Тип рода — L. 
alta Maslov, 1956; н. девон (крековские из
вестняки) Кузбасса, окрестности Гурьевска. Из
вестковый чехол массивен и состоит из ряда 
блюдцеобразных, чашевидных и конусовидных 
дисков, сидящих друг над другом острым кон
цом вниз и расширенным вверх и соединенных 
между собой центральным стержнем. В чехле 
находятся цилиндрические полости — каналы, 
в центральной части вертикальные, толстые, 
по периферии — боковые наклонные, изгиба
ющиеся, тонкие. Предполагаемые спорангии 
(?) овальные, удлиненные, расположены куч
кой в центре самого верхнего чашевидного 
тела на концах центральных сифонов. В верх
них чашевидных телах (для облегчения веса?) 
встречаются бесформенные полости между тон
кими каналами. Тонкие каналы, отделяясь от 
центральных, проходят более или менее па
раллельно внешней поверхности чашевидного 
тела и открываются наружу во внутренней 
части чаши вокруг центрального стержня 
(рис. 11; табл. XVII, фиг. 2, 4). Несколько 
видов. Девон Урала, н. девон Кузбасса, в. 
девон С. Приаралья. 

Mizziella M a s l o v , 1956. Тип рода — М. 
canaliculosa Maslov, 1956; предположительный 
карбон, Югорский п-в. Известковые округлые 
и субцилиндрические членики со сложной 
системой внутренних полостей и каналов. От 
внутренней неправильной полости отходят мел
кие каналы, иногда ветвящимися пучками. 
Обызвествление неравномерное во внутренней 
части и однородное по периферии. Известковые 
чехлы толстые: у типа рода 0,2—0,4 мм; ве
личина члеников 2 x 3 мм, 3 x 4 мм, толщина 

i 

Рис. 12. Mizziella canaliculosa Maslov, поперечное 
сечение известкового чехла: 

к — каналы, о — внутренняя полость (Маслов, 1956) 

каналов 30—35 \i (рис. 12). Один вид. Кар
бон (?) Югорского п-ва. 

Lithocodium E l l i o t t , 1956. Тип рода — 
L. aggregatum Elliott, 1956: н. мел, Ирак. Не
правильные наросты, образованные переслаи
вающимися слоевищами различной толщины. 
Слоевище состоит из неправильно располо
женных нитей без определенной ориентировки. 
Нити ветвятся на разных высотах. Юра — мел. 
Мел Туркменской ССР; юра Японии, мел Ср. 
Востока. 

Вне СССР: Anchicodium Johnson, 1946; Ara-
bicodium Elliott, 1957; Avrainvilleopsis, Forti, 
1926; С onsinocodium Endo, 1961; Dimorphosiphon 
Hoeg, 1927; Gymnocodium Pia, 1920; Halimeda 
Lamouroux, 1812; Hedstromia Rothpletz, 1908; 
Kitakamiania Ishijima, 1934; Marinella Pfender, 
1939; Neoanchicodium Endo, 1954; Orthriosiphon 
Johnson et Konishi, 1956; Palaeocodium Chia-
ruggi, 1947; Palaeoporella Stolley, 1893; Permo-
calculus Elliott, 1955; Platylothophycus Johnson 
et Howell, Shigaporella Endo, 1960. Сомнитель
ные кодиевые—Hikorocodium Endo, 1951; She-
codium Konishi, 1954. 

СЕМЕЙСТВО D A S Y C L A D A C E A E (SIPHONEAE 
VERTICILLATAE) S T I Z E N B E R G E R , 1860 

Одноклеточные водоросли, называемые му
товчатыми сифонеями, со сложно расчлененным 
слоевищем, которое подразделяется на осевую 
часть клетки, ножку, оканчивающуюся ризои
дами, и боковые выросты или ответвления, 
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Рис. 13—18. 
13 — Dasycladus clavaeformis (Rothpletz) Agard., ХЗ; соврем. 14 — Dasycladus: характер расчленения слоевища 
на боковые ответвления I, II, III и IV порядков (схема). 15 — Bornetella c a p i t a t a (Harv.) Agard.: корковая часть 
клетки, образованная вздутыми окончаниями боковых ответвлений (схема). 16 — Neomeris kelleri Cramer: продоль
ный разрез через слоевище; показан характер выделения СаСОа вокруг спорангиев и с внутренней стороны корко
вого слоя (схема). 17 — Dasyporella sp.: поперечный и продольный разрезы; везенбергские слои, Прибалтика (Stol-
ley, 1813). 18 — Vermiporella wesenbergensis Moskalenko; 18a — поперечные сечения, 186, 18в — продольные косые 

сечения, 18г — обломок чехла, Х10; ордовик, Ленинградская обл. (колл. Т. А. Москаленко) 

густо покрывающие центральную ось и в не
которых случаях образующие вокруг нее еще 
корковую часть клетки (рис. 13). По своему 
внешнему облику они весьма разнообразны. 
По форме слоевища их можно подразделить 
на следующие группы. 

А. М у т о в ч а т ы е с и ф о н е и с н е -
р а з в е т в л е н н о й о с е в о й ч а с т ь ю : 

1) водоросли с палочковидным слоевищем, 
прямым или искривленным, иногда с легкими 
пережимами, придающими ему гибкость (Pri-
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mocorallina, Rhabdoporella, Dasyporella — из па
леозоя, Diplopora, Macroporella — из мезозоя); 

2) водоросли с четкообразным слоевищем, 
подразделенным на отдельные членики (сег
менты); последние могут быть округлыми, хотя 
в целом слоевище остается палочковидным 
(Mizzia из перми); 

3) водоросли с сильно вытянутым грушевид
ным слоевищем, обнаруживающим вздутие верх
ней части и постепенное утонение базальной 
части, которая переходит в ножку (Apidium— 
из ордовика, некоторые виды современного 
рода Bornetella); 

4) водоросли с шаровидным слоевищем; нож
ка резко отделяется от остальной части (Су-
clocrinus, Coelosphaeridium — из палеозоя, Go-
niolina — из мезозоя, Bornetella sphaerica — 
современная); 

5) водоросли с обызвествляющимися споран-
гифорами в виде зонтика (Acetabularia). 

Б. М у т о в ч а т ы е с и ф о н е й с р а з 
в е т в л е н н о й о с е в о й ч а с т ь ю : 

6) водоросли с разветвлениями, но несегмен-
тированным слоевищем (Vermiporetta, Anth-
racoporella— из палеозоя); 

7) водоросли с разветвлениями и сегменти
рованным слоевищем (Cymopolia barbata — от 
мела до современных). 

Боковые ответвления, представляющие со
бой главные ассимилирующие части растения, 
расположены вокруг оси, как правило, мутов
ками, хотя это свойство было приобретено 
водорослями только на более поздних стадиях 
развития, а у древних представителей не 
наблюдается никакой закономерности в рас
положении ответвлений. 

Выделяются три типа расположения боковых 
ответвлений на оси (по Пиа): 

1) домутовчатый тип (Proverticillatae) — 
ответвления расположены без видимого по
рядка; 

2) истинномутовчатый тип (Euverticillatae) — 
боковые ответвления расположены мутовками; 

3) сложномутовчатый тип (Metaverticilla-
tae) — у боковых ответвлений внутри мутовок 
наблюдается еще особая группировка в пучки. 

Боковые ответвления могут быть простыми 
или сложнорасчлененными. Ответвления, не
посредственно отделяющиеся от осевой части, 
называются ответвлениями I порядка, или пер
вичными ответвлениями. При их повторном 
делении появляются ответвления II , III и Даже 
IV порядков (рис. 14). Конечные члены вет
вления превращаются в тонкие волосовидные, 
булавовидные или пузыревидные вздутия, В по
следнем случае утолщение происходит внезапно 
или постепенно, причем очень часто вздутые 

окончания приходят в соприкосновение друг 
с другом, образуя единый наружный слой — 
корковую часть клетки (рис. 15). 

Характер размножения для многих совре
менных видов остается далеко не изученным. 
Предполагают, что в процессе эволюции спо
соб размножения не оставался постоянным 
и что изменение шло в сторону обособления 
органов размножения. Постоянное отсутствие 
органов' размножения у древних примитивных 
дазикладацей заставило некоторых исследова
телей (Pia, 1922) предположить, что образо
вание спор у этих растений происходило не
посредственно в осевой части клетки (эндо-
споровый тип размножения). В дальнейшем 
осевая часть клетки становится стерильной и 
функция воспроизведения переходит к боковым 
ответвлениям I порядка, каждое из которых 
становится вместилищем для спор (кладоспо-
ровый тип размножения). Наконец, на послед
ней стадии эволюционного развития дазикла
дацей появляются обособленные спорангии, 
занимающие боковое или конечное положение 
на ответвлениях I порядка (хористоспоровый 
тип размножения). 

Характерным признаком семейства служит 
инкрустация тела водоросли СаС0 3 . Извест
ковый скелет играет, с одной стороны, защит
ную роль, с другой стороны, при обильном 
разветвлении слоевища он является своего 
рода механической подпоркой для мягких ча
стей тела. У одних представителей известь 
откладывается вокруг главной оси растения 
во внешнем, ослизняющемся слое ее оболочки, 
захватывая и боковые ответвления, в резуль
тате чего возникает толстостенный футляр, 
пронизанный множеством каналов и полостей, 
в которых были замкнуты мягкие части водо
росли. После отмирания организма и сгнива-
ния его мягких частей полости и каналы, 
оставшиеся на месте, заполнялись осадками, 
и получался слепок, точно воспроизводивший 
форму слоевища. У других представителей 
обызвествление слоевища происходит в мень
шей степени. Например, у Neomeris выделение 
СаС0 3 идет в области корковой части клетки 
с ее внутренней стороны в виде непрерывного 
тонкого слоя, который пронизан лишь мелкими 
отверстиями, служащими местами для прохода 
через этот слой суженных частей конечных 
ответвлений (рис. 16). Вокруг спорангиев иног
да возникают также шаровидные известковые 
оболочки, которые в мутовке могут спаиваться 
друг с другом в единое кольцевое образование. 

Ископаемые остатки мутовчатых сифоней 
встречаются в различных по возрасту отло
жениях в виде известковых трубочек, часто 
неправильной формы, и шариков. На таких 
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ископаемых объектах о форме центральной 
(осевой) части слоевища можно судить по 
очертаниям полости, вмещавшей ее. Характер 
бокового ветвления можно изучить в том слу
чае, если ответвления уже при жизни растения 
оказывались замкнутыми в известковую обо
лочку. В этом случае после их сгнивания в 
оболочке остаются многочисленные узкие вы
тянутые полости, которые удобнее всего на
зывать каналами, так как они имеют опре
деленную протяженность и могут даже сложно 
разветвляться. Тогда отверстия, которыми они 
открываются на поверхность, можно называть 
порами. Если в слоевище водоросли вздутые 
окончания боковых ответвлений образуют кор
ковую часть клетки и с внутренней стороны 
этого коркового слоя выделяется тонкая пленка 
СаС0 3, то после отмирания растения на месте 
вздутых окончаний боковых ответвлений оста
ются ячейки. 

Присутствие мутовчатых сифоней в осадоч
ных породах предполагает определенную об
становку, в которой происходило развитие этих 
организмов и соответственно — образование 
осадков. Их остатки позволяют судить о вод
ном режиме древнего бассейна (о солености, 
глубинах, движении воды, ее чистоте и т. д.). 
Мутовчатые сифоней — представители непод
вижного морского бентоса; они прикрепляются 
ко дну и к подводным предметам посредством 
стеблевидной ножки с ризоидами на конце. 
Наиболее подходящим субстратом служат ка
менистые твердые участки дна (камни, рако
вины, твердые выступы, коралловые рифы), 
защищенные от действия большой волны. Вер
тикальное распространение сифоней по глу
бинам зависит от солнечного освещения. Ос
новная масса водорослей размещается в верх
ней, хорошо освещенной, зоне, характеризу
ющейся небольшими глубинами. Не исключено, 
однако, что после отмирания эти водоросли 
могли оказаться отнесенными на более глубокие 
места. Потребность в солнечном освещении 
приводит также к расселению сифоней в местах 
с чистой прозрачной водой. Дазикладацеи — 
теплолюбивые формы, весьма чувствительные 
к колебаниям температуры. Большинство со
временных форм живет при средней годовой 
температуре воды +20° и выше. 

На протяжении геологического времени раз
витие дазикладацеи происходило неравномерно 
и области их распространения изменялись. 
Своего первого расцвета они достигли в ордо
вике. В этот период они становятся многочис
ленными и разнообразными и заходят далеко 
на север, как показывают их находки на Урале, 
в Прибалтике, на Скандинавском п-ве, в Анг
лии и в Канаде. Сведений о находках остатков 

этой группы водорослей в девонских и нижне
каменноугольных отложениях мало. В средне-
и верхнекаменноугольных отложениях мутов
чатые сифоней снова начинают играть значи
тельную роль и местами являются породообра
зующими. В это время они широко распро
страняются на территории Европы, Ср. Азии, 
Китая. Много родов и видов обнаружено в 
пермских отложениях, развитых в области 
Тетиса. Центр развития мезозойских Dasy
cladaceae смещается в южную часть Европы — 
в Альпы и в область современного Средизем
ного моря. Особенно благоприятные условия 
возникают в среднетриасовую эпоху, в течение 
которой образуются огромные скопления из
вестковых оболочек сифоней, послуживших 
материалом для формирования классических 
альпийских водорослевых известняков. В в, 
триасе и лейасе повторяется обеднение ком
плекса сифоновых водорослей. Группа форм 
кайнозойского типа впервые появляется в в. 
мелу, достигает расцвета в третичном периоде 
и продолжает существовать в настоящее время 
в низких широтах. В Европе последние пред
ставители меловых Dasycladaceae угасли в 
течение третичного времени. Сейчас ареал их 
распространения ограничен главным образом 
тропическими и субтропическими морями, и 
лишь отдельные виды живут в теплых морях 
умеренного климата. 

ТРИБА DASYPORELLEAE 

Слоевище цилиндрическое, палочковидное, 
без сочленений, прямое или искривленное, 
простое или разветвленное. Осевая часть от¬ 
деляет от себя многочисленные боковые ответв
ления, расположенные беспорядочно. Боковые 
ответвления простые, реже дихотомирующие, 
расширяющиеся к периферии. Вокруг них и 
осевой части клетки в процессе обызвествления 
образуется известковая оболочка. Репродук
тивных органов не обнаружено (возможен эн-
доспоровый тип размножения). Палеозой, осо
бенно древний. 

Dasyporella S t о 1 1 е у, 1893 (Issinella Reit-
linger, 1954). Тип рода — Dasyporella silurica 
Stolley, 1893; горизонт поркуни (боркгольмские 
слои), С. Германия. Слоевище цилиндрическое, 
более или менее искривленное, но не ветвя
щееся. Наблюдавшаяся длина обломков извест
кового чехла — до 15 мм. Общий диаметр чехла 
(D) достигает 3 мм, диаметр полости (d) незна
чителен; отношение dID = 0,4—-0,5. Боковые 
ответвления простые, тонкие или толстые, 
расположенные под прямым углом к оси чехла. 
Известковая оболочка толстая (рис. 17). Не
сколько видов. Ордовик — девон. Ордовик и 

14 Основы палеонтологии 209 http://jurassic.ru/



http://jurassic.ru/



силур Прибалтики, девон Казахстана; ордовик 
Скандинавского п-ва, переотложённые породы 
ордовика и силура С. Германии. 

Vermiporella S t о 1 1 е у, 1893 (Uralella Ког-
de, 1957). Тип рода — Vermiporella Stolley, 
1893; переотложенные породы ордовика, С. 
Германия. Слоевище цилиндрическое, искрив
ленное и разветвленное. Длина слоевища точно 
не известна, отдельные обломки известковых 
трубочек достигают длины 15—20 мм у круп
ных форм. Общий диаметр чехла доходит до 
1—1,5 мм, диаметр полости 0,4—1,2 мм; отно
шение d/D=0,5—0,8. Боковые ответвления про
стые, несколько расширяющиеся к внешней 
поверхности, расположены перпендикулярно 
к оси чехла. Толщина известковой оболочки 
различна у представителей разных видов (рис. 
18; табл. XIV.. фиг. 9). Несколько видов. Ор
довик — пермь. Ордовик и силур Прибалтики, 
Казахстана, С. и Ср. Урала, карбон При-
уралья, Донбасса, пермь южной части СССР; 
ордовик Скандинавского п-ва, переотложенные 
породы ордовика и силура С. Германии. 

Rhabdoporella S t o l l e y , 1893. Тип рода — 
R. bacillum Stolley, 1893; ордовик, Прибалтика. 
Известковый чехол цилиндрический, прямой, 
пронизанный нормально к поверхности, иногда 
с расширяющимися к концам прямыми кана
лами. Толщина чехла иногда изменяется в 
одном и том же экземпляре, благодаря чему 
форма центральной ячеи бывает не строго 
цилиндрической. В поперечном сечении при 
скрещенных николях в оболочке наблюдается 
затухание в виде черного "креста (рис. 19). 
Пять видов. Кембрий — н. карбон. Ордовик 
Прибалтики, фаменский ярус Казахстана, н. 
карбон (хованские слои?) Камы — Мелекеса; 
кембрий и силур Швеции, ордовик Германии 
и Норвегии. 

Antracoporella Р i а, 1920. Тип рода — А. 
spectabilis Pia, 1920; в. карбон, Карнийские 
Альпы. Известковый чехол цилиндрический, 
прямой, ветвящийся, пронизанный многочис
ленными тонкими, тоже ветвящимися под ост
рым углом каналами. Ветвление каналов про
исходит на разных уровнях (рис. 20; табл. XV, 

фиг. 1,2). Силур — пермь. Силур Казахстана', 
карбон Донбасса; карбон Альп, пермь (?) 
Анкары. 

Edelsteinia V о 1 о g d i n, 1940. Тип рода — 
Е. mongolica Vologdin, 1940; кембрий, 3 . Мон
голия. Осевая клетка цилиндрическая, развет
вляющаяся, с обильными, неравномерно рас
положенными боковыми ответвлениями. Бо
ковые ответвления цилиндрические, неветвя-
щиеся, направлены под незначительным углом 
вверх. Известковая оболочка очень толстая, 
с узкой центральной полостью, прободена мно
жеством тонких каналов, в местах их выходов 
на поверхность имеет бугорчатые утолщения 
(рис. 21). Один вид. Н. кембрий 3 . Монголии, 
3 . Тувы, 3 . Саяна. 

Uraloporella К о г d е, 1950. Тип рода — 
U. variabilis Korde, 1950; ср. карбон, С. Урал. 
Осевая клетка неразветвленная, цилиндриче
ская, часто с местными расширениями и не
правильными изгибами. Ответвления волосо
видные, неветвящиеся, распределенные пер
пендикулярно к поверхности осевой клетки. 
Известковая оболочка тонкая, прободена мно
жеством округлых в сечении не ветвящихся 
каналов (рис. 22; табл. XVII, фиг. 7). Один 
вид. Ср. карбон С. Урала. 

ТРИБА CYCLOCRINEAE 

Водоросли с шаровидным, яйцевидным слое
вищем или с удлиненным слоевищем, состав
ленным из "нескольких шаровидных члеников. 
Осевая часть клетки шарообразная, округло-
вытянутая или цилиндрическая, переходящая в 
стеблевидную ножку на нижнем конце. Боковые 
ответвления отделяются от нее в большом 
количестве. Расположение их беспорядочное 
или мутовчатое. По направлению от оси к 
поверхности боковые ответвления постепенно 
или внезапно расширяются, смыкаясь утол
щенными окончаниями на внешней поверхности 
в единый корковый слой. Репродуктивных 
органов не обнаружено (возможно, эндоспо-
ровый тип размножения). Степень обызвеств
ления не одинакова у различных родов. Иногда 
встречается форма сохранности в виде слепка 

Рис. 19—28. 
19 — Rhabdoporella pachyderma Rothpletz: реконструкция, X 150; в. силур, о-в Готланд (Pia, 1927). 20 — Antracoporella spectabilis 

Pia: реконструкция, X 8 ; 20a — продольное сечение, 206 — поперечное сечение; в. карбон, Карнийские Альпы (Pia, 1927). 21 — 
Edelsteinia mongolica Vologdin: сечение и внешний вид (схема). 22 — Uraloporella v a r i a b i l i s Korde: реконструкция. 23 — Cyclocri-

hus porosus Stolley: 23a — общий вид слоевища: реконструкция, Х7 , 236 —^вид отдельного обызвествленного щитка, X 28 (Pia . 
1927). 24 — Coelosphaeridium cyclocrinophyllum Roemer; реконструкция вертикального разреза, X 4; ордовик, Германия (Pia, 1927). 
25 — Mastopora concava Eichwald (схема): 25a — форма окончания боковых ответвлений, 256 — продольное сечение ячейки (видны 
утолщения) стенок вблизи устьев. 26 — M i z z i a velebitana Schubert, X 12; пермь, Динарские Альпы (Pia, 1927). 27 — Kopetdagaria 

phaerica Maslov: разрез через центр. X 14,5; н. баррем. Копет-Даг (Маслов, 1960 2). 28 — Ovulites, Хб: 28а — О. margaritula 

Lamarck; 286 — О. p y r i j o r m i s Schwager; 28в — О. ocherti Munier-Chalmas; 28г — О. elongatus Lamarck (Pia, 1927) 
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с внутренней поверхности известкового чехла. 
В этом случае определение рода сильно затруд
нено. Палеозой, особенно часто — в ордовике. 

Cyclocrinus Е i c h w а 1 d, 1840 (Cyclocrinites 
Eichwald, 1840). Тип рода — Cyclocrinites spas-
skii Eichwald, 1840; горизонт раквере (б. «ве-
зенбергские слои») (ордовик), Эстонская ССР. 
Слоевище шаровидное или овальное со стебле-
видной ножкой в нижней части; общий диаметр 
чехла от нескольких миллиметров до нескольких 
сантиметров (в среднем 1—3 см). Центральная 
ячея шаровидная. Боковые ответвления про
стые, на концах грибовидно расширяются и их 
вздутые окончания соприкасаются друг с дру
гом, образуя сплошную корковую часть. Обыз
вествление слоевища слабое, происходящее глав
ным образом в корковой части клетки вокруг 
вздутых окончаний боковых ответвлений. В ре
зультате выделения СаС0 3 с внутренней сто
роны коркового слоя образуется известковая 
пленка с чашевидными углублениями, в ко
торых помещаются основания вздутых окон
чаний, а на внешней поверхности последних 
возникают известковистые щитки, обычно ше
стиугольной формы. Взаимно соприкасаясь, 
щитки образуют вокруг слоевища тонкий из
вестковый панцирь. Степень и характер обыз
вествления щитков, наличие на них круглых, 
треугольных, прямоугольных и других отвер
стий служат решающими признаками при оп
ределении видовой принадлежности (рис. 23; 
табл. XIV, фиг. 2). Несколько видов. Ордо
вик — карбон. Ордовик Прибалтики и Казах
стана, карбон СССР; ордовик Скандинавии, 
переотложенные породы ордовика С. Германии, 
Польши. 

Coelosphaeridium R о е m е г, 1885. Тип ро
да — С. cyclocrinophillum Roemer, 1885; переот
ложенные породы ордовика, соответствующие 
невским слоям Прибалтики, Силезия. Слоевище 
шаровидное, величиной от нескольких милли
метров до нескольких сантиметров (в среднем 
1—1,5 см). Осевая часть клетки небольшая, 
в поперечнике (d) составляющая 0,25—0,40 D, 
грушевидная, шарообразно вздутая на верхнем 
конце и сужающаяся книзу в стеблевидную 
ножку. Многочисленные боковые ответвления, 
расходящиеся от нее по радиусам к периферии, 
простые, постепенно расширяющиеся по на
правлению к поверхности, которая образована 
смыканием окончаний этих ответвлений. По
следние под взаимным давлением друг на друга 
приобретают пяти- или шестиугольные очер
тания. Обызвествление сильное. Вследствие 
выделения СаС0 3 вокруг боковых ответвлений 
они оказываются замкнутыми в известковый 
футляр (рис. 24). Несколько видов. Ордовик 

Прибалтики, Скандинавии, переотложенные 
породы ордовика Голландии, С. Германии, 
Польши. 

Mastopora E i c h w a l d , 1840 (Nodulites 
Salter, 1857). Тип рода — Mastopora concava 
Eichwald, 1840; невские слои (ордовик), Эстон
ская ССР. Слоевище шаровидное или груше
видное, крупное (точные размеры неизвестны 
вследствие неполной сохранности ископаемых 
объектов). Боковые ответвления, возможно, на 
своем пути разделяются на ответвления II 
порядка. На всем протяжении они остаются 
тонкими, утолщаясь только к своим оконча
ниям, приобретающим форму шестигранных 
призм. Последние, взаимно соприкасаясь, об
разуют корковую часть слоевища. Обызвеств
ление слоевища слабое, лишь в области кор
ковой части. СаС0 3 выделяется в стенках 
призматических расширений боковых ответв
лений, на месте которых у ископаемых экземп
ляров остаются высокие полые призматические 
ячейки от 0,1 до 0,3 см в поперечнике; кнаружи 
они свободно открываются (известковых щит
ков не обнаружено), вовнутрь плавно округля
ются и оканчиваются маленьким отверстием 
в середине. Вблизи устья на внутренней сто
роне ячеек некоторых экземпляров видны 
пояса утолщения из СаС0 3 (рис. 25; табл. 
XIV, фиг. 3, 4). Несколько видов. Ордовик 
Прибалтики; ордовик и силур Англии, Нор
вегии, ордовик Америки, переотложенные по
роды ордовика Польши, С. Германии, Голлан
дии. 

Mizzia S c h u b e r t , 1908. Тип рода — М. 
velebitana Schubert, 1908; пермь, Альпы. Слое
вище удлиненное, составленное из ряда отдель
ных более или менее шаровидных члеников, 
соединенных между собой единой осевой ча
стью, вследствие чего на обоих полюсах каждого 
членика имеется по отверстию (за исключением 
замыкающих члеников, у которых отверстие 
лишь на одном конце). Внутреннее строение 
отдельного членика сходно с внутренним строе
нием Coelosphaeridium. Боковые ответвления 
простые, расширяющиеся к периферии и об
разующие путем смыкания окончаний кор
ковую часть. В результате выделения СаС0 3 

образуется известковый чехол вокруг слоевища 
с замкнутыми боковыми ответвлениями. Из
вестковых щитков не обнаружено (рис. 26). 
Несколько видов. Пермь Крыма, Кавказа, 
Памира, Альп, Балканского п-ва, Венгрии, 
Ирана, Японии, С. Америки. 

Kopetdagaria M a s l o v , 1960. Тип рода — 
К- sphaerica Maslov, 1960; н. баррем, Копет-
Даг, Туркмения. Известковый чехол субсфе
рической формы с широким отверстием. Стен-
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ками чехла служит ряд тонкостенных камер. 
Эти камеры в радиальном сечении бывают двух 
родов: 1) субсферической формы, с широким 
отверстием на внутренней или внешней поверх
ности чехла; 2) субцилиндрической и бочко-
видной формы, с широкими порами, открытыми 
наружу и внутрь чехла. Количественно пре
обладают камеры первого рода. В тангенци
альном сечении получается сеть из шестигран
ных ячей (рис. 27). Один вид. Баррем Турк
менской СОР, мел 3 . Грузии. 

Ovulites 1 L a m а г с к, 1816. Тип рода — 
О. tnargaritula Lamarck, 1816; третичные, Фран
ция. Известковые тельца шаровидной, бочен-
ковидной, яйцевидной, колбовидной формы, 
с простым или ветвящимся широким сквозным 
каналом, минимум с одним отверстием на 
каждом конце. По новейшим данным, извест
ковый чехол пронизан многочисленными очень 
тонкими (10—15 [х) радиальными каналами (рис. 
28). Шесть видов. Третичные. Плиоцен Апше-
рона; эоцен Венгрии, третичные Европы и 
М. Азии. 

Koninckopora L e e , 1912 (Coeloceratioides 
Derville, 1931). Тип рода — Calamopora friata 
Koninck, 1842; визе, Бельгия. Известковый 
чехол удлиненный, цилиндрический или паль
цевидный, сетчатый. Конечные ветви распо
ложены беспорядочно, близко друг к другу, 
часто полигональны, образуют внешний слой. 
Поры открыты во внутреннюю ячею и сжаты 
снаружи. Стенки ячей или обызвествленные 
промежутки между ветвями тонки и местами 
образуют эллиптические полости — возможные 
спорангии. В этом случае середина стенок ячей 
утолщается (утолщения обычно хуже обыз-
вествлены), величина известкового чехла силь
но меняется в зависимости от вида и достигает 
50 мм длины при диаметре 4 см; обычны более 
мелкие цилиндры, измеряемые миллиметрами 
и долями миллиметров (рис. 29; табл. XIV, 
фиг. 7, 8). Несколько видов. Карбон Урала и 
Ср. Азии, Бельгии, Франции, Ирландии, Анг
лии, Канады. 

Epimastopora Р i а, 1922. Тип рода — Е. 
piai Korde, 1951; в. карбон, С. Урал. Осевая 
клетка грушевидной или округлой формы. 
Боковые ответвления округлые в сечении или 
неправильно-многоугольные, распределяются 
без особого порядка близко друг около друга. 
Известковая оболочка тонкая, прободенная 
многоугольными каналами. В тангенциальном 
сечении имеет сетчатое строение (табл. XVII, 
фиг. 6). Несколько видов. Карбон — пермь. 

Не смешивать с Ovulites Lomax, 1909. 

В. карбон С. Урала; пермь Карнийских Альп, 
США, н. пермь Анкары. 

Unjaella K o r d e , 1951. Тип рода — U. 
ovata Korde, 1951; в. карбон, С. Урал. Осевая 
клетка веретенообразной формы или цилинд
рическая, неразветвленная, в поперечнике 
овальная. Ответвления неветвящиеся, перпен
дикулярные к осевой клетке, шестигранные, 
редко округлые, располагаются в шахматном 
порядке. Известковая оболочка тонкая, про
бодена шестигранными (в сечении) каналами, 
придающими ей ячеистое строение (табл. XVII, 
фиг. 8, 9). Один вид. В. Карбон С. Урала. 

ТРИБА TRIPLOPORELLEAE 

Известковые чехлы пальцеобразной или кег-
леобразной формы с мутовками ответвлений, 
ветвящихся один раз. На ответвлениях первого 
порядка развиваются споры. Юра —• эоцен. 

Triploporella S t e i n m a n n , 1880. Тип ро
да — Т. remesi Steinmann, 1903; титон, Шрам-
берг (Германия). Известковый чехол палице-
образный, с ответвлениями первого порядка, 
быстро раздувающимися от своего основания 
и образующими сосискообразные раздувы, в 
которых помещаются споры. От конца этих 
раздувов (полостей для спор) отходят короткие 
ответвления второго порядка (рис. 30, 31). 
Четыре вида. В. юра — в. мел. В. юра Крыма, 
Германии, Швейцарии, мел Италии. 

ТРИБА DIPLOPOREAE 

Центральная клетка и ответвления первого 
порядка, неветвящиеся; форма слоевища близ
ка к цилиндрической. Споры расположены 
в центральной ячее или частично в ответвле
ниях. Известковый чехол сложный. Ср. триас — 
эоцен. 

Actinoporella А 1 t h, 1882. Тип рода — А. 
podolica Alth, 1878; в. юра, В. Галиция. Извест
ковый чехол цилиндрический, членистый. Чле
ники образуются благодаря обызвествлению 
мутовок и отсутствию извести между ними. 
Каждый членик представляет собой звездооб
разное кольцо, так как каждое ответвление 
покрыто на некотором расстоянии индивиду
альным чехлом, который обычно близ осно
вания сливается с соседними ответвлениями 
(рис. 32, 33). Три вида. В . юра 3 . Украины и 
Крыма, Швейцарии и Италии. 

Munieria D е е с k е, 1883. Тип рода — М. 
baconica Hantken, 1883; н. мел, Венгрия. Из
вестковый чехол относительно толстый, закры
вает почти всю поверхность растения. Осевой 
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канал тонкий, еще более утоняется в промежут
ках между мутовками. Ответвления располо
жены перпендикулярно к центральной оси, в 
простых мутовках. Ответвления с частично 
обызвествленными оболочками, соприкасающи
мися и сливающимися друг с другом близ 
осевого канала. Веретенообразная форма чех
лов ответвлений объясняется увеличением диа
метра канала к внешнему концу. Кроме того, 
известковые чехлы могут давать внешние утол
щения, которые, соприкасаясь друг с другом, 
образуют замкнутые кольцевые полости, обычно 
не заполненные цементом породы. Органы раз
множения неизвестны. Один вид (рис. 34—37). 
В. юра — н. мел. В. юра Крыма, 3 . Украины, 
Швейцарии, н. мел Венгрии. 

ТРИБА NEOMEREAE 

Ответвления в мутовках дают ветвления 
второго порядка. Спорангии изолированы и 
расположены на ответвлениях первого порядка. 
Мел — современные. 

NeomerisL a m o u r o u x , 1816. Тип рода — 
N. dumetosa Lamouroux, 1816; третичные, Фран
ция. Цилиндрические известковые чехлы с 
толстой стенкой, в которой наклонно проходят 
каналы — ответвления от центральной ячеи. 
От ответвлений первого порядка отходят от
ветвления второго порядка, которые на по
верхности чехла образуют уплощенные окон
чания. На этих ответвлениях образуются спо
рангии грушевидной или яйцевидной формы. 
На тангенциальном срезе спорангии выглядят, 
как крупные поры, а вторичные ответвления — 
как мелкие поры вокруг крупных. Около 20 
видов (рис. 16 и 38). Мел — современный. 

Turkmeniaria M a s l o v , 1960. Тип рода — 
Т. adducta Maslov, 1960; н. баррем, Копет-Даг, 
Туркмения. Известковый чехол прямой, ци
линдрический. Поры двух типов: простые, 
наклонные к поверхности чехла и сложные 
наклонные, отходящие от внутренней поверх
ности чехла и внезапно переходящие в полу
сферические расширения, открывающиеся на 
внешней поверхности чехла. Эти два типа 
чередуются в мутовке (рис. 39, 40). Один вид. 
Н. баррем Туркмении. 

ТРИБА ACETABULARIEАЕ 

Слоевище несет плодоносный диск или спе
циальные плодоносные мутовки, состоящие из 
радиально расположенных спорангиофоров. Ди
ски или спорангиофоры частично обызвествля-
ются; элементы их, а иногда и весь диск сохра
няются в ископаемом состоянии. Вегетативные 
части в изолированном от спорангиофоров виде 
не описывались, и, по-видимому, по известко
вым остаткам они трудно определимы. Наобо
рот, обломки обызвествленных спорангиофоров 
предоставляют возможность отличатьразличные 
формы по величине и расположению полостей 
для спор. Юра — современные. 

Acicularia d'A г с h i а с, 1843. Тип рода — 
A. pavantina d'Archiac, 1843; третичные, Эльзас-
Лотарингия. Слоевище венчается конечным пло
доносным диском, образованным известковыми 
радиальными спорангиофорами. Споры обычно 
расположены близ поверхности спорангиофора. 
Вначале они окружены слизистой массой, в 
дальнейшем эта масса инкрустируется изве
стью и образует твердые сплошные радиальные 
палочки — «спикулы», обычно выпадающие из 
диска после гибели водоросли. Спорангиофоры 
расширены к одному концу и бывают изолиро
ванными или связанными попарно в длину из
вестковой перемычкой. Они имеют уплощенное 
или многоугольное поперечное сечение. Сфери
ческие помещения для спор в виде углублений 
или полостей. Один ныне живущий вид и более 
25 ископаемых (рис. 41, 42; табл. XV, фиг. 10). 
B. юра — ныне. Датский ярус р. Риони, вин-
дабон Крыма, третичные и акчагыл Азербайд
жана, ' Красноводска, палеоген Ферганы, Тад
жикской депрессии, сармат Закарпатья и Мол
давии; в. юра Швейцарии и США, датский ярус 
Индии, третичные 3 . Европы (эоцен Венгрии 
тортон Трансильвании, миоцен Велички, плио
цен Италии), сармат Ирана. Современное рас
пространение — моря у побережий Гваделупы, 
Мартиники, Кюрасао, Бразилии. 

ТРИБА TERQUEMELLEAE 

Спорангиофоры обызвествляются в мелкие 
линзы, диски, шарики, конусы и т. п. Мел — 
третичные. 

Рис. 29—33. 
29 — Koninckopora subcylindrica Maslov: реконструкция известкового чехла, Х40 (колл. В. П. Маслова). 30 — Triploporelta remesi 

Steinmann: реконструкция, Х8; в. юра, Германия (Pia, 1920).; 31 — Triploporelta karabiensis Maslov: схема строения стенки изве
сткового чехла; кимеридж, Крым (Маслов, 1958). 32 — Actinoporella podolica Alth: реконструкция, X 20; в. юра, Галиция (Pia, 
1920). 33 — Actinoporella (?) krymensis Maslov: сечения через фрагменты мутовок известкового чехла, Х25: 33а — ЗЗв — попереч
ные сечения чехлов ответвлений, ЗЗг — горизонтальное косое сечение мутовки, ЗЗд — осевое сечение мутовки; кимеридж, Крым 

(Маслов, 1958) 
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Рис. 34—46. 
34 — M u n i e r i a baconica Hantken: реконструкция, X 30; н. мел, Венгрия (Pia, 1920). 35 — 37 — M u n i e r i a baconica Hant-
ken: различные сечения чехла в шлифах, X 30: 35 — осевое сечение, 36 — тангенциальное сечение через ответвления, 37 — 
горизонтальное сечение мутовки; пурбек, Швейцария (Carozzi, 1955). 38 — Neomeris sp.: сечение известкового чехла в шлифе, 
X 56; палеоген, Фергана (Маслов, 1960). 39 — 40 — Turkmeniaria adducta Maslov: 39 — реконструкция, 39а — разрезы из
весткового чехла, 396 — поверхность его, 39в — поверхность с живыми ответвлениями, 40 — косое сечение обломка из
весткового чехла (белое) в шлифе, X 35; н. баррем, Копет-Даг (Маслов, 1960). 41 — A c i c u l a r i a persica L. et J. Morel let; 
наружный вид «зонта»; ср. сармат, Иран (Morellet,1 1939). 42— A c i c u l a r i a mediana Maslov:^продольное сечение. X 48; палео
цен (бухарские слои), Таджикистан (колл. В. П. Маслова). 43 — Terquemella minima Maslov: центральное сечение, X 50; 
эоцен (алайские слои), Фергана (Маслов, 1956). 44 — 45 — Catellaria Maslov: 44 — С. ambia Maslov: продольное сечение-, 
Х45; 45 — С. pentagonalis Maslov: поперечное сечение, X 45; палеоцен (бухарские слои), р. Вахш (Таджикистан) (Маслов, 

1955). 46 — Ollaria cava Maslov, X 60; палеоцен (бухарские слои), р. Вахш (Таджикистан) (Маслов, 1955) 

http://jurassic.ru/



Terquetnella (Munier - Chalmas nom. nu-
da) M o r e l l e t , 1913. Тип рода — Ter-
quemella parisiensis Morel let, 1913; эоцен, Орм 
(Франция). Спорангиофоры в виде известковых 
мелких лепешек и линз овально-округлой фор
мы, несущих близ поверхности ряд сфериче
ских полостей (рис. 43). Несколько видов. Тре
тичные. Палеоген Ферганы и Таджикской де
прессии; третичные Франции, Индии. 

Catellaria M a s l o v , 1955. Тип рода — С. 
атЫа Maslov, 1955; палеоген (бухарский «ярус») 
Таджикская депрессия (р. Вахш). Спорангио
форы в виде чаши или кольцевидного конуса. 
Полости от спорангий мелкие, сферические, 
расположены внутри вздутий. Сечение через 
такой спорангиофор дает или незамкнутое коль
цо из периодически раздувающихся стенок, или 
конус с отверстием в основании и на вершине. 
Стенки конуса в сечении выглядят как слившие
ся четки (рис. 44, 45; табл. XV, фиг. 8, 9). Два 
вида. Бухарский «ярус» Таджикской депрессии. 

Ollaria M a s l o v , 1955. Тип рода — О. 
cava Maslov, 1955; палеоген (бухарский «ярус»), 
Таджикская депрессия (р. Вахш). Известковые 
спорангиофоры, более или менее округлые, со 
сферическими пустотами для спор и с внут
ренней округлой полостью, которая соединя
ется с внешней поверхностью или изолирована 
от нее; род похож на Terquetnella, но отлича
ется наличием срединной полости, отсутству
ющей у этого последнего рода (рис. 46; табл. 
XV, фиг. 11, 12). Два вида. Бухарский «ярус» 
Таджикской депрессии. 

ТРИБА FERGANELLEAE 

Спорангиофоры известковые, конечные, удли
ненные, полые внутри, снаружи скульптиро-
ванные. Третичные. 

Ferganella M a s l o v , 1955. Тип рода — 
F. asiatica Maslov, 1955; палеоген (бухарский 
«ярус», Таджикская депрессия) (р. Вахш). Спо
рангиофоры на внешней поверхности несут ряд 
поясков в виде утолщений. Споровые полости 
сферические, расположены кольцами в утол
щениях, или полностью погружены, или на
ходятся у внешней либо у внутренней поверх
ности. Погруженные споровые пустоты сое
динены с поверхностью чехла каналами. Внут
ренняя полость спорангиофора цилиндриче
ская. Спорангиофор прикреплен к слабее обыз-
вествленному короткому цилиндру; внутренняя 
полость в этом месте сужена. Этот промежуточ
ный цилиндр с внутренней ячеей в свою оче
редь связан с центральным сифоном, почти не 
обызвествленным. Один вид (рис. 47; табл. XV, 
фиг. 7). Палеоген Таджикской ССР. 

ТРИБА BERESELLEAE 

Известковые чехлы цилиндрической формы, 
слабо изогнутые, неветвящиеся, с каналами, 
пронизывающими стенку чехла; обычно рас
положены группами, образующими различной 
ширины пояски (мутовочные пояски), разде
ленные плотными беспоровыми пространства
ми — промежуточными поясками. Каналы пря
мые или ветвящиеся. На наружной поверхности 
чехла часто выходы каналов расположены в 
шахматном порядке. На внешней поверхности 
известковый чехол имеет вторую тонкую про
зрачную кальцитовую оболочку, закрывающую 
внешние отверстия каналов. Органы размно
жения не встречены. Три рода. Карбон Русской 
платформы, Приуралья, Ср. Азии. 

Beresella М а с h а е v, 1937. Тип рода— В. 
erecta Maslov et Kulik, 1955; московский ярус, 
Подмосковье. Известковая оболочка, иногда 
участками слабо расширяющаяся, достигает 
крупных размеров (свыше 5 мм) и пронизана 
многочисленными прямыми, довольно толстыми 
и короткими каналами, образующими пояски 
из рядов мутовок (мутовочные пояски), разде
ленные плотными беспоровыми промежуточны
ми поясками. Иногда имеется блокировка (рис. 
48; табл. XV, фиг. 4—6). Один вид. От се
редины окского подъяруса н. карбона до в. 
карбона на Русской платформе. 

Dvinella C h v o r o v a , 1949. Тип рода— 
D. cotnata Chvorova, 1949; ср. карбон, Подмо
сковье. Известковый чехол в поперечном се
чении округлый или чуть овальный, часто из
гибающийся. Чехол пронизан многочислен
ными ветвящимися каналами, образующими 
мутовочные пояски; последние разделены бес
поровыми промежуточными поясками. Два под-
рода: Dvinella и Trinodella. Ср. и в. карбон 
Русской платформы, Приуралья, Ср. Азии. 

Подрод Dvinella C h v o r o v a . Тип под-
рода— D. cotnata Chvorova, 1949; ср. карбон, 
Подмосковье. Известковые чехлы часто искрив
лены, с каналами, однократно ветвящимися 
в пределах стенки; каналы первого порядка 
обычно короче каналов второго порядка; диа
метр каналов от 2 до 7 ц, чаще 2 \х. Один вид 
(рис. 49; табл. XV, фиг. 3). Ср. и в. карбон 
Русской платформы, Приуралья, Ср. Азии, 
Японии (?). 

Подрод Trinodella M a s l o v et K u l i k , 
1955. Тип подрода — Т. bifurcata Maslov et 
Kulik, 1955; ср. карбон, Подмосковье. Извест
ковые чехлы иногда изогнутые, с дважды вет
вящимися в пределах стенки каналами. Каналы 
первого порядка длиннее каналов второго и 
третьего порядков; диаметр каналов около 2(л. 
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Рис. 4 /—51 . 
47 — Ferganella asiatica Maslov, X 42; палеоцен (бухарские слои), р. Вахш (Таджикистан) (Маслов, 1955). 48—51 — схема строе
ния известкового чехла (по усредненным размерам) представителей трибы Bereselleae; крупные изображения — реконструкции, 
мелкие — продольные разрезы в шлифах (Маслов и Кулик, 1956): ц. з — центральная зона, к — каналы, м. п — мутовочный поя
сок, п. п — промежуточный поясок, с. о — стекловатая наружная оболочка; 48 — Beresella erecta Maslov et Kulik; 49 — D v i -

nella comata Chvorova; 50 — Trinodella blfurcata Maslov et Kulik; 51 — S a m a r M a setosa'Maslov et Kulik; карбон, Русская платформа 
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Один вид (рис. 50). Каширский горизонт мо
сковского яруса Русской платформы. 

Samarella M a s l o v et K u l i k , 1955. Тип 
рода — S. setosa Maslov et Kulik, 1955; cp. 
карбон, Подмосковье. Известковый чехол, в 
поперечном сечении округлый, слабо изогну
тый, пронизан на всем протяжении чехла тесно, 
неравномерно расположенными прямыми ка
налами, не образующими мутовочных поясков. 
От Dasyporella и Rhabdoporella отличается на
личием внешней прозрачной оболочки, закры
вающей наружные отверстия каналов. Один 
вид (рис. 51). Московский ярус Русской плат
формы. 

ТРИБА LINOPORELLEAE 

Прямые, неветвящиеся цилиндрические чех
лы. Ответвления лишены- спорангий. Мезозой. 

Linoporella S t e i n m a n n , 1899 (Tetra-
porella Pcelincev, 1916). Тип рода — Triplo-
porella capriotica Oppenheim, 1899; титон, о-в 
Капри. Первичные ответвления в мутовках 
ветвятся вторично пучками. Вследствие даль
нейшего деления ответвлений образуются ди
хотомические «ветви» третьего порядка. Ука
зание на существование спорангий на первич
ных ответвлениях спорны (рис. 52). Два вида. 
Юра. Ср. Юра Крыма; титон Боснии и о-ва 
Капри. 

ТРИБА CAMBROPORELLEAE 

Осевая клетка цилиндрическая, округлая 
или удлиненная, с поверхности покрытая раз
личной формы выпячиваниями, на которых 
расположены ответвления, иногда сближающие
ся в группы. Кембрий. 

Cambroporella K o r d e , 1950. Тип рода — 
С. tuvensis Korde, 1950; н. кембрий, Тува. 
Осевая клетка веретенообразной или цилинд
рической формы, неветвящаяся. С поверхно
сти несет выпячивания параллелограммоподоб-
ные или другой формы, расположенные в шах
матном или каком-либо другом порядке. От
ветвления булавовидной формы, неразветвлен-
ные, собраны в пары или в большем количестве 
вследствие расположения на соседних краях 
выпуклостей осевой клетки; между собой не 
соприкасаются. Известковая оболочка пробо
дена расширяющимися кнаружи парными ка
налами, округлыми в сечении; состоит из двух 
слоев разной зернистости. Внутренний слой 
повторяет выпуклости осевой клетки, внеш
ний слой, гладкий с поверхности, заполняет 
углубления между выпуклостями внутреннего 
слоя (рис. 53; табл. XVI, фиг. 4, 5). Четыре вида. 
Н. кембрий Тувы, В. Саян, Кузнецкого Алатау. 

ТРИБА AMGAELLEAE 

Осевая клетка цилиндрическая, неразветв-
ленная, прямая или изгибающаяся. Боковые 
ответвления простые, с самостоятельной обо
лочкой. Кембрий. 

Amgaella K o r d e , 1957. Тип рода — А. 
amganensis Korde, 1956; ср. кембрий, Якутия. 
Осевая клетка неразветвленная, цилиндриче
ская, слегка изогнутая, иногда с выпячива
ниями неопределенной формы, в поперечном 
сечении округлая или местами неправильной 
формы. Боковые ответвления неветвящиеся, 
булавовидной формы, расположены почти в 
шахматном порядке, направлены под углом 
вверх. Известковая оболочка, отдельная для 
каждого бокового ответвления, покрывает его 
по всей длине или частично и имеет цилиндри
ческую или призматическую внешнюю форму 
благодаря соприкосновению с соседними обо
лочками (рис. 54; табл. XVI, фиг. 3). Один вид. 
Ср. кембрий Якутии. 

Siberiella K o r d e , 1957. Тип рода— J. 
aciculata Korde, 1956; ср. кембрий, Якутия. 
Осевая клетка цилиндрическая, неразветвлен
ная, в поперечном сечении округлая. Боковые 
ветвления неветвящиеся, иглоподобные, уто
няющиеся волосовидно, к концам направлены 
под углом вверх, сближены в пары, располо
женные без определенного порядка. Извест
ковая оболочка тонкая, покрывает осевую 
часть клетки и каждое ответвление в отдель
ности (рис. 55; табл. XVI, фиг. 2). Один вид. 
Ср. кембрий Якутии. 

ТРИБА SELETONELLEAE 

Осевая часть клетки субцилиндрическая или 
неправильно-пузыревидная, неравномерно раз
ветвленная или образует небольшие выросты, 
прямая или изогнутая. Ответвления свобод
ные, одинаковой или разной формы на одном 
и том же талломе, каждое с самостоятельной 
оболочкой, расположены без определенного 
порядка. Кембрий. 

Seletonella K o r d e , 1950. Тип рода — S. 
raira Korde, 1950; в. кембрий, Казахстан. Цент
ральная часть клетки часто изогнута, с выро
стами неопределенной формы, замкнутая сверху. 
Ответвления чаще булавовидной, реже другой 
формы направлены под углом вверх (рис. 56; 
табл. XVI, фиг. 8). Один вид. В. кембрий Ка
захстана, 

Mejerella K o r d e , 1950. Тип рода — М. 
ramosa Korde, 1950; в. кембрий, Казахстан. 
Центральная часть клетки неравномерно 
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разветвленная, с выростами неопределенной суженных у основания и направленных вверх, 
формы, замкнутая сверху. Ответвления в виде Известковая оболочка тонкая (рис. 57; табл. 
длинных переплетающихся ветвистых трубок, XVI, фиг. 1). Один вид. В. кембрий Казахстана. 

НЕДОСТАТОЧНО ИЗУЧЕННЫЕ СИФОНЕЙ 

ТРИБА VOLOGDINELLEAE, 
ПРЕДПОЛОЖИТЕЛЬНО ОТНОСИМАЯ К СЕМЕЙСТВУ 

DASYCLADACEAE 

Осевая клетка округлая или овально-вытя
нутая, иногда четковидная. Ветви свободные, 
каждая имеет самостоятельную оболочку; со
браны в мутовки, соприкасающиеся только у 
основания. Коркового слоя не образуют. Па
леозой. 

Vologdinella K o r d e , 1957. Тип рода — V. 
fragilis Korde, 1956; н. кембрий, р. Синяя (ле
вый приток Лены). Осевая клетка четковидная, 
неразветвленная. Боковые ветви лопастьевид-
ной формы собраны в мутовки у основания 
овальных расширений осевой части клетки. 
Известковая оболочка тонкая (рис. 58; табл. 
XVI, фиг. 6, 7) . Один вид. Н. кембрий бассейна 
Лены, В. Саян, Кузнецкого Алатау. 

МУТОВЧАТЫЕ ВОДОРОСЛИ Б Л И Ж Е НЕ ОПРЕДЕЛЕННОГО 
СИСТЕМАТИЧЕСКОГО ПОЛОЖЕНИЯ 

Amicus M a s l o v , 1956. Тип р о д а — А . 
fortunatus Maslov; н. девон, Кузбасс. Извест
ковый чехол прямой, сложной структуры, 
имеет прямую цилиндрическую центральную 
ячею с толстой оболочкой. От центральной 
ячеи мутовками под углом от 90 до 60° отходят 
боковые тонкие прямые каналы. От середины 
известковой оболочки эти каналы воронкооб
разно расширяются к внешней поверхности, 
при этом более половины воронки выступает 
из оболочки центральной ячеи и создает инди
видуальную для данной воронки тонкую обо
лочку, которая на выходе образует расширения-
площадочки, параллельные внешней поверх
ности чехла. Эти площадочки могут сливаться 
с соседними, благодаря чему создаются допол
нительные полости, не облекавшие живой ор
ганизм. В типе рода центральная ячея ступен
чато уменьшает диаметр снизу вверх со 140 
до 114 [х и имеет диаметр боковых каналов 
30 (л; широкое отверстие воронки у выхода 315 [х; 
внешний диаметр чехла: без конусов 0,9—1 мм; 

• с конусами 1,2 мм; толщина футляра централь
ной ячеи 250—300[л (рис. 59; табл. XVII, фиг. 5). 
Один вид. Н. девон Кузбасса. 

Paradella M a s l o v , 1956. Тип рода — Р. 
recta Maslov, 1956; карбон, Алайский хребет. 
Известковые пластины (зонтики?), внутри ко

торых близ внешних поверхностей с обеих 
сторон находятся округлые пустоты для спо
рангиев. Величина и форма пластин и пустот 
могут быть различными (табл. XVII, фиг. 1). 
Четыре вида. Н. девон — карбон Кузбасса, 
Алайского хребта. 

Cateniphycus M a s l o v , 1960. Тип рода — 
Catena friata Maslov, 1956; н. девон, Кузбасс. 
Известковый чехол членистый. Каждый членик 
имеет вид неправильного мешка с двумя и с 
большим числом крупных отверстий, которыми 
при жизни водоросли эти членики соприка
сались. Стенки чехла пронизаны мелкими пря
мыми порами. Внешний диаметр членика от 
140 до 400[л, толщина известковой оболочки 
50 [л, ширина отверстий соприкосновения чле
ников 25—50 [л, ширина пор 1 [л. Один вид (рис-
60; табл. XVII , фиг. 3). Н. девон Кузбасса. 

Вне СССР: Aciculella Pia, 1927; Anatolipora 
Konishi, 1956; Apidium Stolley, 1896; Archaeoc-
ladus Endo, 1956; Atractyliopsis Pia, 1937; 
Belzungia Morellet, 1908; Bornetella Munier-
Chalmas, 1877; Briardina (Munier-Chalmas) Mo
rellet, 1913; Brockella Morellet, 1922; Callis-
phenus Hoeg, 1937; Chalmasia Solms-Laubach, 
1895; Clavaporella Kochansky et Herak, 1960; 
Clavaphysoporella Endo, 1958; Clypeina Mi-
chelin, 1845; Coelosporella Wood, 1940; Conipora 

Рис. 52—60. 
52 — Linoporella capriotica (Oppenheim): сечение известковой оболочки; юра, о-в Капри- (Steinmann, 1899). 53 — Cambroporella tu-

vensis Korde: реконструкция, X 5; н. ;кембрий, Тува. 5 4 — f A m g a e l l a amgaensis^Korde: реконструкция, Х3,5; ср. кембрий, Яку¬ 
тия. 55 — Siberiella aciculata Korde: реконструкция, X 4; ср. кембрий,^Якутия. 56 — Seletonella mira Ко^е:^ёконструкция, 1 

X 3; в. кембрий, Казахстан, 57 — Mejerella ramosa Korde: реконструкция, Х4; в. кембрий, Казахстан. 58 — Vologdinella fra

gilis1 Korde: реконструкция, X 60; н. кембрий, В. Сибирь. 59 — Amicus fortunatus Maslov: реконструкция; н. девон, Кузбасс 
*Маслов, 1956). 60 — Cateniphycus friatus (Maslov) Maslov: сечение члеников по оси (три членика находятся в прижизненном 

положении), Х40; н. девон, Кузбасс (Маслов, 19 56, 19 6 02) 
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d'Archiac, 1843; Cylindroporella Johnson, 1954; 
Cymopolia Lamouroux, 1816; DactyloporaLa-
marck, 1838; Descaisnella Munier-Chalmas, 1877; 
Digitella Morellet, 1913; Diplopora Schafhautl, 
1863; Discocladella Pi a, 1922, 1936; Eogoniolina 
Endo, 1953; Eomizzia Endo et Horiguchi, 1957; 
Furcoporella Pia, 1918; Goniolina Orbigny, 1850; 
Griphoporella Pia, 1915; Gyroporella Gumbel, 
1872; Holosporella Pia, 1930; Indopolia Pia, 
1936; Jodotella Morellet, 1913; Karreria Munier-
Chalmas, 1877; Katakamiania Ishijuma, 1934; 
Larvaria Defrance, 1822; Lemoinella Morellet, 
1913; Macroporella Pia, 1912; Meminella Mo
rellet, 1913; Montiella Morellet, 1922; Morel-
letoporaVarma, 1955; My rmekio poreI la Pia, 1924; 
Neogyroporella Yabe et Toyama, 1949; Nippo-
nophysoporella Endo, 1959; Oligoporella Pia, 
1912; Orioporella Munier-Chalmas, 1877; Pala-
eodasycladus Pia, 1927; Parkerella Morellet, 1922; 

Petrascula Gumbel, 1873; Permipora Eli as, 1947; 
Phragmoporella Rezak, 1959; Physoporella Stein-
mann, 1903; Pseudogyroporella Endo, 1959; 
Pseudoepimastopora Endo, 1960; Primocorallina 
Whitfield, 1894; Salpingoporella Pia, 1918; 
Sestrosphaera Pia, 1920; Stichoporella Pia, 1922; 
Tersella Morellet, 1951; Teutloporella, Pia, 1912; 
Thaumatoporella Pia, 1927; Thyrsoporella Gum
bel, 1913; Trinocladus Raineri, 1922; Uragiella 
Pia, 1924; Uteria Michelin, 1847; Verticillipora 
Rezak, 1959; Zeapora Penecke, 1894; Zittelina 
(Munier-Chalmas) Morellet, 1913. 

Сомнительные мутовчатые сифонеи: Calli-
thamniopsis Whitfield, 1894; Chaetocladus Whit
field, 1894; PalmatophycusBoucek, 1941; Pseu-
dovermiporella Elliott, 1958. 

Сомнительные зеленые водоросли: Buthograp-
tus Hall , 1861; Schodackia Ruedemann, 1942. 
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Т И П C H A R O P H Y T A . Л У Ч Н И Ц Ы , И Л И Х А Р О В Ы Е 

В О Д О Р О С Л И 1 

ОБЩАЯ ЧАСТЬ 

Зеленые, богатые хлорофиллом водные ра
стения с хорошо выраженным осевым побегом, 
со сложно построенными многоклеточными ор
ганами размножения и многоклеточным расчле
ненным вегетативным телом. От главной оси 
или стебля отходят мутовки боковых ответвле
ний, часто называемые листьями. От нижней 
части стебля внедряются в дно бассейна кор
невидные отростки или ризоиды. Некоторые 
части слоевища и органов размножения имеют 
способность обызвествляться, благодаря чему 
сохраняются в ископаемом состоянии. 

Известны с девона по настоящее время. 

История изучения 

Вначале современные хары вследствие их 
внешнего сходства были отнесены в 1623 г. Бау-
хиным к хвощам. Позднее Линдлей (Lindley) 
отнес их ко мхам, а Валенберг (Walenberg) — 
к криптогамовым (тайнобрачным) растениям. 
Линней в 1745 г. рассматривал их как цветко
вые растения. В 1843 г. Браун (Braun) и Мигула 
(Migula) принимали их за водоросли, близкие 
ко мхам, и помещали их между этими двумя 
группами. Энглер (Engler) и вслед за ним Фи-
лярский (Filarsky) относили их к зеленым 
водорослям из высокоразвитых Chlorophyta. 

В настоящее время принято считать, что хары 
представляют естественную группу, не имею
щую ясных связей с другими водорослями. 
Сходство органов размножения у харовых и 
мхов считается случайным, и никаких родствен
ных связей между ними не устанавливается. 
Некоторое сходство в сложении слоевища (му
товчатые ответвления) можно найти с мутов-

1 Составил В. П. Маслов. 

чатыми сифонеями (дазикладовыми), но хары 
достигли значительно более сложной органи
зации слоевища и органов размножения, чем 
сифоней. Однако Л . И. Курсанов и Н. А. Ко-
марницкий филогенетически связывают хары с 
мутовчатыми сифонеями 

Первое упоминание об ископаемых харах 
появилось в 1780 г., когда Сольдани (Soldani) 
изобразил несомненную хару как раковину 
моллюска. В 1785 г. Дюфурни-де-Вийе (Dufurni-
de-Villet) на заседании французской Академии 
наук изложил детальное описание оогония 
хар, назвав его «вихрем» или «водоворотом». 
Ламарк (Lamarck) в 1804 г. описал оогонии хар 
Парижского бассейна под названием Gyrogo-
nites medicaginula, рассматривая их как рако
вины проблематических моллюсков; истинное 
их происхождение впервые расшифровал в 
1812 г. Леман (Lehman). Броньяр (Brongniart) 
в 1822 г. переописал гирогонит Ламарка под 
названием Chara medicaginula и добавил два 
новых вида. Лайелль (Lyell) в 1826 г. описал 
из олигоцена новый вид Chara tyberculata с 
бугорками на спиралях, который в дальнейшем 
послужил для выделения нового рода — Kos-
mogyra, представленного только ископаемыми 
остатками. В 1840 г. Соверби (Sowerby) описал 
оогонии хар из верхнемеловых отложений 
Центральной Индии. 

Зандбергером (Sandberger) в 1849 г. в сред
нем девоне были найдены несколько иные 
образования, названные им Sycidium и отне
сенные к фораминиферам. 

В 1856 г. Пандер (Pander) описал округлые 
тела со спиральной скульптурой в девоне из 
окрестностей Павловска (близ ^Ленинграда). 
Он назвал их трохилисками, считая, что это 
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семена Lycopodiaceae. Его материал пересмат
ривал Эренберг, который отверг их раститель
ное происхождение и отнес к фораминиферам 
(p. Miliola). Квенштедт (Quenstedt) в 1861 г. 
впервые дал изображения трохилисков, считая 
их близкими к сицидиумам, а в 1867 г. сравнил 
их со «споропочками» хар. В 1880 г. Траут-
шольд эти же формы трохилисков рассмат
ривал как яйца рыб. 

В 1860 г. Унгер описал хары из верхнемеловых 
отложений осадков Галиции, а Геер (Неег) в 
1865 г.— из пурбекских отложений Швейцарии. 
В 1869 г. Шимпер (Schimper) в своей «Палеобо
танике» перечислил 39 известных в то время 
видов хар. Штахе (Stache) в 1889 г. выделил 
из палеогена Триеста новые роды Kosmogyra, 
Lagynophora, Kosmogyrella и Cristatella. В 
1873 г. Меек (Meek) описал округлые тела со 
спиральной скульптурой из н. девона Огайо 
(США) и отнес их к харам. 

А. П. Карпинский (1906) всесторонне иссле
довал образования, описывавшиеся под родо
выми названиями Sycidium и Trochiliscus. 
Изучив эти образования в шлифах, он сравнил 
их со строением и развитием фруктификаций 
или «оогоний» современных хар и пришел к 
выводу о принадлежности двух упомянутых 
групп к Charophyceae. Работа А. П. Карпин
ского выделяется полнотой исследования и 
убедительностью доводов, но она не получила 
должной оценки у иностранных исследователей 
(Бэлл, Гровес). Бэлл (Bell, 1922) снова пере
смотрел вопрос о принадлежности этих тел к 
харофитам и пришел к выводу о том, что 
спиральные ленты у трохилисков являются 
поверхностными следами, а не спиральными 
клетками харовых, что совершенно не вяжется 
с фактическим материалом и наблюдениями 
А. П. Карпинского. 

Весеред (Wethered) в 1890 описал из юрских 
отложений Англии новый вид стержней, ко
торые в 1916 г. Рейд и Гровс (Reid a. Groves, 
1921) отнесли к p. Clavator, в дальнейшем де
тально описанным Гаррисом (Harris, 1939). 

Пиа (Pia, 1927) в справочнике Хирмера дал 
следующую классификацию харовых: 

Н е с о м н е н н ы е C h a r o p h y t a ' 
1. Characeae 

Nitelleae (Nitella, Tolypella)? 
Chareae (Chara, Tolypellopsis) 
Lagynophoreae (Lagynophora) 

Г и п о т е т и ч е с к и е р о д ы и с к о п а 
е м ы х C h a r o p h y t a (Characeites, Gyro-
gonites, Kosmogyra, Kosmogyrella) 

2. Palaeocharaceae (Palaeochara) 
3. Clavatoraceae (Clavator) 

С о м н и т е л ь н ы е C h a r o p h y t a (Pa-
laeonitella, Trochiliscus, Sycidium) 

В 1928 г. В. В. Степановым впервые в СССР 
были описаны хары из сарматских отложений 
Украины. 

В 1933 г. Гровс (Groves, 1933) дал сводку по 
харовым водорослям с перечислением извест
ных видов. Пэк (Peck, 1934, 1936), посвятив 
специальную работу трохилискам и сицидиям 
девона и н. карбона США, коснулся истории их 
изучения, характеристики живущих харофитов, 
морфологии трохилисков и сицидий, методики 
изучения, терминологии, классификаций харо
фитов и их распространения по вертикали. 
По обстоятельности и охвату эта работа от
носится к одной из наилучших по древним 
харофитам. В дальнейших работах Пэка в 
1934—1957 гг. в области изучения харофитов 
дано много описаний новых морфологических 
форм: были выделены новые роды (Aclistochara 
и др.) и виды, а также доказано стратиграфи
ческое значение харофитов с девона по тре
тичный период. В результате многолетних 
работ Пэка для С. и Ю.- Америки выявился 
ряд комплексов харофитов для девона, кар
бона, юры, апта, альба, сеноман-турона, палео
цена, эоцена, олигоцена, миоцена и плиоцена. 

Монография Гарриса (Harris, 1939), посвя
щенная описанию верхнеюрских известковых 
остатков родов Clavator и Perimneste, явилась 
новой ступенью в познании харофитов с утри-
кулами. Так как эти ископаемые были найдены 
в виде плодоношений, сидящих на вегетативных 
частях, детальное их описание позволило пред
ставить себе все растение целиком. Вегетатив
ные части изучались Гаррисом не только по их 
внешней форме, но и в параллельных сечениях, 
что важно для определения остатков в шлифах. 

В 40-х годах Рашки (Rasky, 1945, 1952) 
было начато изучение харофитов Венгрии. 
Эта исследовательница дала монографию по 
морфологии третичных харофитов с фотогра
фиями, а не с рисунками, как это делалось 
обычно. 

В. П. Маслов (1947) на третичном материале 
из Киргизии предложил существенно иную 
методику изучения ископаемых ооспорангиев 
по сравнению с применявшейся ранее, а именно: 
делать описание и измерения не только с внеш
ней поверхности, но и в шлифе, проходящем 
через ось известковой оболочки ооспорангия. 
Кроме того, В. П. Масловым были установлены 
местоположение и форма базальной пластинки 
у Tectochara merianii (Unger) Grambast, дву-
слойность известковой оболочки, особая струк
тура вершины, отличающаяся от таковой боко
вых стенок ооспорангия, структура основания 
гирогонита, а также разные типы сохранности. 

15 Основы палеонтологии 225 http://jurassic.ru/



Вслед за работой В. П. Маслова в 50-х годах 
как в СССР, так и за рубежом появился ряд 
работ, ревизующих и вновь описывающих ра
нее известные виды. Медлер (Madler, 1953) 
сначала на основании только внешней морфо
логии и строения вершины выделил ряд новых 
родов и предложил новые систематику и фи
логению (Madler, 1953 2, 1955). Затем в 1954 — 
1959 гг. Хорн аф Рантцин (Horn af Rantzien), 
а в 1953—1960 гг. Грамба (Grambast) на ос
новании внешней и внутренней структуры под
вергли пересмотру роды Медлера и других 
более ранних исследователей и изменили всю 
систему классификации, так что филогения, 
предложенная Медлером в 1957 г., а также 
хронологическая эволюция хароидей, пред
ложенная Грамба в 1959 г., устарели так же, 
как и все другие схемы (Пэк, 1953; Маслов, 
1957; Колесников, 1960). Грамба и Хорн аф 
Рантцин дали очень много нового для систе
матики и таксономии сем. Characeae, но мето
дика изучения этих исследователей существенно 
различна. Грамба, кроме детального морфоло
гического описания, выделяет из гирогонита 
(известковой оболочки ооспорангия) базальную 
пластинку, считая, что каждый род отличается 
особой формой этой пластинки (Grambast, 
19562). Хорн аф Рантцин приходит к выводу, 
что толщина пластинки зависит от возраста, 
и, описывая ее в шлифе, не придает ей особого 
значения. Анатомическое строение у этого 
автора основывается на изучении шлифов, 
чего Грамба не делает. 

Оба эти исследователя согласны с мнением 
Пэка о том, что внешняя орнаментация может 
присутствовать или отсутствовать у одного и 
того же вида, вследствие чего сем. Kosmogy-
raceae (роды Kosmogyra, Kosmogyrella) Хорн 
аф Рантцином было уничтожено. 

Последние работы Хорн аф Рантцина (1959,, 2 > 3) 
привели к переименованию ряда родов в ор
ган-роды, а их виды — в орган-виды, и лишь 
те роды, ооспорангии которых были найдены 
сидящими на вегетативных частях растения, 
рассматриваются как подлинные роды. Из 
прежнего обширного рода Chara в ископаемом 
состоянии оставлены лишь единичные виды. 
Новые роды и виды были описаны из девон
ских отложений (Рейтлингер и Ярцева, 1958; 
Самойлова, 1955, 1959). Шокетт (Choquette, 
1956) впервые описал из девона С. Америки 
под названием Eochara харофиты с левозавер-
нутыми спиралями; это указывает на то, что 
исследователи XIX в. не ошиблись, рисуя 
некоторые «трохилиски» с левозавернутыми 
спиралями. Вуд (Wood, 1959) дал интересные 
таблицы измерения ооспорангиев ныне живущих 
харофитов, что может служить подсобным ма

териалом для сравнения с современными фор
мами, так как один и тот же размер отвечает 
нескольким видам, в особенности у p. Nitella. 
Наконец, Тонджиоржи (Tongiorgi, 1956) и 
Росс (Ross, 1960) положили начало изучению 
популяций у ископаемых харофитов и срав
нению их с популяциями у современных 
форм. 

Из краткого обзора истории изучения иско
паемых харофитов становится ясным, что ин
тенсивное изучение и пересмотр существовав
ших методик и систематики начались лишь с 
1947 г. и что мы находимся в периоде станов
ления не только классификации, но также тер
минологии и методики исследования харофитов. 

Общая характеристика и морфология 

Обызвествление захватывает у харофитов 
как вегетативные части, так и женские органы 
размножения. Степень обызвествления и слож
ность вегетативных частей харовых бывают 
различны. Обычно они состоят из центральной 
известковой трубки, или «стебля», от которой 
отходят мутовками «ветви» или «листья» в 
виде известковых трубок разной длины. Стерж
ни и ветки могут быть покрыты «корой» из ряда 
дополнительных известковых трубок, распо
ложенных параллельно центральному стержню 
или спирально охватывая его. Узлы, от которых 
отходят мутовки ветвей, иногда имеют сложное 
строение (например, у рода Clavator), междо
узлия проще, но порой осложнены разделе
нием периферических трубок на ряд клеток и 
дополнительными клетками, образующими ши
пы, розетки и т. п. на поверхности трубок. 

Для характеристики женских органов плодо
ношения ниже приводится анатомия известковой 
оболочки ооспорангия наиболее распространен
ного рода Chara. 

Ооспорангии («споропочка») состоит из сле
дующих частей: 1) оболочки, называемой «ги-
рогонитом», сложенной «спиральными клетка
ми», или «спиралями»; 2) коронулы или корон
ки — маленького органа на вершине, состоя
щего из пяти или десяти клеток; 3) обычно 
короткой клетки, называемой стеблевой клет
кой,соединяющей основаниеооспорангиясостеб
лем и яе сохраняющейся в ископаемом виде; 
4) более или менее эллипсоидального тела — 
оосферы, занимающей центральную полость 
ооспорангия и после оплодотворения превра
щающуюся в ооспору с оболочкой («орешек»). 
Когда споропочки зрелы и оплодотворены, 
пять спиральных клеток, образующих обо
лочку вокруг споры («орешка»), начинают вы
делять известь. Последняя выпадает внутри 
клеток, замещая протоплазму, главным образом 

226 

http://jurassic.ru/



Рис. 1. Поперечное сечение через партекальцины — спиральные известковые ленты («спиральные 
клетки») современной хары (по Медлеру, 1953): 

п —партекальцины, р — ребра в швах; о — обызвествление у некоторых ископаемых форм 

Рис. 2—5. 
2— гирогонит Tedochara: наружный вид с изломанным внешним слоем, под которым видны белый слой и пустоты 
(каналы) от спиральных клеток в виде черных полостей под темным внешним слоем. 3 — схема фоссилизация гиро-
гонита хары; справа — наружный вид, слева — разрез; За — место прикрепления базальных клеток; 36 — базаль-
ная пластинка; Зв — основание коронулы; Зг — внутренняя пустота, отвечающая орешку или оогонию, наверху — 
выкристаллизовавшийся вторичный кальцит; Зд — пустоты от спиральных клеток (по Маслову, 1947). 4 — Tedochara 

merianii var. acutalis Maslov: сечение, близкое к основанию, X 42: 4а — внешний слой; 46 — внутренний слой со 
штриховкой; 4в — инкрустации вторичного кальцита, обрастающие внутреннюю поверхность'гирогонита и иногда 
принимаемые за мембрану (оболочку орешка); 4г — базальная пластинка; третичные отложения, Киргизия (по Мас
лову, 1947). 5. Схема расположения базальной полости у Chovanella в осевом сечении: по — полость, при жизни 
занятая оосферой: г — внутренняя известковая оболочка (гирогонит), ут — внешняя известковая оболочка (утри-

кул), б. п — базальная пластинка, о — базальное отверстие (по В. П. Маслову) 

на внутренней, обращенной к ооспоре стороне. 
Известковое содержание пяти спиральных кле
ток формирует твердую оболочку, несомненно 
имеющую защитный характер. Пять клеток 
вершины ооспорангия, образующие коронку, 
и единственная базальная, или стеблевая, клет
ка обычно не обызвествляются. Поэтому когда 
плод становится сухим и мягкие части отвали
ваются, ооспорангий легко отделяется, а спи
ральные клетки приобретают вид плотно при
жатых друг к другу лент, валиков или желоб
ков, в зависимости от количества выделявшейся 
в них извести. В ископаемом состоянии находят 
спиральные клетки различной толщины, на
чиная от вогнутых лент Tolypella до очень 
выпуклых шнуров типа Chara medicaginula. 

Форма спиралей служит одним из видовых при
знаков (табл. XVIII, фиг. 1—3). 

По Медлеру (Ma'dler, 1953), спиральные клет
ки оболочки ооспорангия у разных форм имеют 
различный характер кальцитизации. Поперечные 
сечения через известковые оболочки дают воз
можность охарактеризовать поверхность и сте
пень кальцитизации оболочки (рис. 1). Медлер 
совершенно не касается вопроса механического 
отщепления отдельных слоев спиральных лент, 
микроструктуры и строения кальцитовой обо
лочки. Некоторые авторы (например, Степанов, 
1928; Horn af Rantzien, 19593) указывают на 
присутствие внутри гирогонита особой пленки, 
или «мембраны», или скорлупы орешка, которая 
либо выстилает внутреннюю поверхность из-
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вестковой оболочки, либо оторвана от послед
ней. У современных хар «мембрана» служит 
важным диагностическим видовым признаком, 
так как несет на своей поверхности различные 
выступы или поры. В ископаемом состоянии 
«мембрана» редко сохраняется, но иногда может 
быть выделена растворением известковой части, 
так как обычно она не обызвествлена. Может 
быть, ей отвечает тонкозернистый (в шлифе 
темный) слой, иногда выстилающий с внутрен
ней стороны известковую оболочку гирогонита. 

• Иногда спиральная клетка выделяла два слоя 
кальцита: наружный прозрачный и внутренний 
белый, непрозрачный (рис. 2). При фоссили-
защщ коронка и базальные (стеблевые) клетки 
сохраняются лишь в исключительных случаях. 
Некоторые авторы принимали вздутые конусы 
спиральных клеток за коронку. 

Обстоятельную сводку морфологии и анато
мии женских органов размножения мы находим 
у Хорн аф Рантцина (19562). Женский орган 
размножения современных харофитов, согласно 
этому исследователю, в зрелом виде называ
ется спорофидием; он состоит из оогония, 
его оболочки (споростегия) и базальных клеток. 
Оогоний состоит из оосферы и стерильных 
клеток оогония. Споростегий состоит из узловой 
клетки (или клетки у основания оогония), 
спиральных клеток и клеток коронки. После 
оплодотворения яйцеклетка превращается в 
зиготу и весь спорофидий внутренне и наружно 
изменяется, превращаясь в плод. Так же как 
и спорофидий, этот плод разные исследователи 
называли по-разному; Хорн аф Рантцин пред
лагает название ооспорангий. Ооспорангий 
состоит, из ооспоры и оболочки, или спорангио-
дерма. Ооспора состоит из нуклеуса (орешка), 
плазмы и оболочки спорины (состоящей из 
эндо- и эктоспорины; она называется также 
мембраной). Спорангиодерм состоит из каль
цины и споростины (состоящей из эндо- и эк-
тоспоростины). Кальцина или известковая обо
лочка образована плазмой спиральных клеток. 
В ископаемом виде спорофидий невозможно 
отличить от ооспорангия, но, несмотря на это, 
желательно приблизиться в терминологии к 
анатомическим названиям живущих харофитов. 
Фоссилизированную известковую оболочку 
большинство современных исследователей на
зывает гирогонитом. Этому термину отвечает 
прежде очень распространенный термин «оого
ний», как видим, уже применяемый к живым 
харофитам в ином смысле. 

Терминология отдельных частей гирогонитов 
очень разнообразна. Перечисляя ее, Хорн аф 
Рантцин вводит для спиральных кальцитовых 
лент термины эндокальцина (или по В. П. Мас
лову — внутренний известковый слой) и эк-

токальцина (или внешний слой). Сохранив
шуюся мембрану он называет спориной; по
следняя может сохранить эндо- и эктоспорину. 
Внутренняя часть, отвечающая ооспоре или 
оосфере, может содержать измененные остатки 
органического вещества или остаться в виде 
полости. 

Наиболее применимый, по Хорн аф Рантцину, 
термин для известковых спиральных лент —• 
«известковая спираль»(Пте spiral), который имеет 
множество синонимов (обороты, спиральные 
клетки, спиральные ленты и т. д.). На русском 
языке термин «клетки» неудачен; называть клет
ками обызвествленные части неудобно, по
скольку это не клетки, а их выделения. Если 
же спиральное завивание отсутствует, как, 
например, у сицидиумов, то мы будем иметь 
дело не с «лентами», или «ребрами», а с раз
личной формой клеточных выделений. По
этому рационально ввести особый термин — 
партекальцина — для обозначения единицы из
весткового выделения одной клетки. 

Ниже приведен список наиболее употреби
тельных терминов и их значение. 

М е ж к л е т о ч н о е р е б р о (intercellu
lar ridge — Peck, 1934) — валик между парте-
кальцинами. М е ж к л е т о ч н ы е с у т у р ы 
(intercellular sutures, или fossules, или fur
rows) — шов между партекальцинами. «К л е-
т о ч н ы е » и « м е ж к л е т о ч н ы е » б у г 
р ы — выступы в виде валиков, бугров, пало
чек на партекальцинах. С п и р а л ь н ы е к а 
н а л ы — полости внутри спиральных парте-
кальцин у орган-рода Tedochara. А п и к а л ь 
н а я п о р а — отверстие на вершине. Б а-
з а л ь н а я п л а с т и н к а (или, по англий
ским авторам, затычка — plug)—пластинка или 
пробка, закрывающая изнутри базальную пору. 
Б а з а л ь н а я . п о р а, или б а з а л ь н о е 
о т в е р с т и е . Б а з а л ь н ы й в ы р о с т , 
или р е ш е т ч а т а я к л е т к а о с н о в а 
н и я (cage, claws)—обызвествленные участки 
узловой клетки в основании ооспорангия. 

Фоссилизированные гирогониты в шлифе вы
глядят следующим образом (рис. 3 и 4). Внут
ренняя полость, обычно пустая или частично 
по краям заполненная вторичным кальцитом, 
окружена оболочкой, состоящей из двух слоев 
различной структуры. В вертикальном сечении 
по оси оболочка из спиралей образует овал 
различной формы у разных видов. У основа
ния, где находилось отверстие, иногда присут
ствует горизонтальная темная известковая пла
стинка, прикрывающая вход во внутреннюю 
полость (рис. 36, Зв, 4г, 5). Эта «базальная 
пластинка», по наблюдениям В. В. Степанова 
(1928) и Грамба (1956), имеет пятиугольное 
очертание. 
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Грамба (Grambast, 1956) в специальной ра
боте касается формы базальной пластинки, 
выделяя ее из основания гирогонита. Он счи
тает, что базальная пластинка служит хорошим 
диагностическим признаком для некоторых ро
дов харофитов. Так, у ископаемых и живущих 
форм p. Chara базальная пластинка имеет 
форму усеченной пентагональной пирамиды, 
в некоторых случаях довольно высокой, с 
плоской верхней и вогнутой нижней поверх
ностями. У Tedochara базальная пластинка 
тонкая, со слабовогнутой верхней и выпуклой 
нижней поверхностями. Базальная пластинка 
Brachychara вытянута вверх и уже не имеет 
формы пластинки, а представляет собой пира
миду, суженную внизу, с острыми ребрами; 
она часто состоит из двух слоев, легко 
отделяющихся друг от друга. У p. Sphaerochara 
базальная пластинка представлена низкой приз
мой, грани которой немного вогнуты. Ее 
верхняя гладкая, вогнутая или плоская по
верхность представляется в виде диска, а 
нижняя, наоборот, образует пятиугольную 
звездочку. В гирогоните звездочка находит
ся на уровне внешней поверхности последне
го и точно закрывает базальное отверстие. 
У Aclistochareae базальных пластинок не 
найдено, а у Nitella вместо базальной пла
стинки нижнее отверстие закрывается тремя 
специальными «клетками» разной величины 
и формы, не зависимыми от кальцины. При
рода базальной пластинки, несомненно, орга
ническая, но назначение ее неясно. Возмож
но, что она закрывает отверстие во внутрен
нюю часть споропочки, образующейся при 
отрыве ооспорангия от стебля. У девонско
го орган-рода Chovanella базальная пластинка 
дуговидно выгнута внутрь ооспорангия 
(рис. 5). 

Внутренний слой гирогонита в проходящем 
свете несколько затемнен, в отраженном он 
белый. Внутренний слой часто толстый, равно-
мернослоистый, с неясной штриховкой в виде 
выгнутых ясных черточек. У вершины оба слоя 
иногда утоняются. Внутренний слой имеет 
здесь вздутые бесструктурные утолщения; внеш
ний слой прикрывает внутренний тонким слоем. 
У основания гирогонита спиральные ленты 
или партекальцины постепенно утоняются или 
внезапно обрываются, образуя воронку, схо
дящую к отверстию основания (рис. За). Вер
шина гирогонита несколько иного характера, 
чем боковые спирали, как по внешней форме, 
так и по внутренней структуре. По-видимому, 
основание коронки образуют или концы спи
ральных клеток, или особо выделенная оого-
нием площадочка (рис. Зв). Обычно на последней 
имеются вздутия. 

Методика изучения 

При определении ископаемых оогоний хар 
пользуются следующими признаками. 

В н е ш н и е о с о б е н н о с т и : внешняя 
форма и величина гирогонита; количество обо
ротов спиралей, видимых с одного бока гирого
нита; ширина спиралей у «экватора»; угол на
клона шва к «экватору»; вздутая плоская или 
вогнутая поверхность спиральных клеток, а 
также бугорки на последних (в случае их 
присутствия); форма вершины гирогонита; от
ношение длинной оси к короткой (некоторые 
авторы указывают величину базального от
ростка); отношение длинной оси к расстоянию 
от вершины до экватора. 

В н у т р е н н я я с т р у к т у р а : строение 
стенки; строение базальной пластинки;толщина 
спиралей и иногда характер и строение мем
браны или оболочки ооспоры; высота и ширина 
ооспоры или внутренней полости гирогонита; 
степень сохранности ооспоры. 

Величина гирогонитов разных форм хар 
сильно колеблется. Наименьшие размеры на
блюдались у «Tolypel'la» из олигоцена: длина 
275—300 [л, ширина 200—250 [л. Наиболее 
крупные формы относятся к «Kosmogyra» из 
нижнетретичных отложений; величина их 
достигает 1800—2000 (л в длину и 1000 ;л в 
ширину. 

Колебания в размерах ныне живущих форм 
значительно меньше, и их величина не достигает 
размеров указанных крупных третичных форм. 
Гровс считает, что размер гирогонита как ви
довой признак не всегда благонадежен. 

Доллфус и Фритель (Dollfus a. Fritel, 1928) 
указывают, что в современных харах один и 
тот .же вид в различной стадии развития (в 
зависимости от зрелости оогония) дает разный 
рельеф спиральных клеток, различный наклон 
их швов, разную форму и разную величину 
спорангия. Фруктификации у Chara hispida, 
сначала маленькие, овальные, с очень наклон
ным швом, становятся округлыми, с почти 
горизонтальным швом. При зрелом состоянии 
величина оогония увеличивается вдвое, форма 
становится правильной сферической, швы—го
ризонтальными. С эволюцией оогония варьирует 
и рельеф спиралей: вначале они вогнутые со 
швом в виде желобка, затем спирали делаются 
плоскими и более или менее выпуклыми, а 
швы выделяются в виде ребрышек. Доллфус 
и Фритель так пытаются объяснить постоянное 
присутствие в одном и том же местонахождении 
сферических и овальных гирогонитов с вогну
тыми, плоскими и выпуклыми спиральными 
клетками, со швом в желобке или ребре. Между 
тем этими морфологическими особенностями 
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почти всегда пользовались исследователи для 
выделения различных видов. 

Внешняя форма разных видов меняется от 
плоскосферической до цилиндрической. Форма 
является одним из основных признаков, но 
значение ее как видового признака оспари
вается некоторыми авторами, так как ранние 
стадии развития женских органов размножения 
имеют форму, отличную от формы' спелого 
ооспорангия. Спиральные клетки ооспорангиев 
отличают фруктификацию харовых от всех 
других групп растений. Количество спиральных 
клеток у ныне живущих, так же как и у иско
паемых хар, равно пяти, за исключением 
Palaeochara, у которой их шесть, и Eochara, 
где их количество достигает 13. 

У всех известных ныне живущих и ископа
емых видов спиральные клетки завиты налево, 
т. е. против часовой стрелки, но, как указывает 
Гровс, иногда на некоторых рисунках ошибочно 
изображена обратная спираль. У девонских 
трохилисков завитки спиралей идут по часовой 
стрелке, что, по мнению некоторых авторов, 
является аргументом против отнесения этой 
группы к харовым. 

Крутизна спирали или степень завивания 
спиральных клеток вокруг оогония меняется 
у разных видов. Измерителем завивания служит 
количество видимых оборотов спиралей с од
ного бока споропочки. Число оборотов спи
ралей постоянно для данного вида, и этому 
числу придается большое значение при опре
делении ископаемых форм. 

Базальное отверстие также имеет различную 
форму и величину у разных видов и, возмож
но, может служить признаком, отличающим по
следние друг от друга. К сожалению, базальное 
отверстие описывалось исследователями лишь 
в редких случаях. 

Вершина гирогонита имеет особое значение 
для систематики харофитов. Присутствие от
крытой поры, вытянутость на вершине концов 
спиральных клеток, наличие особого образова
ния в виде крышки — все это таксономические 
признаки. 

Форма поверхности спиральных клеток опи
сывается всегда, но не представляет особо 
важного признака, так как выпуклые, плоские 
и вогнутые спирали бывают у одного и того же 
вида. Как увидим ниже, это зависит от степени 
обызвествления. В шлифе, проходящем через 
отверстие основания и вершину, т. е. по оси 
споропочки, можно измерить: 1) количество 
спиралей, 2) их ширину, 3) толщину различных 
оболочек, 4) длину и ширину по внешней и 
внутренней поверхностям гирогонита, 5) ширину 
отверстия в основании. Так же легко описать 
пластинку, прикрывающую изнутри базальное 

отверстие. В шлифе отчетливо видна величина 
основания коронулы. Кроме того, обязательно 
нужно приводить описание внешней формы. 

Встречается несколько форм сохранности 
хар, а именно: 1) пустотелые гирогониты с 
частично пустыми спиральными клетками 
(рис. 2, 3) — сравнительно редкая форма сохран
ности; 2) пустотелые гирогониты с целиком 
заполненными кальцитом полостями спираль
ных клеток; 3) целиком или частично запол
ненные карбонатом гирогониты с тремя слоями, 
причем внутренний слой занят вторичным каль
цитом, внутренняя пустота заполнена лишь 
частично по стенкам (рис. 3, 4); 4) гирогониты 
перекристаллизованные. 

При первом случае фоссилизации мы видим 
пустотки в виде плоских или дугообразных 
трубок. От внутренней полости гирогонита 
полости партекальцин (спиральных клеток) в 
отраженном свете отделены белой оболочкой 
(см. рис. 2). 

Изучение ломаных экземпляров показало, 
что при удалении внешнего слоя или внешнего 
вместе с частью внутреннего слоя спиралей 
(этот слой часто легко отделяется в виде сег
ментов спиралей) получается как бы обратный 
слепок с внешней структуры, и спирали вы
глядят вогнутыми. Это легко понять, если 
посмотреть на структуру стенок гирогонита в 
шлифе (рис. 4), где видно, что внутренняя 
часть спирали (внутренний слой) имеет вогну
тые поверхности или вогнутые и выпуклые 
поверхности и штриховку. 

Если гирогониты с сохранившимися внеш
ними слоями имели кремово-желтый цвет, то, 
лишенные внешнего слоя, они приобретали бе
лую окраску, часто исчерченную спиральными 
полосами (см. рис. 2). Внутренний слепок так
же белый, а в случае, когда вторичный кальцит 
примыкает непосредственно к оболочке, ядро 
просвечивает и резко отличается от экземпляров 
с оболочкой. Таким образом, цвет не может 
служить существенным признаком, и введение 
его в диагноз, как это делали некоторые иссле
дователи, не оправдано. Естественно, что все 
стадии сохранности, последовательно лишенные 
слоев и оболочек, отличаются друг от друга 
размерами. Внутренний слепок имеет наимень
шую величину. Если принять во внимание, что 
внутренний слой воспроизводит все детали 
спиральных клеток и в том числе основания 
коронулы, легко впасть в ошибку, описав в 
качестве особого вида одну из стадий сохран
ности. Поэтому нужно особенно осторожно 
относиться к гирогонитам с вогнутыми спи
ральными клетками, которые могут оказаться 
всего лишь внутренним слоем оболочки ооспо
рангия. 
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При третьем способе фоссилизации, когда 
существует внутреннее ядро из вторичного 
кальцита, при удалении оболочки из спиралей 
получается внутренний слепок, воспроизво
дящий на своей поверхности внутреннюю по
верхность оболочки. В результате на ядре 
отпечатываются швы между спиралями в виде 
узких тонких спиральных ребрышек. 

Некоторые ископаемые харофиты (Clavato-
raceae), кроме гирогонита, имеют еще одну 
внешнюю известковую оболочку вегетативного 
происхождения. «Листья», окружающие пло
доношение, в этом случае плотно его окутывают 
и, сливаясь, образуют «мешок», или утрикул, 
разнообразной формы и с различным внешним 
рельефом, характерным для данного вида. 
Часто внутри утрикула развивается обычная 
кальцина, так что получается двойная извест
ковая оболочка, состоящая из утрикула и ги
рогонита, каждая с самостоятельной и раз
личной поверхностью. 

Принципы систематики 

Вегетативные части редко дают возможность 
.судить о мелких систематических единицах, 
так как стержни хрупки, плохо сохраняются 
в ископаемом состоянии и малоразнообразны. 
Поэтому только гирогониты позволили охватить 
всю группу и выделить ряд групп высших и 
низших порядков. Морфология гирогонита, ко
личество клеток, характер их и расположение 
отличают ископаемых харофитов друг от друга. 
Выделяемые порядки различаются между собой 
направлением завивания клеток оболочки или 
отсутствием его. Семейства отличаются струк
турой гирогонита — количеством оболочек, спи
ральных клеток, формой гирогонита и т. п. 

Сейчас харофиты разделяются на два порядка: 
1) Trochiliscales — с многочисленными удли

ненными клетками, спирально завернутыми по 
часовой стрелке,— группа, вымершая в палео
зое; 

2) Charales — с относительно малым количе
ством вытянутых клеток, завернутых по спи
рали против часовой стрелки. Большая часть 
этого порядка вымерла в палеозое, мезозое и 
кайнозое, и сохранилось только подсемейство 
Chareae, собственно хары, или лучницы, широко 
известные в современных пресных водах. 

Первый порядок еще мало изучен и поэтому 
не расчленен на более мелкие группы. Несом
ненно, количество партекальцин и харак
тер вершины послужат для выделения ряда 
орган-родов. К порядку Charales относится 
ряд семейств, для выделения которых главное 
значение имеют количество спиралей и строение 
вершины гирогонита. 

Вымершее семейство Palaeocharaceae Bell., 
1922, характерное для палеозоя, имеет от 6 до 13 
спиралей, завернутых влево. 

Вымершее сем. Clavatoraceae Reid et Groves, 
1916, характеризуется оогонием с тремя оболоч
ками различного строения (юра — мел). Внут
ренние оболочки близки к обычным харам или 
лагинофорам, у внешней наблюдается ряд не-
закрученных грубых вытянутых валиков. Мо
жет быть, к этому семейству относятся Sycidium 
и Chovanella, пока оставленные вне порядков 
и семейств. 

Самое обширное семейство Characeae включает 
ряд групп, часть которых вымерла. Спиральные 
клетки (в числе пяти) у ооспорангиев этого се
мейства завернуты против часовой стрелки. 
Гирогониты имеют притуплённую или заострен
ную вершину. Разделение на подсемейства или 
группы производится по характеру строения 
этой вершины. 

На вершине гирогонита подсемейства Cha
raceae (исключая представителей орган-группы 
Raskyelleae Grambast) можно различить сле
дующие элементы строения: 1) зону смыкания 
концов партекальцин, которые сходятся тем 
или иным способом у апикального полюса; 2) 
уменьшение или увеличение ширины и толщи
ны партекальцин у полюса, причем в случае 
увеличения толщины возникают вершинные буг
ры, образующие розетку; 3) уменьшение ши
рины партекальцин на периферии вершины; 
4) уменьшение толщины партекальцин на пе
риферии вершины, в результате чего может полу
читься депрессия в виде кольцевой бороздки 
вокруг центральной вершины (центральной ча
сти зоны смыкания партекальцин). При изме
нении направления партекальцин и их расши
рении получается пирамидальное возвышение 
в центре вершины, или носик. 

Многие исследователи (Мэдлер, Пэк и др.) 
придавали большое значение отверстию на 
вершине. На основании этого отверстия и струк
туры вершины было выделено особое подсемей
ство Aclistocharoideae, просуществовавшее не
сколько десятилетий. Однако систематическое 
значение этого признака не подтвердилось. Так, 
по данным Грамба, у некоторых гирогонитов 
известковая оболочка на вершине иногда обла
мывается, в результате чего возникает правиль
ное круглое отверстие с зубчиками или без них; 
при этом спирали утоняются и иногда выклини
ваются на краю отверстия. Наличие такого от
верстия Мэдлер считал характерным признаком 
подсем. Aclistocharoideae (рис. 6). Между тем 
и у современной Chara vulgaris Linne после 
прорастания ооспорангия на вершине известко
вой оболочки получается такое же круглое от
верстие (рис. 7), отличающееся от отверстия 
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Рис. 6—8. 
6 — Tedochara merianii Grambast с отверстием на вершине, X 50; миоцен, Лион 
(Франция) (Grambast, 1956 4). 7 — Chara vulgaris Linne: вид вершины с отпавшей извест
ковой оболочкой, образующей зубчатое отверстие, через которое видна звездчато 
разорванная мембрана, X 100 (Grambast, 1956). 8 — Raskyella peckii L. et N. Gram
bast: вид вершины: a — с целой крышечкой, состоящей из пяти вершинных парте, 

кальцин, б — с отпавшей крышечкой (Grambast, 1955) 

в мембране. Только один орган-род Raskyella 
имеет вершину с крышечкой, образованной пя
тью особыми верхушечными партекальцинами, 
которые, отваливаясь, создают розетковидное 
отверстие, легко отличимое от отверстий осталь
ных родов харофитов (рис. 8). 

Хорн аф Рантцин (19592) разделил третичные 
харофиты сем. Characeae по строению вершины 
их гирогонитов на ряд морфологических групп, 
или, как он назвал, «типов». 

1 . Х а р о и д н ы й т и п . На периферии вер
шины происходит заметное уменьшение шири
ны и различное уменьшение толщины парте
кальцин, но видимая кольцевая депрессия от
сутствует. Центр вершины слабо обызвествлен, 
и розетка отсутствует (род Chara s. str., орган-
роды Charites, Psilochara, Obtusochara, современ
ные роды: Lychnothatnnus, Nitella, Tolypella) 
(рис. 9—11). 

2. Т е к т о х а р о и д н ы й т и п . На пери
ферии вершины осуществляется заметное умень
шение ширины и толщины партекальцин, но 
видимая кольцевая депрессия отсутствует. 
Центр вершины сильно обызвествлен и образует 
розетку (орган-роды Tedochara, Nodosochara, 

Gratnbastichara, Maedlerisphae-
ra) (рис. 12, 13). 

3. Б р е в и х а р о и д н ы й 
т и п . На периферии вершины 
осуществляется различное 
уменьшение ширины и обра
зуется заметная кольцевая деп
рессия, уменьшающая толщину 
партекальцин на периферии 
вершины. Центр вершины силь
но обызвествлен и образует ро
зетку (орган-роды Croftiella, Ре-
ckichara, Brevichara, Groveslcha-
га) (рис. 14, 15). 

4. С ф е р о х а р о и д н ы й 
т и п . На периферии вершины, 
как правило, осуществляется 
слабое уменьшение толщины 
партекальцин, но кольцевая 
депрессия отсутствует. Ширина 
партекальцин, чаще всего, по
стоянная. Центр вершины сла
бо обызвествлен и не образует 
розетки (орган-роды Sphaero-
chara и Maedleriella). 

5. А к л и с т о х а р о и д -
н ы й т и п . На периферии 
вершины осуществляется раз
личное, как правило, слабое 
уменьшение ширины партекаль
цин или же при отсутствии та
кого уменьшения •— и заметное 
уменьшение толщины спиралей 

без заметной кольцевой депрессии на пери
ферии вершины. Центр вершины слабо обызвест
влен и не образует розетки (орган-роды Rhab-
dochara, Harrisichara, Raskyaechara, Praechara) 
(рис. 16, 17). 

6. P а ш к и e л л о и д н.ы й т и п . На пери
ферии вершины происходит заметное уменьше
ние ширины и толщины партекальцин и выкли
нивание их. Центр вершины занят пятью отдель
ными вершинными партекальцинами, более тон
кими, чем спиральные партекальцины, и, как 
правило, расположенными в виде розетки (ор
ган-род Raskyella) (рис. 18). 

7. Л а г и н о ф о р о и д н ы й т и п . Зона 
смыкания на вершине неизвестна. Партекаль
цины с увеличенной толщиной на периферии, 
в центре вершины принимают вертикальное по
ложение и образуют выступающую шейку во
круг узкого центрального канала. Форма ги
рогонита графиновидная (род Lagynophora). 
К этим типам следует добавить ряд морфологи
ческих типов более древних, чем третичный. 

8. П о р о х а р о и д н ы й т и п . Зона смы
кания на вершине осуществляется парте
кальцинами без заметного уменьшения их 
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РИС. 9—18. НАРУЖНЫЙ - ВИД ГИРОГОНИТОВ И ООСПОРАНГИЕВ 

Рис. 9—11. 
» — Lychnothamnus barbatus (Meyen) Leonhar-di, соврем. X 52: 9a — вид сбоку, 96 — свер
ху, 9в — снизу. 10 — N i t e l l a monodactyla Braun, соврем., Боливия, X 70: 10а— вид сбоку; 
106 — вид сверху. 11 — Tolypella nidifica (О. Mflller) Leonhardi, соврем., Польша, X 65: 

Па — вид сбоку; 116 — вид сверху; 11в — вид снизу (Horn af Rantzien, 1959) 

136 

Рис. 12—13. 
12 — Grambastichara tornata (Reid et Groves) Horn af Rant-
zieni: вид сверху, X 70; эоцен, Англия. 13 — Tectochara 

d i h w i a n a (Madler) L. Grambast, X 30: 13a —вид сбоку; 136 
— вид сверху; 13в — снизу, X 70; межледниковые отло

жения, 3. Германия (Horn af Rantzien, 1959) 

Рис. 14—15. 
14 — Croftiella escheri (Unger) Horn af Rantzien, X 33; 
олигоцен, Швейцария (Horn af Rantzien, 1959). 15 — 
Brevichara medicaginula (Lam.) Grambast: вершина, 

X32; олигоцен, Франция (no Grambast, 1956,) http://jurassic.ru/



Рис. 16—18. 
16 - Praechara votuta (Peck), X 60: 16a - вид сбоку; 166 - вид сверху; в. юра, США. 17 -
Harrisichara vasijormis (Reid a Groves) L. Grambast , X 35: 17a - в и д сбоку; 176 - вид сверху; 
эоцен, Англия (по Horn af Rantzien, 1959). 17в - вид снизу; 18 - Latochara colli па Peck, Х60: 

18а — вид сбоку; 186 — вид сверху; свита Моррисон (в. юра) , США (по Peck, 1958) 

ширины и толщины вокруг открытой поры 
(орган-роды Porochara, Stellatochara, Clavato-
rites). 

9. Л а т о x a p о и д н ы й т и п . На пери
ферии вершины уменьшаются ширина и тол
щина партекальцин и возникает глубокая коль
цевая депрессия. В центре вершины партекаль-
цины, расширяясь, поднимаются вверх и обра
зуют пирамидальное возвышение (орган-род 
Latochara) (рис. 18). 

Ревизия «видов» и «родов» ископаемых харо
фитов, предпринятая сначала Мэдлером, затем 
Грамба и продолженная Хорн аф Рантцином, 
нарушила всю прежнюю систему классифика
ции ископаемых харофитов и лишила возмож
ности просто определять большинство харофи
тов (мезо-кайнозойского времени) без их 
детального анализа и ревизии прежних описа
ний. Но совершенно очевидно, что выделе
ние новых орган-родов и орган-видов из 
прежнего (ископаемого) рода — Chara — и 
уничтожение некоторых родов и видов с не
устойчивыми признаками (Kosmogyra и др.) со
вершенно необходимы и прогрессивны для соз
дания более дробной системы, более чуткой 
к стратиграфическим изменениям, чем ранее 
существовавшая. 

Ниже мы предлагаем рабочую классификацию 
принятую в настоящем издании, которая в даль
нейшем, с притоком новых фактов, должна будет 
исправляться. 

Т и п C h a r o p h y t a 

Порядок Trochiliscales Madler 1952. 
Семейство Trochiliscaceae Karpinsky, 1906 

Орган-род Trochiliscus Karpinsky, 1906 
Орган-подрод Eotrochiliscus Croft, 1954 

» » Karpinskya Croft, 1954 
Порядок Charales Madler, 1952 

Семейство Clavatoraceae Reid et Groves, 1916 
Род Clavator Reid et Groves, 1916 
» Perimneste Harris, 1939 
» Lagynophora Stache, 1880 

Орган-род Anomalochara Maslov, 1961 
» » Atopochara Peck, 1937 
» » Clavatorites Horn af Rant

zien, 1954 
» » F labellochara Grambast, 1959 
» » Stellatochara Horn af Rant

zien, 1954 
» » Nodosoclavator Maslov, 1961 

Семейство Palaeocharaceae Bell, 1922 
Орган-род Palaeochara Bell, 1922 

» » Eochara Choquette, 1956 
Семейство Characeae L. Richard, 1815 

Триба Nitelleae Leonhardi, 1863 
Род Nitella (Agarth, 1824) Braun, 

1897 
» Tolypella (Braun,. 1849) Leon

hardi, 1863 
Триба Chareae Leonhardi, 1863 

Род Chara Linneus, 1754 
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Род Lamprothamnus (Braun, 1876) 
Nordstedt, 1882 

» Lychnothamnus (Ruprecht, 1846) 
Leonhardi, 1863 

» Protochara Womersley et Ophel, 
1947 

Орган-род Obtusochara Madler, 1952 
» » Psilochara Grambast, 1959 
» » Charites Horn af Rantzien, 

1959 
Орган-группа Tectochareae 

Орган-род GrambasticharaHom af Rant
zien, 1959 

» » Maedlerisphaera Horn af 
Rantzien, 1959 

» » Nodosochara Madler, 1955 
» » Tedochara L. et N. Gram

bast, 1954 
Орган-группа Brevichareae 

Орган-род Breuichara Horn af Rantzien, 
1956 

» » Croftiella Horn af Rantzien, 
1959 

» » Grovesichara Horn af Rant
zien, 1959 

» » Peckichara L. Grambast, 1957 
Орган-группа Sphaerochareae 

Орган-род Maedleriella L. Grambast, 
1957 

» » Microchara L. Grambast, 1959 
» » Sphaerochara Madler, 1952 

emend. Horn af Rantzien 
1959 

» » Stephanochara L. Grambast, 
1959 

Орган-группа Aclistochareae 
Орган-род Harrisichara L. Grambast, 

1957 
» » Praechara Horn af Rantzien, 

1954 (non Birind) 
» » Raskyaechara Horn af Rant

zien, 1959 4 
» » Rhabdochara Madler, 1955 
» » Porochara Madler, 1955 

Орган-группа Raskyelleae 
Орган-род Raskyella L. et N. Grambast, 

1954 
Орган-группа Latochareae 

Орган-род Latochara Madler, 1955 
Харофиты ближе не установленного систе
матического положения 

Орган-род Sycidium Karpinsky, 1906 
» » Chovanella Reitlinger et Iar-

zeva, 1958 

Чтобы разобраться в синонимике родов и их 
типов, можно пользоваться работой Хорн аф 
Рантцина (1956х), в которой произведены раз

бор и ревизия родовых названий, синонимов и 
таксономии как современных, так и ископаемых 
харофитов. 

Историческое развитие 

Многие исследователи современных форм 
считают, что харовые водоросли являются близ
кими родственниками сифоновых, на что ука
зывает мутовчатое расположение боковых ветвей 
и «листьев» у харовых Но развитие слоевища 
в целом и органы размножения у харовых зна
чительно эволюционировали и усложнились, 
по-видимому, еще в глубокой древности. 

Можно предполагать гипотетические связи в 
историческом разрезе в следующем виде. 

Основной ствол Siphonales, существующий 
от н. кембрия до наших дней (по достоверным 
остаткам), в кембрии (?) отделяет группу во
дорослей, эволюционирующих до девона в основ
ную вымершую группу, от которой (в силуре?) 
отходит вымершая ветвь Trochiliscales, извест
ная от девона до карбона. В девоне отделяется 
группа, переходная к дожившей до наших дней 
ветви Charales. Потомком не известной нам пе
реходной группы можно считать Clavator — 
представителя семейства, дожившего как ре
ликт до третичного времени. Отметим,что вне
запное развитие харовых в девоне совпадает 
с обеднением сифоней, достигавших в силуре 
пышного развития. 

Экология и тафономия 

Современные хары живут на дне пресных луж, 
прудов, озер и заливов, часто образуя густые 
заросли. Иногда они целиком заполняют все 
дно водоема и вытесняют всякую другую расти
тельность. Через несколько лет вся колония 
может умереть, давая место другим водным ра
стениям; но и в эти несколько лет хары успе
вают выделить известь в огромном количестве. 
Общеизвестны отложения известняков и мер
гелей, происшедших благодаря жизнедеятель
ности этих водорослей. Так, в третичных отло
жениях найдены пласты с огромным количест
вом фруктификаций хар. Обызвествляющиеся 
вегетативные органы хар, по объему во много 
раз превышающие органы размножения, дают 
главную массу карбонатного детритуса, но 
обычно сохраняются хуже. Роберг (Roberg) 
предложил для пород, сложенных целиком об
ломками хар, термин х а р а ц и т . В СССР 
такие харациты найдены в третичных отложе
ниях Киргизии и Тувы. Во многих случаях хары 
найдены в морских отложениях, что связывают 
с заносом легких пустотелых оогоний речными 
водами, а в отдельных случаях — с существо-
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ванием хар в опресненных морских заливах. 
Согласно последним данным, некоторые хары 
живут в воде, богатой известью, в солоновато-
водных условиях, реже в морской воде. По дан
ным Фромана (Froinent), рН солоноватоводных 
бассейнов, в Которых живут современные Chara 
polyacantha Braun, Ch. hispida Linne, Ch. 
aspera Willd.), колеблется от 7 до 8. Ch. crinita 
Wallr. встречается в соленых прибрежных во
дах Средиземного моря, Ла Манша, Атлантиче
ского океана и редко в пресных водах, хотя изо
бильна в солоноватоводных каналах, вырытых 
за зоной галечника у берега моря. С этой точки 
зрения нужно иначе, чем ранее, объяснять на
ходки хар в третичных отложениях с морской 
фауной (например, бухарский «ярус» Таджик
ской депрессии, сармат Закавказья и Одессы) 
не как случайный занос оогонии токами воды, 
а в случае массовых находок как произраста
ние в солоноватоводных литоральных усло
виях. 

Таким образом, нужно признать, что хары 
сами по себе не могут служить критерием со
лености воды по следующим причинам: а) пу
стотелые или заполненные органическим ве
ществом оболочки плодов хар могут быть за
несены потоком пресной воды из пресных озер, 
который, проникая в глубь морского водоема, 

мог осаждать их вдали от берега; б) некото
рые виды приспосабливались к солоновато-
водным и соленым условиям и могли жить в мор
ских условиях; в) мы не знаем, в каких усло
виях жили ископаемые виды, что необходимо 
устанавливать дифференцированно по другим 
данным. 

В девонских отложениях Псковской и Ленин
градской областей трохилиски и сицидиумы 
встречаются в глинах с остатками рыб.Возможно, 
эти отложения являются осадками солоновато-
водного бассейна. В некоторых случаях глины 
гипсоносны (Изборск). В С; Америке трохили
ски встречены вместе с кораллами и другой мор
ской фауной открытого моря. Таким образом, 
девонские харофиты жили в открытых мелких 
участках моря и в заливах — в прибрежных, 
условиях. Харофиты не могли жить на глубинах 
более 20—30 м, но в более глубокие участки 
бассейна плоды хар могли заноситься волне
нием или течениями. 

Харофиты служат стратиграфическими ука
зателями, причем разные роды характерны для 
различных систем. Для расчленения пресно
водных остатков третичного возраста в Париж
ском бассейне роль возрастных указателей иг
рают разные виды. 

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ1 

ПОРЯДОК TROCHILISCALES. ТРОХИЛИСКОВЫЕ 

Партекальцины (спиральные ленты) закру
чены вправо (по часовой стрелке). Содержит 
один род. 

Trochiliscus* P a n d e r , 1855, emend. K a r 
p i n s k y , 1906 (Chara Meek, 1873; Moellerina 
Ulrich, 1888; Calcisphaera Williamson, 1880). 
Тип орган-рода — Trdchiliscus ingricus Karpins
ky, 1906; ср.. девон, Ленинградская обл. Извест
ны только гирогониты в виде полой эллипсои
дальной или сферической известковой скорлу
пы, созданной спирально закрученными вправо 
(по часовой стрелке) партекальцинами, образую
щими на внешней поверхности спиральные реб
ра в количестве от 7 до 11. Отверстие имеется 
на обоих полюсах (рис. 19—20). Крофт (Kroft, 
1952) выделяет два подрода: Eotrochiliscus 
с одной порой YiKarpinskya, с пуговицеобразным 
окончанием спиральных клеток на вершине. 
Это образование Пек считает окаменевшей ко
ронкой. Более 16 видов. Девон Европейской 
части СССР, Канады, Германии, Франции, 
Англии. 

Рис. 19—20. 

19 — Trochiliscus bulbiformis Karpinsky, X 36: 
19а — вид сбоку: 196— вид сверху; девон, Пав
ловск (Карпинский, 1906). 20 — Trochiliscus podolicus 
Croft: вид сбоку, X 80; н. девон, Подолия (Croft, 

1952) 

1 Деление на роды и орган-роды см. стр. 234—235. 
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ПОРЯДОК CHARALES. ХАРОВЫЕ 

Гирогониты и ооспорангий со спиральными 
клетками, закрученными влево (против часовой 
стрелки). Делится на три семейства. 

СЕМЕЙСТВО CLAVATOR АСЕ АЕ PIA, 1927 

Гирогонит с пятью спиральными лентами за
ключен во внешнюю известковую оболочку — 
.«мешок», или утрикул (utriculum). Известко
вый стебель двуслойный. Внешний слой образо
ван 6—12 клетками, располагающимися между 
мутовками листьев. У узлов мутовок корковые 
клетки могут уменьшать свою длину в несколько 
раз. Кортикальные клетки «стебля» и «веточек» 
образуют группы палочковидных выростов. Не
сколько родов. 

Clavator R е i d et G г о. v е s, 1916, emend. 
H a r r i s , 1939 (Chara maillardi Saporta). Тип 
рода — С. reidi Groves, 1916; юра, Англия. 
«Стебли» сильно обызвествлены, состоят из меж
доузлий и раздувающихся узлов, откуда берут 
начало мутовки из шести одинаковых «листьев» 
(рис. 21а). «Ветви» перемежаются с «листьями». 
Междоузлия из центрального цилиндра, окру
женного 12 корковыми трубками, состоящими 
из чередующихся длинных и коротких клеток 
(рис. 21 г); последние дают начало клеткам с ши-
пами(игольчатыми клетками; рис. 21е), образую
щими розетку, закрывающими часть поверхно
сти стебля. Перед узлом шесть из 12 корко
вых клеток становятся шире, а чередующиеся 
с ними другие шесть клеток сужаются и исче
зают. Корковые клетки образуют сплошную кору 
от узла к узду. «Листья» простые, образованы 
серией длинных и коротких клеток. Короткие 
клетки дают начало игольчатым клеткам, кото
рые покрывают поверхность «листа». Оогонии 
зарождаются в обособленных рядах на спинной 
стороне из двух по одному на каждое сочленение. 
Стенка оогония состоит из двух кальцитовых 
слоев, из которых внутренний образует ооид-
ный гирогонит из пяти длинных, спирально 
закрученных клеток, как у современных хар, 
иногда похожий на гирогонит Laginophora, 
и внешний слой грушевидной формы, гладкий 
или снабженный бугорками. Все это заключено 
во внешний грубый известковый «мешок», обра
зованный десятью длинными клетками. Анте
ридии не кальцифицируются (рис. 21л; табл. 
XVIII, фиг. 4—5). Три вида. Мел Узбекистана; 
юра Англии, мел США. 

Perimneste H a r r i s , 1939. Тип рода — 
P. horrida Harris, 1939; в. юра (пурбек), Англия. 
«Стебли» окружены корой из шести рядов кле
ток, несущих шипы. Узлы дают начало 18 ли

стьям в трех мутовках, по шесть листьев в каж
дой. Одна мутовка из листьев, направленных 
вверх, является корковой, а две другие, состоя
щие из коротких листьев, чередуются друг за 
другом, причем одна направлена вниз, другая— 
вверх. Листья не имеют коры, несут несколько 
простых шиповатых листочков в мелких мутов
ках (рис. 22). Органы размножения распола
гаются у основания коротких листьев, расту
щих вверх. Спорофидиумы окружены в зрелом 
состоянии листовыми сегментами, несущими ан
теридии. Внешняя поверхность ооспорангия 
обызвествляется и состоит из 9 или 13 спираль
ных клеток.- Стенки антеридия обызвествляются. 
Ископаемый антеридий похож на те же органы 
современных хар (рис. 22). Монотипный. Н. 
мел Узбекистана; юра Англии. 

Anomalochara M a s l o v , . 1961. Тип орган-
рода — An. polymorpha Maslov, 1961; н. олиго-
цен, Измаил. Утрикулы мелкие, более или 
менее округлые, несущие на поверхности мно
гоугольные ямки, или эти ямки покрывают верх
нюю часть утрикула; в нижней части имеются 
выступающие округлые ребра с широкими лож
бинками между ними, либо ямки совсем от
сутствуют. В основании наблюдается узкое от
верстие (рис. 23). Гирогониты и вегетативные 
части неизвестны. Один вид. Н. олигоцен 
Измаильского района. 

Atopochara P e c k , 1936. Тип орган-рода — 
At. trivolvis Peck, 1936; апт, США. Утрикул 
более или менее округлый, с трехлучевой, сим
метрией. Радиусы образованы короткими верти
кальными бороздами, отходящими от базаль-
ного отверстия и доходящими до экваториальной 
зоны, от которой отходят вверх многочисленные 
левозавернутые спиральные многоугольные уг
лубления, протягивающиеся до отверстия на 
вершине. Гирогонит крупный, округлый, плот
но прилегающий к утрикулу с заостренной вер
шиной и узкими .ребрами из пяти левозавер-
нутых партекальцин. Сбоку видно 13—14 вит
ков. На вершине и в основании маленькие от
верстия. Вегетативные части неизвестны (рис.24). 
Несколько видов. Альб — апт. Н. мел Узбеки
стана, Украины, США, Венгрии. 

Вне СССР: род Lagynophora Stache, 1880; 
орган-роды: Flabellochara Grambast, 1959; Cla-
vatorites Horn af Rantzien, 1954. 

СЕМЕЙСТВО PALAEOCHARACEAE PIA, 1927 

Оогонии, похожие на оогонии p. Chara, но 
с шестью (до 13), вместо пяти, партекальцинами 
(спиральными лентами), закрученными влево. 
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24а 
246 24в 

Рис. 22—24. 
22 — Perimneste horrida Harris: часть стебля с узлом, основанием листьев и кортикальными клетками, внешний вид, 
(в. юра), Англия (Harris, 1939). 23 а, б, в — Anomalochara polymorpha Maslov: 
годен, Измаильская обл. (Маслов 

X I I ; пурбек 
вид сбоку разных экземпляров, Х115; н. оли-

1961). 24 — Atopochara t r i v o l v i s Peck, X 33: 24а — вид сверху; 246 — вид сбоку; 24в — вид 
снизу; н. мел, Техас (Peck, 1936) 

Вне СССР: Palaeochara Bell, 
Choquette, 1956. 

1922, Eochara 

СЕМЕЙСТВО CHARACEAE RICHARD, 1824 

Оогонии с пятью спиральными клетками. 
Подразделяются на две трибы — Chareae и Ni-
telleae — и ряд искусственных групп (см. вы
ше). 

ТРИБА CHAREAE 

Стебли с «корой» из известковых трубок, ок
ружающих центральный известковый стержень, 
или трубку. На вершине оогония при жизни во
доросли развивается коронка из пяти клеток. 
Вершина хароидного типа. Третичные и совре
менные. 

Chara L i n п ё, 1753 (Gyrogonites Lamarck, 
1804; Characias Rafinesque, 1815; Charopsis 

25a 

Рис 25. Charites strobilocarpa (Reid et Groves) Horn 
af Rantzien, X 60: 

25a - вид сбоку, 256 - вид сверху, 25в - вид снизу; эоцен, 
Англия (Horn af Rantzien, 1959) 

Рис. 21. Clavator reddi Harris: 
21a — внешний вид узла стебля («листья» пронумерованы I —V, иглы удалены), X 8; 216 — сечение по оси участка, аналогичного 
предыдущему, X 8; 21в — поперечное сечение междоузлия, X 15;21г — внешний вид междоузлия с перемыкающимися длинными 
и короткими клетками внешней^коры, X 15; 21д — поперечное сечение междоузлия, X 12; 21е— схема строения внешней коры, про. 
дольное сечение, налево — центральная клетка, направо — клетка с «иглами», X 45; 21ж — вид с поверхности на розетку клетки с 
«иглами»; 21з — поперечное сечение через такую розетку и через коровые клетки (необызвествляющиеся, но предполагаемые стенки 
клеток нарисованы пунктиром), X 45; 21и — строение ооспорангия с несколькими оболочками, X 45; 21к — внутренний вид ооспо
рангия и сечение через его оболочку, X 45; 21 л — «мешок», или утрикул, внешняя оболочка, включающая ооспорангий; внешний 
вид, X 45; 21м — схема строения утрикула и гирогонита в продольном сечении; белые продолговатые пятна — клетки (?), по кото
рым гирогонит легко отделяется от внешних оболочек, возможно, что он отвечает пустотам в гирогонитах некоторых третичных 

хар, X 45; пурбек (в. юра), Англия (Harris, 1939) 
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Kutzing, 1843). Тип рода — Chara tomentosa 
Linne, 1753; позднетретичные, Германия. Ги-
рогонит овальный, вытянутый по оси, со спи
ральными лентами, плоскими или вогнутыми, 
шириной 40—50 [л, на экваторе и 20—50 (л на вер
шине. Базальная пора воронкообразная, ба
зальная пластинка тонкая, с вогнутой или пло
ской верхней поверхностью. В шлифе в верти
кальном (осевом) сечении каждая спираль от
граничена от соседних прямыми линиями, и при 
хорошей сохранности в шлифе видна штриховка 
параллельно внешней и внутренней поверх
ностям. Третичные и современные отло
жения. 

Charites H o r n af R a n t z i e n , 1959. Тип 
орган-рода — Chara molassica Straub, 1952; 
тортон, Германия. Диагноз гирогонита отве
чает p. Chara, но вегетативные части неиз
вестны (рис. 25). Несколько видов. Третичные 
3 . Европы и Юга Европейской части СССР. 

ТЕКТОХОРОИДНАЯ ГРУППА 

Tectochara G r a m b a s t , 1954. Тип орган-
рода — Chara Meriani Heer (not Unger), 1855; 
олигоцен-миоцен, Швейцария. Гирогониты яй
цевидные, приплюснуто-сферические, эллипти
ческие или кубаревидные, с закругленной вер
шиной тектохароидного типа, с пятью левозавер-
нутыми, сильно обызвествленными спиралями. 
Вершина иногда приплюснута, основание не
сколько вытянутое, напоминающее конус. Обыз-

ХАРОФИТЫ НЕОПРЕДЕЛЕННОГО 

Chovanella R е i t 1 i n g e r et I a r z e v a, 
1958. Тип орган-рода—Ch. kovalevi Reitlinger 
et Iarzewa, 1958; фаменский ярус, Тульская обл. 
Утрикул (?) кубаревидный или яйцевидный, 
часто похож на головку мака с отверстиями на 
обоих полюсах. Вершина гладкая; в центре ее 
выступ в виде короткой трубки, через которую 
проходит вершинная пора. Основание несколько 
вытянуто или немного заострено. От него отхо
дят от пяти до восьми вертикальных ребер, об
разующих лепестковидный орнамент, доходя
щий до гладкой уплощенной или закругленной 
вершины. Основание, более толстое, чем осталь
ная часть оболочки, включает базальную по
лость, прикрытую сверху выпуклой кверху ба-
зальной пластинкой. Базальная пора круглая. 
Известковая оболочка двуслойная (темный 
внутренний слой, возможно, относится к гиро-
гониту, который с внешней поверхности не опи
сан). Внутренняя полость сферическая. Три 
вида (рис. 26). Фаменский ярус Полесья и Туль
ской обл. 

вествление сильное, с четкой вершинной розет
кой. «Спелые» партекальцины плоские или силь
новыпуклые, у некоторых видов с поверхност
ным орнаментом и внутренним каналом. На 
периферии вершины спирали становятся уже 
(половина экваториальной ширины) и тоньше, 
чем у экватора, образуя периферическую зону 
«погружающихся» спиралей, без ясной кольце
вой депрессии. В центре вершины спирали тол
ще и шире, чем у экватора, и образуют розетку 
со вздувающимися концами спиралей, которые 
соединяются по зигзагообразной линии. Ба
зальная пора находится в основании пятиуголь
ного кратерообразного углубления с резкими 
гранями; она тонкая, дисковидная (рис.2—4). 
Несколько видов. Палеоцен — плиоцен Юга 
СССР и Франции. 

Вне СССР: род Tolypella (Braun) Leonhardi, 
1849; орган-роды: Obtusochara Madler, 1952; 
Psilochara Grambast, 1959; Grambastichara Horn 
af Rantzien, 1959; Maedlerisphaera Horn af Rant
zien, 1959; Nodosochara Madler, 1955; Brevichara 
Horn af Rantzien, 1956; Croftiella Horn af 
Rantzien, 1959; Peckichara Grambast, 1957; 
Maedleriella Grambast, 1957; Microchara Gram
bast, 1959; Sphaerochara Madler, 1952; Stephano-
chara Grambast, 1959; Harrisichara Grambast, 
1957; Praechara Horn af Rantzien, 1954; Rasky-
aechara Horn af Rantzien, 1959; Rhabdochara 
Madler, 1955; Porochara Madler, 1955; Raskyel-
la Grambast, 1954; Latochara Madler, 1955; 
Charaxis Harris, 1939; Characeites Tuzson, 
1914. 

СИСТЕМАТИЧЕСКОГО ПОЛОЖЕНИЯ 

Sycidium S a n d b e r g e r , 1849. Тип рода— 
S. reticulatum Sandberger, 1849; ср. девон, Эй
фель. Более или менее сферические и эллипти
ческие тела (утрикулы?) с внешней известко
вой оболочкой, с поверхности разделенной на 
различное количество меридиональных долей, 
возможно, не более 20, обычно 16 или 18, в виде 
вертикальных бороздок или ребер, подразде
ленных поперечными бороздами или ребрами 
так, что получаются 11—18 вертикальных се
рий углублений и возвышений (по Карпин
скому — поля). Между соседними сериями эти 
скульптурные элементы расположены по гори
зонтали или в шахматном порядке. Тела имеют 
маленькое базальное и крупное апикальное 
отверстия. Известковая оболочка часто двуслой
ная. Ооспоровая мембрана (?) спелого ооспо
рангия обычно сжата. Несколько видов (рис. 27). 
Ср. девон — н. карбон Европейской части СССР, 
Англии, Франции, Германии, Китая, С. Африки, 
С. Америки. 
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Рис. 26—27. 
26 — Chovanella maslovi larzeva, X 100: 26а — вид сбоку, 266 — вид сверху, в. фамен, 
Полесье (Рейтлингер и Ярцева, 1958). 27 — Sycidium melo Sandberger, X 36: 27а — вид 

сбоку, 276 — сверху, 27в — снизу, девон, Павловск (Карпинский, 1906) 
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Т И П R H O D O P H Y T A . К Р А С Н Ы Е , И Л И Б А Г Р Я Н Ы Е 

В О Д О Р О С Л И 1 

ОБЩАЯ ЧАСТЬ 

Rhodophyta — морские организмы, за исклю
чением отдельных представителей нескольких 
родов. Слоевище различной формы, многоклеточ
ное, почти всегда прикреплено к субстрату. 
Клетки имеют оболочку, которая у некоторых 
форм на наружных слоях инкрустируется из
вестью (СаС0 3 с большим или меньшим коли
чеством MgC0 3). При значительном обызвествле
нии водоросль становится твердой и хорошо 
сохраняется в ископаемом виде (Corallinaceae). 
Пигменты хроматофоров включают обычный 
хлорофилл вместе с ксантофиллом, каротином, 
красным фикоэритрином и иногда фикоциани-
ном. Живые растения окрашены в красный, 
пурпурный, фиолетовый или бурый и зеленый 
цвета. Глубоководные формы обычно чисто-
красные. Иногда встречаются относительно глу
боководные формы водорослей багряных, зеле¬ 

' ных и других цветов. Простейшие из них обра
зуют однорядноклеточные разветвления. Круп
ные красные водоросли распространены на 
всем земном шаре, они изобилуют в средних и 
низких широтах и предпочитают смягченный 
свет. Каменные багрянки (нуллипоры) распро
странены в современных морях (Lithothamnium) 
от 73°5' ю. ш. до 79°66' с. ш. 

Багряные водоросли имеют большое значение 
для геолога и литолога. Не говоря о том, что в ме
ловых и третичных отложениях каменные баг
рянки («литотамнии», «нуллипоры») слагают 
рифы и пласты известняков, ископаемые формы 
(соленопоры) встречаются начиная с кембрия 
и являются стратиграфическими указателями 

1 Составили: К. Б. Кордэ (роды Kotnia, Petschoria), 
В. П. Маслов (остальное). 

и сплошь да рядом породообразователями на 
значительных пространствах. Их присутствие 
связывается с чистой, хорошо аэрированной 
морской водой и глубиной не более 130 м. Жи
вут в литоральной и сублиторальной зонах, 
главным образом на глубине от 0 до 60 м. Мно
гие из них обитают в приливно-отливной зоне. 

Среди багряных водорослей встречаются фор
мы, ведущие паразитический образ жизни на 
других водорослях. Более известны эпифитные 
виды, широко распространенные и в ископае
мом состоянии. Обычно багряные водоросли при
креплены к донным предметам или к подводным 
скалам. Мягкие грунты неблагоприятны для 
развития багряных водорослей. Тем не менее в 
ископаемом виде они встречаются в песчаниках 
и других обломочных породах, что, по-види
мому, связано с поселением их на живших здесь 
и не сохранившихся других водорослях или же 
с заносом с подводных камней и скал. 

История изучения 

История изучения ископаемых багряных во
дорослей связана с описанием каменных багря
ных водорослей, которое вначале проводилось 
в отрыве от изучения современных форм, а за
тем, с середины XIX в., постепенно начало свя
зываться с последними. Основные роды корал-
лин (Corallina, Amphiroa, Janid) были описаны 
Ламуру (Lamouroux) в 1816 г., a Melobesia — 
им ж е в 1812 г. из современного материала, при 
чем эти роды были отнесены к животным 2 

2 В числе известковых полипов Ламуру поместил 
кроме перечисленных, зеленые водоросли Halimeda 
Neomeris. 
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Из мела Франции и Австрии Гольдфусом (Gold-
fuss) в 1826 г. была описана как полипняк 
Nullipora palmata, оказавшаяся литотамниумом. 
Между тем род Lithothamniutn позднее, в 1837 г., 
был описан по живому материалу Филиппи 
(Philippi) как багряная водоросль. В дальней
шем некоторое время ископаемые каменные баг
ряные водоросли описывались как полипняки-
нуллипоры. Nullipora из палеогена Франции 
была описана в 1840—1847 гг. Мишеленом (Mi-
chelin) и в 1854 г. Мийэ (Millet). В 1847 г. те же 
багряные водоросли описывались и как лито-
тамнии тем же Мишеленом из третичных осад
ков Франции и Реуссом (Reuss) в 1848 г. из тор-
тона Германии. Унгер (Unger) в 1847 г. нашел 
в юре Австрии p. Corallina, но возможно, что 
на самом деле найденные остатки не относятся 
к этом роду. Таким образом, в середине XIX в. 
уже намечалась некоторая увязка ископаемых 
кораллинациевых с современными, однако гео
логи продолжали иногданазыватьэти организмы 
нуллипорами. В 1856 г. Массалонго (Massa-
longo) — из мела Италии, а в 1866 г. Вателэ 
(Vatelet)—из палеогена Франции описали Со-
rallinites, по-видимому, не относящиеся к во
дорослям. 

Дальнейшее изучение ископаемых форм про
текало по линии дополнения макроскопических 
описаний микроскопическим изучением их ана
томического строения. Мы отметим лишь глав
ные этапы, не останавливаясь на многочислен
ном описательном материале. В 1878 г. Дыбов-
ский впервые описал Solenopora из ордовика 
Прибалтики как полипняк. Позднее этот род 
стали рассматривать как представителя древних 
багряных водорослей, что возбудило большую 
дискуссию (Brown, 1894) в конце XIX и в на
чале XX в. В 1871 г. из неогена Италии Гюм-
белем (Gumbel) был описан Lithophyllum, ранее 
известный только из современных морей. 
В 1891 г. Ротплетц (Rothpletz) предложил выде
лить древние формы литотамний с изолирован
ными спорангиями, отличающими их от форм с 
сорусами — концептаклями (как у современ
ного Lithothamniutn). Несколько позже эти 
древние формы получили родовое название 
Archaeolithothamnium Foslie. Ротплетц описал 
также значительное количество ископаемых 
форм литотамниев, дав одну из первых сводок 
описанных форм этих водорослей. 

Только в начале XX в. Лемуан (Lemoine, 
1911, 1917, 1937) окончательно перешла на мик
роскопический метод изучения каменных баг
ряных водорослей, пересмотрела некоторые 
прежние описания и в 1928 г. выделила новый 
,род Mesophyllum. После нее исследователи 
•стали базироваться главным образом на мик
роскопических признаках, не ограничиваясь 

одними макроскопическими определения
ми. 

С 1925 г. и в СССР появляются работы, по
священные багряным водорослям (Пчелинцев, 
1925; Маслов, 1929, 1935, 1936, 1950, 1952, 
1956 1 > 2; Кречетович, 1936; Моисеев, 1944; Кор
дэ, 1951). Необходимо отметить, что некоторыми 
советскими исследователями были найдены со
вершенно новые багряные водоросли, отнесен
ные к порядкам, в которых ранее не были из
вестны обызвествляющиеся формы. Благодаря 
этому расширилось количество ископаемых се
мейств. Особенно богатый материал дал в. па
леозой, в котором найдено несколько родов, 
имеющих стратиграфическое значение. 

Общая характеристика и морфология 

Клетки багряных водорослей класса Flo-
rideae соединены друг с другом порами, пред
ставляющими утоненные места в оболочке, 
пронизанные тонкими отверстиями, заполнен
ными протоплазмой. Эти поры в ископаемом 
виде сохраняются очень редко. Единичная пора 
образуется всегда при делении клетки посредине 
вновь возникающей перегородки и называется 
«первичной» порой. Кроме того, между рядом 
расположенных нитей клеток образуются «вто
ричные» поры. Часто вследствие растворения 
так называемой «замыкающей пленки» поры 
бывают широкими. Порами в ископаемых со-
ленопорах пытались воспользоваться для систе
матики этих окаменелостей, но так как пере
кристаллизация и изменение известкового ске
лета водоросли в течение геологического вре
мени приводит к полному отсутствию пор или 
к образованию ложных «пор», не имеющих от
ношения к жившей водоросли, от этого при
шлось отказаться. 

Слоевище багряных водорослей в простейшем 
случае представляет простую или ветвящуюся 
клеточную нить, прикрепленную к субстрату 
особой подошвой из стелющихся нитей. Более 
сложные формы имеют многониточное слоевище, 
состоящее из ряда ветвящихся и срастающихся 
друг с другом нитей. У некоторых представите
лей в центре слоевища можно видеть централь
ную, или осевую, нить, которая обычно состоит 
из ряда более крупных клеток. От осевой нити 
отходят короткие ветвящиеся боковые нити, 
которые или остаются свободными, или сра
стаются своими ответвлениями в сплошную 
кору. У других форм осевой нити нет, а посре
дине слоевища проходит пучок одинаковых ни
тей с короткими боковыми ответвлениями, сли
вающимися в сплошную плотную кору. Эти раз
личия в структуре могут наблюдаться у близ
ких форм; например, у Batrachospermum есть 
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осевая нить, а у Hemalion имеется пучок нитей. 
Нити багряных водорослей отличаются верху
шечным ростом, но боковые ответвления скоро 
перестают расти, и их конечные клетки обра
зуют длинные волоски. В ископаемом состоя
нии последние не наблюдались. 

Существуют особенно важные для палеон
толога формы багряных водорослей с плотным 
строением, при котором клетки слоевища, тесно 
срастаясь друг с другом, образуют как бы рас
тительную ткань высших растений. Часто в та
кой ткани можно проследить отдельные нити, 
но иногда эта возможность теряется. В подоб
ном слоевище можно различить дифференци-
ровку клеток: периферические мелкие клетки, 
образующие ассимилирующую кору, и внут
ренние, более крупные клетки, имеющие меха
ническое значение и отчасти служащие вмести
лищем для питательных веществ. 

Размножение багряных водорослей происхо
дит бесполым, половым и вегетативным (мало
характерным) способом..Ни в одном случае не 
возникают подвижные элементы. Бесполое раз
множение осуществляется спорами, образую
щимися в спорангиях. Споры пассивно пере
носятся водой. У более простых форм формиру
ются моноспоры (Bangiales), у более сложных 
представителей — тетраспоры. Последние обра
зуются по четыре в спорангии и у разных форм 
расположены различно, что служит системати
ческим признаком для классификации совре
менных представителей, но лишь частично может 
быть применено к ископаемым формам. Тетра
споры могут быть расположены: 1) по углам 
тетраэдра; 2) в одном ряду, причем вытянутый 
тетраспорангий делится на четыре клетки, рас
положенные друг над другом; 3) крестообразно, 
когда клетка делится сначала в горизонтальном, 
а затем каждая половинка — в вертикальном 
направлении. У нитчатых простейших форм 
тетраспоры расположены одиночно или груп
пами, на укороченных ветвях, у сплошных 
форм — в полушаровидных подушечках (не-
матециях или сорусах) или в особых углубле
ниях — «концептаклях» (см. рис. 1). 

У некоторых форм (Ceramiaceae) встречаются 
полиспоры, которые образуются в числе де
сяти и более в спорангиях, развивающихся там 
же, где и тетраспорангий. Кроме того, у неко
торых форм существуют параспоры, обычно на
ходящиеся у самой верхушки слоевища, неред
ко в виде четок. Выводковые почки (у Melobesia) 
представляют видоизмененные вегетативные вет
ви, отламывающиеся от слоевища и дающие но
вые растения. 

Половое размножение оогамное, сложное, 
органы его имеют важное значение для система
тики живых форм и непригодны для систематики 

ископаемых представителей, так как не сохраня
ются и почти не описаны палеонтологами. 

Мужские органы— антеридии и женские — 
карпогоны обычно развиваются на разных эк
земплярах. У кораллинациевых мужские и жен
ские органы заключены в концептакли, которые 
по мере роста растения зарастают вегетативной 
«тканью» и поэтому в ископаемом виде редко 
встречаются. 

Принципы систематики 

Классификация современных форм бази
руется преимущественно на органах размноже
ния. В ископаемом материале можно видеть 
следы органов размножения обычно только 
в тех случаях, когда оболочка этих органов обыз-
вествляется. Поэтому палеонтолог может руко
водствоваться главным образом анатомическим 
строением слоевища. Сравнение этого строения 
со строением современных форм не всегда при
водит к отнесению описываемой формы к опре
деленной группе даже высшего порядка, так 
как разные далекие друг от друга современные 
формы могут иметь близкую анатомическую 
структуру. Поэтому в палеонтологическом мате
риале имеются систематические единицы, ус
ловно отнесенные к Florideae, но имеющие 
пока самостоятельное значение или занимаю
щие неопределенное систематическое положение. 

Современные водоросли из сем. СогаШпасеае, 
сохраняющие свою анатомическую структуру 
в ископаемом виде и имеющие такое большое 
значение для геологов, делятся на роды глав
ным образом на основании структуры их орга
нов размножения. Последние не всегда сохра
няются в ископаемом виде, а половые органы 
сохраняются как редкое исключение. Поэтому 
Лемуан (Lemoine, 1911, 1917) в свое время по
святила специальные исследования анатомиче
скому строению этих водорослей для доказа
тельства возможности определения родов по 
различиям в структуре слоевища и установле
ния отдельных форм по их анатомической струк
туре. 

Каменные багряные водоросли образуют кор
ки, бугры или желваки различной величины, 
а также ветвящиеся бугристые сталактитовид-
ные наросты на донных предметах, или, наконец,' 
членистые гибкие кустики (собственно корал-
лины). Размеры их колеблются от микроско
пически малых до величины человеческой го
ловы. Анатомические различия между родами 
СогаШпасеае сводятся не только к органам 
размножения, но и к структуре и взаимному 
расположению клеточных нитей. Анатомиче
ское строение слоевища кораллинациевых во
дорослей производит впечатление многрклеточ-
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ной ткани. Последняя возникает в результате 
тесного соприкосновения параллельно зале
гающих клеточных нитей. Взаимное расположе
ние нитей и положение клеток в соседних ни
тях определяют ту или иную структуру «ткани», 
которая бывает двух родов: 1) базальная или 
срединная «ткань», так называемый гипоталлий 
(hypothallium); 2) внешняя, Или перифериче
ская, «ткань», или периталлий (perithallium), 
включающая корковый слой у поверхности 
слоевища. У некоторых родов мелобезиевых 
иногда присутствует особая срединная «ткань», 
или так называемый мезоталлий (mesothallium, 
рис. 106). Расположение соседних нитей, когда 
их поперечные перегородки сливаются в сплош
ные линии, а клетки в соседних нитях распо
ложены на одном уровне, называется «рядовым», 
а клетки одного уровня — «рядами клеток». 

У корковых мелобезиевых форм в базальной 
«ткани», или гипоталлий, клеточные нити рас
положены параллельно субстрату; в этом слу
чае употребляется термин «стелющийся гипо
таллий». Когда корка очень тонка, гипоталлий 
существует один, обычно же нити гипоталлия, 
поднимаясь кверху, на некотором расстоянии 
от начала нити образуют второй слой корки, 
или периталлий. Относительная толщина этих 
двух слоев бывает различной у разных видов. 
Гипоталлий сохраняет свою толщину неизмен
ной с момента появления периталлия, но с ро
стом водоросли и разрастанием периталлия он 
может исчезнуть. Периталлий растет в течение 
всей жизни водоросли, однако его толщина не 
переходит определенных границ, характерных 
для каждого вида. У форм с вертикально стоя
щими корками гипоталлий находится в середине 
(срединный гипоталлий), а периталлий — с двух 
сторон, окружая первый. В формах цилиндри
ческих, ветвистых, бугристых или образующих 
сосочки, в середине находится гипоталлий, нити 
которого параллельны оси цилиндра или бугра. 
Эти нити, изгибаясь под прямым углом или рез
ко сменяясь более мелкими клетками, перехо
дят в периферические нити периталлия, которые 
расположены перпендикулярно к оси цилинд
рической или конической части слоевища. 
В этом случае при сечении последней перпенди
кулярно оси периферические нити разрезаются 
вдоль и наискось, а осевые — поперек их глав
ного направления. 

По анатомическому строению слоевища ко-
раллинациевые можно разбить на несколько 
групп. В первой группе клетки в соседних 
нитях размещены беспорядочно (рис. 10а). 
Гипоталлий образован ползущими по субстра
ту нитями, периталлий в принципе образован 
также клетками, не ориентированными в ряды 
(p. Lithothamniutn). Вторая группа отличается 

тем, что клетки соседних нитей периталлия и 
гипоталлия находятся на одном уровне, а по
перечные перегородки нитей сливаются как бы 
в одну линию, вследствие чего слоевище ка
жется состоящим из клеток, расположенных 
рядами, или в виде правильной сети, или кон
центрически. В первом случае в вертикальном 
сечении получается более или менее правиль
ная сетка из четырехугольных ячей (рис. 5), 
во втором случае в вертикальном сечении полу
чается структура в виде ряда насаженных друг 
на друга веерообразных рядов клеток (рис. 7). 
Для Lithophyllum характерны и тот и другой 
случай, при этом особой резкой границы в ве
личинах клеток периталлия и гипоталлия нет. 
Второй случай является единственной структу
рой для всех членистых кораллин (Corallinae), 
причем клетки гипоталлия, всегда срединного 
(базального не бывает), во много раз длиннее 
(до 100 [л длины при ширине 5—20 ;х) клеток 
периталлия. Третья группа имеет, кроме ги
поталлия и периталлия с ориентированными 
в ряды клетками, еще промежуточную «ткань», 
мезоталлий, отличающуюся от первых харак
тером и размером клеток, но также с рядовым 
расположением их. К этой группе принадле
жит Mesophyllum (табл. I, фиг. 1). К четвертой 
группе относится род Archaeolithothamnium, 
в корковых формах которого гипоталлий не 
имеет рядового расположения клеток, как у 
Lithothamnium, тогда как клетки периталлия 
расположены в ряды, как у Lythophyllum. 
Ветвистые же формы Archaeolithothamnium по 
анатомической структуре одинаковы с Litho
phyllum. и могут отличаться от него лишь 
органами размножения. 

Вымершая группа соленопор по структуре 
«ткани» напоминает первую и вторую группы, 
но отличается крупностью клеток и толщиной 
нити, которые значительно больше, чем у мело
безиевых. 

Еще один признак характерен для «ткани» 
соленопор и мелобезиевых: размеры клеток и 
толщина их стенок иногда периодически изме
няются в толстом периталлий. Вследствие утол
щения известковых стенок и поперечных пере
городок и уменьшения величины клеток полу
чаются «сгущения», или полосовидные затем
нения «ткани» периталлия. В этом случае го
ворят о «зонах роста», которые часто (но не всег
да) встречаются у Lithothamnium и у Soleno-
рога, но редки у Lithophyllum1. 

1 Зоны роста, возможно, являются результатом се
зонных колебаний условий произрастания. Lithophyl
lum — по преимуществу субтропическое и тропическое 
растение, здесь сезонные колебания в водных условиях 
менее резки, чем в умеренных и холодных морях, в 
которых обитает Lithothamnium. 

246 
http://jurassic.ru/



Так как органы размножения в современных 
формах играют первенствующую роль для опре
деления родов, мы обратимся к их рассмотре
нию' по новейшей литературе и одновременно 
сравним с остатками этих органов, наблюдае
мых в ископаемом материале. 

развиваются тетраспоры, которые прикрыты 
сверху «крышей» концептакля, частично обра
зованной нависающими со всех сторон стериль
ными нитями, так же как и у Amphiroa и Li
thophyllum. Наблюдается лишь одно отверстие 
для выхода спор (рис. 1). Lithophyllum имеет 

f б 

Рис. 1—5. 
1 — кониептакль современного Lithophyllum.: т — тетраспоры,1) • ст — стерильные нити (Frttsch, 1945). 

2 — Lithophyllum albanense Lemoine: концептакль в>ертикальном сечении.^Х 150; тортон, Украина ( К олл. В. П. Мае-
лова). 3 — сорус современного Lithothamnium в вертикальном сечении: п — поры, к — крыша, от — стерильные 
нити, т — тетраспоры (Fritsch, 1945). 4 — Lithothamnium saxorum Lemoine: сорус в вертикальном сечении, X 130; 
тортон, Украина. 5 —] Archaeolithothamnium i r i n a e Maslov: спорангии [в вертикальном сечении, Х 1 8 0 ; тортон, 

Украина (колл. В. П. Маслова) 

Рассмотрим два наиболее важных подсемей
ства "каменных багряных водорослей: Melo-
besioideae и Corallinoideae. Собственно род 
Melobesia образует тонкие, обычно однослой
ные эпифитные корочки в виде диска или ве
ерообразно расходящегося пучка нитей. Иногда 
наблюдаются корковые клетки, а также два или 
три ряда клеток в корочке. Волоски и поры в ис
копаемом виде, естественно, не сохраняются. 
Концептакли со спорами у Melobesia обычно 
образованы плодоносящими и стерильными ни
тями, но последние отсутствуют у некоторых 
современных видов. Из плодоносящих нитей 

много общего с Melobesia, но образует более 
толстые многослоистые корки с отчетливым ги-
поталлием или базальной, обычно стелющей
ся частью и периталлием, или перифериче
ской частью слоевища. Клетки обычно ориен
тированы в ряды (по Лемуан), но это не всегда 
наблюдается на современном материале (Fritsch, 
1945). 

Происхождение и образование споровых кон-
цептаклей Lithophyllum хорошо изучено по со
временным водорослям. Клетки зарождающегося 
концептакля, как правило, делятся на клетки 
основания («стебля») и клетки зародыша спо-
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рангия. Спорангии расположены по перифе
рии концептакля (рис. 1, т), а центральная 
часть обычно занята стерильными нитями 
(рис. 1, scm), которые в ископаемом виде никогда 
не сохраняются, но основание их несколько при
поднято над периферической частью. «Крыша» 
спорового концептакля образована стериль
ными нитями, выстилающими также местона
хождение тетраспор, сохраняющимися в иско
паемом состоянии в виде внутренней оболочки 
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Рис. 6. Схема гипотетической эволюции каменных баг
ряных водорослей Corrallinaceae (по В. П. Маслову) 

и образующими «крышу» с относительно ши
роким отверстием в виде перевернутой воронки 
в середине перекрытия концептакля (рис. 2 ) . 
Таким образом, в вертикальном разрезе, про
ходящем через центральную пору, концептакли 
Melobesia и Lithophyllum обычно имеют перевер-
нуто-сердцевидный профиль. Тетраспоры в ис
копаемом виде не встречаются. 

У Lithothamnium, Phymatholithon и Epili-
thon споровых концептаклей нет, тетраспоры 
соединены в сорусы \ которые образуюся сле
дующим образом. Плодоносящие и стерильные 
нити развиваются бок о бок из базального слоя 
клеток эпителия и покрываются корковыми 
клетками. Конечная клетка плодоносящей 
нити, сильно увеличиваясь в размере, образует 
тетраспорангий, конечные же клетки стериль
ных нитей, сильно вытягиваясь, приподнима
ют компактную покрышку из корковых клеток, 
образуя таким образом крышку над сорусом. 

1 Здесь приняты последние взгляды Фритча. Мно
гие авторы и сейчас называют сорусы этих родов спо
ровыми концептаклями, что расходится с их онтоге
незом. 

Верхняя часть оболочки молодого тетраспоран-
гия образует выступ в виде трубки, растворяю
щей клетки «крыши» соруса и продырявливаю
щей ее, образуя выходной канал или отвер
стие для тетраспор над каждым спорангием. 
У Lithothamnium сорусы возвышаются над окру
жающими частями, тетраспоры заключены 
в особую оболочку (рис. 3). В ископаемом виде 
стерильные нити сохраняются редко, оболочка 
же от тетраспор наблюдалась неоднократно, 
так же как и многочисленные отверстия в «кры
ше» соруса. Последний не имеет общей оболоч
ки, как споровые концептакли. По свидетель
ству современных альгологов, старые сорусы 
Lithothamnium имеют вид углублений или 
зарастают тканью. В ископаемом виде со
русы Lithothamnium обычно имеют четкие 
границы и напоминают «пустоты в слоевище» 
(рис. 4). 

У Phymatholithon «крыша» соруса вогнута. 
У Archaeolithothamnium и Sporolithon [послед
ний относится Фосли (Fosly) к тому же Archaeo
lithothamnium] сорусы выглядят иначе; здесь 
каждая татраспора окружена оболочкой и от
делена от соседней одним или несколькими слоя
ми стерильных нитей, сохраняющихся в иско
паемом виде. Границы соруса неопределенны, 
и тетраспоры, обычно сгруппированные по не
скольку штук вместе, как бы вкраплены в слое
вище (рис. 5). 

Кораллины резко отличаются от мелобезие
вых членистым строением обызвествленных ча
стей и вегетативными клетками, сильно удли
ненными в срединном гипоталлий в центре 
членика. 

У кораллин споровые концептакли разви
ваются на поверхности члеников, они похо
жи на концептакли Melobesia и Lithophyllum 
и в ископаемом виде почти не встреча
лись. 

Lithothamnium, в отличие от Lithophyllum, 
имеют клетки, не ориентированные в ряды, так 
же как и Archaeolithothamnium, что позволило 
Лемуан определять эти водоросли в отсутствие 
концептаклей и сорусов, которые назывались 
всеми прежними исследователями ископаемых 
водорослей концептаклями. Когдаже быливстре-
чены сорусы в «ткани» с ориентированными 
в ряды клетками, Лемуан создала особый род 
Mesophyllum, к которому нужно отнести, по-
видимому, виды, описанные Лемуан как Litho
phyllum vignyense Lemoine и L. koritze Lemoine 
(первый вид даже с оболочками от тетраспоран-
гиев). 

Таким образом, в ископаемых остатках мож
но различать по анатомической структуре ряд 
родов каменных багряных водорослей: Archaeo-
lithothamnium, Lithothamnium, Lithophyllum, 
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Mesophyllum, Melobesia, Corallina, Amphiroa, 
Arthrocardia, Jania и т. д. Но нужно оговорить
ся, что объем некоторых из этих родов сле
дует считать более широким, чем у современ
ных багряных водорослей. Так, в ископаемом 
материале мы не можем отличить Lithothamniutn 
от Epilithon. Последний, если бы он встретился 
в ископаемом виде, вошел бы в род Lithotham
niutn. То же можно сказать относительно 
Hildebrandia. 

Коснемся еще одного вопроса, который тоже 
важен для ископаемых кораллинациевых. Со
временные паразиты из этого семейства пред
ставлены двумя видами: Choraeonema Thureti 
(Thureti et Born.)—она же Melobesia Thureti et 
Born., 1878; Choreonema Thureti, 1910; Endo-
siphonia Thureti, 1883 и Chaetolithon deformans 
(Solms). Вегетативные части этих растений це
ликом погружены в слоевища Corallina, и 
только концептакли выставляются наружу. 
Ветвящиеся эндофитные нити сложены удли
ненными клетками, которые переходят в две или 
три мелкие клетки. Последние могут рассмат
риваться как сокращенные (редуцированные) 
ответвления, сравнимые с корковыми клет
ками мелобезий. 

Даже для наилучше сохранившихся водорос
лей, фоссилизирующих свою клеточную струк
туру и живших сравнительно недавно, мы встре
чаем ряд пока не преодолимых препятствий, не 
позволяющих приблизить их исследование к 
уровню знаний современных форм. Все же ос
татки, то скудные, то порой довольно обильные, 
позволяют нам видеть не только структуру слое
вища, но и органы размножения исчезнувших 
древних форм, что дает ключ к понимаю ге
нетических взаимосвязей и к правильной клас
сификации ископаемых багряных водорослей. 
Еще раз подчеркнем, что отличия между Melobe
sia, Lithophyllum и Lithothamnium, ясные в де
талях размножения, в вегетативных частях 
представляют значительные трудности. На этот 
счет у разных авторов для определения некото
рых современных видов водорослей сущест
вуют разные мнения. Корковые виды у двух 
последних родов, по-видимому, сильно измен
чивы под влиянием внешней, среды (субстрата, 
глубины, активности сверлящих моллюсков и 
т. д.), что ставит под вопрос понимание объема 
вида. 

Таким образом, для ископаемых форм ис
ключительными и наиболее важными признака
ми являются внутреннее строение слоевища, ве
личина и расположение нитей и клеток в них 
и лишь в немногих случаях — внешняя форма 
желвака, или корки, или кустика. Между тем 
даже ископаемые формы описывались по их 
внешнему виду, что исключало, конечно, оп

ределение отдельных кусков (фрагментов) слое
вищ. Вместе с тем определение именно послед
них весьма важно, так как.в осадках чаще встре
чаются обломки водорослей, чем-целые слоевища 
на месте произрастания. Отказаться от опреде
ления таких фрагментов геолог не может, так 
как нередко они являются единственными на
ходками. Поэтому, описание микроструктуры 
водорослей зачастую является единственным 
правильным путем их изучения; описания же 
без микроструктуры багряных каменных во
дорослей как ископаемых, так и современных, 
бесполезны. 

Наиболее труден вопрос о сравнении иско
паемых Corallinae с ныне живущими водорос
лями, которые различаются ботаниками по 
особенностям сочленений и морфологии чле
ника. Так как в ископаемом виде сочленения 
мы не видим (или видим очень редко), особен
но в шлифах, то сравнение морфологии иско
паемых объектов с морфологическими призна
ками современных форм чрезвычайно сложно. 
Более того, если у мелобезиевых мы часто на
блюдаем органы размножения в ископаемом 
виде, то у корраллиновых они никогда не со
храняются. 

В настоящей работе принята следующая клас
сификация: 

Т и п R h o d o p h y t a 
Класс Bangioideae (соврем.) 
Класс Florideae 

Порядок Nemalionales (соврем.) 
» Gelidales (соврем.) 
» Cryptonemiales 
Сем. СогаШпасеае 

Подсем. Melobesioideae 
» Corallinoideae 
» Solenoporoideae 

Порядок Gigartinales 
Сем. Phyllophoraceae 

» Ungdarellaceae 
Порядок Rhodymeniales 

» Ceramiales 

Историческое развитие 

Немейц (Nemejc, 1950) касается проблемы 
происхождения багряных водорослей с хорошо 
развитым клеточным ядром, которые резко 
отличаются от остальных водорослей (кроме 
синезеленых) отсутствием жгутиковой стадии. 

У багряных водорослей сложной анатомиче
ской структуры достигли половые органы. Одна 
из важных особенностей слоевища — первич
ный тип ветвящихся нитей. Более сложные 
слоевища багрянок являются результатом бо
лее или менее правильного переплетения этих 
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ветвящихся нитей. Мы не знаем ни одной формы 
одноклеточной багряной водоросли, представ
ляющей ясную предковую форму, от которой 
произошли нитчатые багряные водоросли. Меж
ду тем мы должны констатировать значитель
ную древность сложных форм с массивным слое
вищем (кембрий). Древность багряных водо
рослей, их высокая специализация в органах 
размножения и сложность слоевища во многих 
случаях напоминают развитие высших расте
ний. Нередко исследователи считали, что эта 
группа, возможно, не имела никаких связей 
с «карионтами» (растения и животные со жгу
тиковой стадией) и что она является более от
даленным потомком непосредственно синезеле-
ных водорослей, также лишенных жгутиковой 
стадии. Отмечалось также, что многие формы 
Cyanophyta (например, Тrichodesmium erythrae-
um, живущий в огромных количествах в Крас
ном море) снабжены похожим красным пигмен
том, известным у багряных водорослей. Немейц 
считает, что высказанная гипотеза абсолютно 
лишена конкретного обоснования. Наблю
даются большие различия не только цитологи
ческого характера, но и в морфологии слоевища 
и в репродуктивных процессах. Кроме того, 
нам неизвестны промежуточные типы. Наобо
рот, похоже, что багряные водоросли стоят 
значительно ближе к другим «карионтам», чем 
это принято считать в настоящее время. Очень 
возможно, что Rhodophyta специализировались 
в особых и необычных жизненных условиях 
(адаптация при жизни в среде с уменьшенной 
световой радиацией в более глубоких частях 
моря, до развития других групп водорослей, 
в ранние периоды геологического времени). 
Конечное отсутствие жгутов (если они сущест
вовали) в репродукционных клетках может 
рассматриваться как редукция, похожая на 
процесс, наблюдающийся у других групп во
дорослей, например у диатомовых и коньюгат 
или грибов. «Только таким путем можно по
нять,— пишет Немейц,— курьезную изоляцию 
багряных водорослей в системе растений в свя
зи с их обычно высокой организацией» (Nemejc, 
1950). 

Как указывалось выше, остатки багряных 
водорослей известны с кембрия. Но эти древние 
формы (соленопоры) отличаются от современ
ных и вымирают к третичному периоду. Формы, 
близкие к современным мелобезиям (литотам-
ниям), появляются в девоне, а собственно ме-
лобезиевые и кораллиновые получают развитие 
с мела. Таким образом, предположительные род
ственные связи мы можем установить в исто
рическом аспекте для каменных багряных во
дорослей (кораллинациевых), которые выде
ляют известь в стенках клеток. 

Гипотетическое развитие каменных багряных 
водорослей из группы СогаШпасеае, с учетом 
находок последних лет, может быть представ
лено в следующем виде (рис. 6). От общего пред
ка в кембрии отделились две группы соленопор: 
Solenopora и Parachaetetes. Первый род, наи
более примитивный, дожил до н. мела. В дат
ском ярусе ему аналогичен p. Mesolithon. От5о-
lenopora, вероятно, в юре, отделяются Lithotham
nium и затем Archaeolithothamnium. Возмож
но, от Lithothamnium в в. мелу (?) отделяется 
p. Mesophyllum. Таким образом, эта ветвь соле
нопор дала две генетические группы: 1) архео-
литотамниевые — Archaeolithothamniae и 2) ли-
тотамниевые — Lithothamniae (с p. Mesophyl
lum) (рис. 6). 

Вторая ветвь развивается от Parachaetetes, 
у которой в девоне появляется p. Bicorium. Ве
роятно, от него или от общего предка в кар
боне отделился Archaeolithophyllum, описанный 
Джонсоном (Johnson, 1956). По-видимому, не
посредственно от Bicorium развилась Litho-
porella, известная с юры, от которой в третич
ное время в свою очередь отделилась Melobesia. 
Archaeolithophyllum дал в н. мелу Lithophyllum, 
а в юре, возможно, от него же (?) отделилась 
Archamphiroa и в н. мелу — Palaeophyllum 
(возможно, через ту же Archamphiroa). Palaeo
phyllum можно рассматривать как предка всей 
группы кораллиновых — членистых багрянок. 

Таким образом, из второй ветви соленопор 
возникли две группы или трибы: литофилло-
вые — Lithophylleae с Melobesia, Lithoporella 
и Palaeophyllum; и кораллиновые — СогаШ-
пеае с Arthrocardia, Amphiroa, СогаШпа и Jania. 

Как видим, рассмотрение исторического раз
вития СогаШпасеае приводит нас к группиров
ке иного характера по сравнению с делавшейся 
ранее на основании внешней формы слоевища: 
Coral И пае относились к членистым, a Melo-
besiae — к нечленистым. Группа Lithophyl-
laceae (нечленистая) как по своему развитию, 
так и по анатомическому строению слоевища 
(рядовое расположение клеток и органов раз
множения, споровые концептакли) стоит ближе 
к Corallinae, чем к другим двум группам. На
мечающаяся группировка на четыре трибы не
давно выдвинута В. П. Масловым (1956) и при
нята Джонсоном. 

Значение багряных водорослей 
как породообразователей 

и указателей возраста 

Соленопоры в палеозое и мезозое совместно 
с другими живыми организмами играли роль 
породообразователей, но самостоятельной по
роды не образовывали. Кораллинациевые 
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начиная с мела становятся породообразователя-
ми и в некоторых случаях приобретают первосте
пенное значение. В меловых породах встре
чаются осадки, сложенные почти исключительно 
мелобезиевыми. В третичных и современных 
отложениях корковые формы мелобезиевых не 
только почти нацело слагают породу, ной строят 
рифовые биогермы. Литофиллум и литотамниум 
образуют разные формы слоевища, в зависимо
сти отвида и условий обитания. Так, Lithophyl
lum incrustans Foslie в современных морях об
разует толстые корки, плотно прилегающие 
к субстрату в скалистых заводях у берегов. 
Lithophyllum expansum Philippi, живущий в 
Средиземном море, прикрепляет свои корки 
только в центре и образует многочисленные 
плоские лопасти с острыми однослойными края
ми. Lithothamnium lichenoides Foslie и 
L. glaciate Kjellm. (северные формы) 
дают на корковом основании короткие и пря
мые выросты или бугры различной величины. 
У Lithothamnium calcareum Aresch. выросты 
ветвятся и образуют кустики, похожие на ко
раллы. Корковые формы мелобезиевых дости
гают большого развития в теплых морях, но 
и в умеренных и полярных некоторые виды ли-
тотамний и литофиллума создают сублитораль
ные банки. Широко распространенный в Анг
лии и С. Франции Lithothamnium calcareum 
(Pall.) Aresch. дает массу известковых облом
ков, слагающих пляжный песок. Этот песок 
употребляется на известкование почв. Поэтому 
для литолога мелобезиевые кайнозоя приобре
тают исключительное значение. 

Большое значение багряные водоросли име
ют для генезиса третичных отложений Украи
ны. В возвышенностях Толтр и Медобор «ли-
тотамнии» образуют рифогенные массивы в сар
матских и тортонских осадках. В Ополье (Львов
ский район) в том же тортоне багряные водорос
ли создают включения в виде желваков — так 
называемых «булл», достигающих крупных раз
меров (до 30 см в диаметре). В эоценовых и дат
ских известняках Абхазии багряные водоросли 
также имеют породообразующее значение; их 
структуры заметны на выветрелой поверхности 
породы. Изучение этих водорослей дает воз
можность исследователю восстанавливать ре
жим бассейна и окружающую обстановку. 

В тропиках мелобезиевые вместе с другими 
известковыми водорослями, кораллами и фо-
раминиферами строят мощные известковые 
тела — так называемые «коралловые рифы». 
В них кораллы часто играют подчиненную роль, 
в то время как каменные багряные водоросли 
имеют первостепенное значение в качестве 
цементирующих и породостроящих организ
мов. При бурении на о-ве Фунафути остатки 

известковых багряных водорослей были встре
чены в изобилии до глубины 300 м. В то же время 
некоторые формы в условиях чистой и светлой 
воды субтропиков известны на значительных 
глубинах (до 0,5 км). Мелобезиям для постоян
ного роста необходима хорошо аэрированная 
вода, поэтому они часто встречаются в зонах 
сильного течения или прибоя. 

По наблюдениям Бертольда, известковая обо
лочка клеток кораллинациевых наиболее тол
ста у тех экземпляров, которые хорошо осве
щены. В извести кораллинациевых обычно 
присутствует некоторое количество магнезии, 
причем у глубоководных форм количество маг
ния больше, чем у мелководных. У немного
численных форм известь отлагается в виде 
арагонита. У Со rat Una squamata отложение 
кальция и магния происходит больше зимой, 
чем весной, но отношения количеств этих двух 
элементов непостоянны. 

Известковые багряные водоросли по мак
симальному количеству содержащейся в них 
магнезии не сравнимы ни с одним другим ор
ганизмом. По данным анализов современных 
СогаШпасеае, количество углекислого магния 
колеблется в них от 4 до 36%; он находится в со
временных багряных водорослях в виде изо
морфной легкорастворимой примеси к СаС0 3 

и не образует доломита. В ископаемом виде, 
естественно, MgC0 3 может рассматриваться 
как источник доломитизации. Из современных 
родов наиболее богат углекислым магнием 
Goniolithon — 20,61%, за ним следуют Ат-
phiroa — 17,52%, Porolithon — 15,28%, Litho
phyllum— 14,81 %, Melobesia— 14,44%, Archaeo
lithothamnium — 13,09%, Lithothamnium — 
12,30%, Corallina — 11,09% и Tenarea — 11,80% 
(средние данные по Виноградову, 1935). 

Количество углекислого магния в коралли
нациевых пытались связывать с возрастом во
доросли (молодые и старые части), с формой 
и температурой воды. Четкой связи не улов
лено, но в теплых морях большинство форм 
богаче MgC0 3 и отдельные формы содержат его 
до 36%, в то время как в холодных морях нет 
видов, которые содержали бы более 13,19% 
MgC0 3 . 

Интересно указание Каминской о повышенном 
(по сравнению с другими организмами) содер
жании титана в современном Lithothamnium. 

Каменные багряные водоросли во многих 
случаях служат руководящими ископаемыми, 
часто характерными для узких стратиграфиче
ских горизонтов. Но их изучение только на
чато и связано с литологическим изучением 
в шлифах, так как макроскопически видимые 
обломки встречаются реже. Изученный в на
стоящее время материал показывает, что для 
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палеозоя СССР играет роль ряд форм солено-
пор (Cryptonemiales) и багряных водорослей 
из порядка Gigartinales и Rhodymeniales (?). 
Совершенно твердо можно указать как на ру
ководящую форму для ордовика на Solenopora 
spongoides Dybowsky. Роды Donezella ullngdaret-
la встречены в карбоне и широко распростра
нены от Донбасса до Урала. К нижней части 
карбона приурочена соленопора Parachaetetes 
palaeosicum (Maslov), обнаруженная на Ср. и 
С. Урале. В в. триасе описана форма Parachae
tetes marii (Moiseev), еще непроверенная в дру
гих точках. Для юры характерна Solenopora 
jurassica Nicholson, описанная В. Ф. Пчелин-
цевым из известняков Крыма. Для мела Кав

каза известны три вида: Palaeophyllum (сено-
ман — P. caucasicum Maslov, альб — P. ele-
gans Maslov и в. сеноман — н. турон — Р. 
tesalii Maslov), которые в дальнейшем, вероят
но, приобретут руководящее значение. Для 
датского яруса Кавказа руководящее значение 
имеют Lithophyllum densum Lemoine и Meso-
lithon lithothamnoides Maslov. Больше всего 
встречено багряных водорослей (кораллина-
циевых) в третичных отложениях юга СССР, 
многие из которых являются руководящими 
для ярусов. Несколько видов встречается в 
гельветском и бурдигальском ярусах 3 . Европы. 
Lithophyllum ramosissimum (Reuss), по-види
мому, является тортонским ископаемым. 

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ 

К Л А С С BANGIOIDEAE. Б А Н Г И Е В Ы Е 

Примитивные одноклеточные водоросли, пла- ками. Бесполое размножение преимущественно 
стинчатые или нитевидные, без пор между клет- моноспорами. В ископаемом виде неизвестны. 

К Л А С С F L O R I D E A E . Ф Л О Р И Д Е И 

Многоклеточное слоевище разнообразной фор
мы, большей частью сложного анатомического 
строения. Клетки сообщаются друг с другом по
средством плазматических нитей. Бесполое раз
множение моноспорами, тетраспорами или 
полиспорами. Половое размножение известно у 
большинства форм и представляет собой слож
ный процесс. Органы размножения развиваются 
или на поверхности, или внутри слоевища. 

Имеется чередование гаметофита и спорофита, 
обычно сходных по своему строению. 

Класс Florideae делится на шесть порядков: 
Nemalionales, Gelidiales, Cryptonemiales, Gi
gartinales, Rhodymeniales, Ceramiales. Наибо
лее важный для палеонтолога порядок Crypto
nemiales включает так называемые «каменные 
багрянки» или «нуллипоры», или «литотам-
нии». 

ПОРЯДОК CRYPTONEMIALES. КРИПТОНЕМОВЫЕ 

Слоевище различной формы и анатомического 
строения, нитевидное, корковидное, ветвистое 
и т. п. Тетраспорангий крестовидные или зо
нальные. Органы размножения развиваются 
на поверхности слоевища или в концептаклях, 
либо в сорусах. Морские формы. Порядок вклю
чает 12 современных семейств. В ископаемом 
виде большое значение имеет сем. СогаШпасеае, 
а сем. Solenoporaceae, выделенное Пи а, воз
можно, является подсемейством тех же Coral-
linaceae. Представители известны с мела. 

СЕМЕЙСТВО CORALLINACEAE HARVEY, 1849 

Слоевище одно- или многослойное, частично 
или полностью пропитано известью, имеет 
форму нитей, пленок с буграми, ветвистых ку

стиков, членистых кустиков и т. п. В многослой
ном корковом слоевище различают гипоталлий, 
состоящий из горизонтальных или наклонных 
нитей, и периталлий, образованный вертикаль
ными нитями. У кустистых форм в центральной 
части «веточки» или членика расположен сре
динный гипоталлий с продольными нитями, 
которые, загибаясь на 90°, переходят кнаружи 
в периталлий. Самая внешняя часть последнего 
иногда при уплотнении и утолщении стенок 
клеток образует тонкий корковый слой. У неко
торых родов между гипоталлием и периталлием 
различают мезоталлий. 

Органы размножения развиваются в концеп
таклях и в сорусах, которые или погружены 
в слоевище, или выступают на его поверхности. 
Тетра и- биспорангии делятся зонально, иногда 
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окружены парафизами. У членистых форм 
промежутки между члениками не обызвествляют-
ся и сложены длинными клетками гипоталлия. 

П О Д С Е М Е Й С Т В О MELOBESIOIDEAE 

Слоевище мелобезиевых нечленистое, при
крепленное, эпифитное и редко паразитическое, 
обызвествляется целиком, за исключением ор
ганов размножения, которые фоссилизируются 
довольно редко. Слоевище сложено нитями кле
ток, образующих одно-или многослойные кор
ки, корки с выступами и веточками. Часты 
случаи обволакивания посторонних предметов 
или разрастания слоевища во все стороны и об
разования свободно катающихся желваков. Пос
ледние иногда образуются в симбиозе с другими 
обволакивающими организмами. С мела. 

Lithothamnium P h i l i p p i , 1837 (part. 
Nulliporae spongites Kutzing, 1841). Тип рода — 
Nullipora palmata Goldtuss, 1826; мел, Франция. 
Слоевище корковое, бугристое или ветвистое, 
состоит из стелющегося или срединного гипо
таллия, с клетками, не ориентированными 
в ряды. Поперечные перегородки расположены 
на разных уровнях. Периталлий также не ориен
тирован в ряды, но часто зонален, т. е. плот
ность «ткани» (величина клеток и толщина 
стенок) периодически изменяется от основания 
к периферии слоевища. Тетраспоры расположе
ны в сорусах со многими отверстиями в кры
ше. В ископаемом виде тетраспоры иногда со
храняют свою оболочку. Концептакли с антери-
диями и карпоспорами открываются одной по
рой и в ископаемом виде не сохраняются. Ча
сто наблюдаются зоны роста (рис. 4). Более 
60 ископаемых видов. С н. мела. Датский 
ярус, эоцен и чокрак Абхазии, 3 . Грузии, палео
ген Крыма, тортон и сармат Украины; мел 
Карпат и Франции, третичные Европы, Азии, 
С. Африки и Америки. Современное распрост
ранение — во всех морях. 

Archaelithothamnium (R о t р 1 е t z) F о s-
1 i e, 1891 (Sporolithon Heydrich). Тип рода — 
Lithothamnium nummiliticuhi Gumbel, 1871; 
эоцен, Германия. Слоевище корковое, бугрис
тое или ветвистое, с гипоталлием и периталлием. 
Гипоталлий стелющийся или срединный, с 
клетками, не ориентированными в ряды, как 
у Lithothamnium. Периталлий может иметь 
клетки неориентированные или же ориентиро
ванные в ряды; в последнем случае поперечные 
перегородки нитей расположены на одном уров
не. Спорангии или тетраспоры вертикально вы
тянуты, овальны или бутылковидны, собраны 
в сорусы внутри периталлия, в виде рядов 
обычно продолговатых пустот, отделенных друг 

от друга одной или несколькими стерильными 
нитями. Вверху спорангии имеют одну пору. 
Споры в ископаемом виде не сохраняются. При 
отсутствии спорангиев определение рода за
труднительно (рис. 5). Более 40 ископаемых ви
дов. С мела. Датский ярус Абхазии, палеоген 
Ферганы, тортон Украины, сармат Каратау 
и Украины; мел 3 . Европы, Индии, третичные 
3 . Европы, Америки, С. Африки и Японии. 
Современное распространение — тропики и 
субтропики Тихого океана. 

Lithophyllum P h i l i p p i , 1837 (part. Nul
liporae, Spongites Kutzing, 1841). Тип рода — 
Lithophyllum incrustans Phil ippi, 1837; совре
менный. Слоевище корковое или ветвистое, 
состоит из клеток, которые в гипоталлий и 
периталлий ориентированы в ряды. Поперечные 
перегородки слиты в сплошные линии. В ги
поталлий ряды расположены концентрически, 
в периталлий — параллельно внешней поверх
ности. Вследствие этого гипоталлий всегда 
имеет «веерное» строение. Органы размноже
ния — концептакли — в сечении имеют форму 
перевернутого сердца с одним отверстием на 
вершине, часто с оболочкой и с тетраспорами; 
последние не сохраняются в ископаемом виде. 
Не зонален. Более 50 ископаемых видов (рис. 7; 
табл. XIX, фиг. 2). С мела. Тортон Украины, 
датский и сенонский ярусы 3 . Грузии, эоцен 
Абхазии; мел и третичные Франции, Испании, 
Германии, Карпат, третичные Японии, Индии, 
Америки и С. Африки. Современное распро
странение — теплые моря Тихого и Атланти
ческого океанов. 

Подрод Dermatholithon Foslie, 1900. Тип под-
рода — Lithothamnium postulatum L a m o u r -
o u x , 1812; современный. Слоевище мно
гослойное из прямых, чаще из косых клеток, 
как у Lithophyllum, но по строению аналогич
ное таковому у Melobesia, почему вначале этот 
подрод относился к p. Melobesia. Споровые кон
цептакли полупогруженные, полусферически-
конические (рис. 8). Около десяти ископаемых 
видов. С третичного периода. Тортон Украины; 
третичные о-ва Мартиника. Современное рас
пространение — Средиземное море, о-в Тимор, 
Антильский архипелаг. 

Mesophyllum L e m o i n e , 1928. Тип 
рода—Lithothamnium paronai Rainevi, 1920; мел, 
Африка. Слоевище корковое, с клетками, ори
ентированными в ряды, как у Lithophyllum, 
и с сорусами, как у Lithothamnium. Зонален. 
Часто имеет срединную «ткань», или мезотал
лий, отличающийся размерами и формой кле
ток от гипоталлия и периталлия (табл. XIX, 
фиг. 1). Около десяти ископаемых видов. 
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Мел—третичные. Тортон Украины; мел Карпат, 
Австрии, третичные 3 . Европы, С. Африки, 

Melobesia L a m o u r o u x , 1812. Тип 
рода — М. farinosa Lamouroux, 1812; современ
ный. Слоевище одно- или двуслойное; присут
ствуют гипоталлий в виде одного ряда наклон
ных клеток и периталлий в виде одного ряда 
прямых клеток. Споровые концептакли высту
пают на поверхности слоевища в виде бугор
ков, имеют коническую или полусферическую 
форму и открываются одной апикальной по
рой. Тетраспоры не сохраняются в ископаемом 
виде (рис. 9). Несколько ископаемых видов. 
Фосли выделяет подрод Lithoporella, извест
ный в ископаемом виде в олигоцене. Несколько 
видов. Тортон Украины; третичные Африки 
и США. Современное распространение — теп
лые моря Тихого и Атлантического океанов. 

Mesolithon M a s l o v , 1955. Тип рода М. U-
thothamnoides Maslov, 1955; датский ярус, Аб
хазия. Образует корки, стелющиеся или тор
чащие над дном и состоящие из трех видов тка
ни: гипоталлия, мезоталлия и периталлия. Гипо
таллий, стелющийся или срединный, состоит 
из нитей клеток, похожих на нити Lithotham-
nium, без ориентировки по рядам или в невы
держанных рядах. Гипоталлий постепенно 
переходит в мезоталлий, представленный беспо
рядочно расположенными многогранными 
неправильными полигональными клетками, от
личающимися по размерам от клеток гипотал
лия. Возникает картина ткани высших расте
ний. Прослеживать отдельные нити, как и 
в гипоталлий, нельзя, но иногда здесь встре
чаются отдельные, как бы внедрившиеся нити, 
видимые на коротком отрезке. Толщина мезо
таллия различна. Периталлий сложен нормаль
ными нитями клеток, как у Lithothamnium, 
при этом лишь самые периферические корти
кальные (корковые), обычно мелкие клетки 
могут находиться в рядах, параллельных внеш
ней поверхности. У остатков этого рода на
блюдаются особые оптические свойства: при па
раллельных николях они плеохроируют, в 
скрещенных — затухают волной. Органы раз
множения в виде удлиненных изолированных 
спорангий находятся в мезоталлий и располо
жены своей длинной осью перпендикулярно 
внешней поверхности (рис. 10а,б). Монотипный. 
Датский ярус р. Риони (Абхазия). 

Palaeophyllum M a s l o v , 1950. Тип рода — 
P. elegans Maslov; 1950; альб, 3 . Закавказье. 
Слоевище ветвистое, состоит из срединного 
гипоталлия и периталлия. Клетки ориентиро

ваны в ряды, в гипоталлий сильно выпуклые 
вверх, в периталлий — параллельные внешней 
поверхности. Поперечные перегородки слиты 
в линии. Клетки гипоталлия длинные, в виде 
тонких, сильно или слабо извитых, часто пере
путанных трубок. Длина этих клеток посте
пенно уменьшается от центра к периферии. 
Иногда наблюдается чередование рядов с корот
кими и длинными клетками. Стенки клеток 
тонкие, нежные, поперечные перегородки тол
стые. Периталлий сложен прямоугольными 
клетками со значительно более толстыми и ко
роткими стенками. Органов плодоношения не 
наблюдалось (рис. 11). Три вида. Альб — н. 
сенон 3 . Закавказья. 

Bicorium M a s l o v , 1956. Тип рода — 
В. kusbassense Maslov, 1956; девон, Кузбасс. 
Слоевище корковое, обызвествленное, состоит 
из гипоталлия (?) и периталлия (?), которые 
по анатомическому строению сильно отличают
ся друг от друга. Гипоталлий (?) слагается 
одним или несколькими рядами стелющихся 
параллельно субстрату нитей с бочковидными 
клетками. Периталлий (?) трехслойный, с хо
рошо обызвествленными параллелепипедаль-
ными клетками, напоминающими клетки Me
lobesia, Dermatholithon или Lithoporella. Орга
ны размножения неизвестны (табл. XXI, 
фиг. 5а—в). Один вид. Девон Кузбасса. 

П О Д С Е М Е Й С Т В О CORALLINOIDEAE 

Ветвистые членистые гибкие кустики, после 
отмирания рассыпающиеся на отдельные чле
ники. Сложены срединным гипоталлием из 
длинных клеток и периталлием из коротких 
клеток. Все клетки ориентированы в ряды. 
С мела. 

Corallina ( T o u r n e f o r t , 1770) L a m o u 
r o u x , 1816. Тип рода — C.officinalisLinne, 
1745; современный. Ветвление слоевища дихо
томическое, трихотомическое и перистое. Клет
ки срединного гипоталлия разной длины, при 
этом ряды с более длинными клетками чере
дуются с рядами укороченных клеток. Попе
речные перегородки клеток слиты в выпуклые 
вверх дугообразные линии. Переход гипоталлия 
в периталлий обычно постепенный, с уменьше
нием длины клеток в одном и том же ряду. 
Концептакли на концах члеников, в ископаемом 
виде не встречены (рис. 12). Четыре ископаемых 
вида. С мела. Юрские находки кораллин спор
ны, а найденные остатки похожи на другие 
водоросли. Эоцен Карпат, апт Пириней, эо
цен Ирана, олигоцен Месопотамии, миоцен 
Мартиники, третичные США. Современное рас
пространение — моря субтропиков и тропиков. 
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Рис. 7—13. 
7 — Lithophyllum carpaticum Lemoine: сечение, вертикальное к корке:"7а — общий вид слоёвища,;х 40, 76 — деталь 
строения (внизу — гипоталлий, вверху — периталлий), X 315; тортон, Украина (колл. В. П. Маслова). 8 — L i t h o 

phyllum {Dermatholithon) ucrainicum Maslov: 8a — косое сечение корочки, 86 — вертикальное сечение через концеп-
такль, X 120; тортон, Украина (колл. В. П. Маслова). 9 — Melobesia parasifica Maslov (наверху покрывает корочку 
литотамниума), Х98; тортон, Украина (колл. В. П. Маслова). 10 — Mesolithon lithothamnoides Maslov: 10а — 
косое сечение корочки, Х32, 106 — вертикальное сечение, X 100; датский ярус, Абхазия (колл. | В . П. Маслова). 
11 — Palaeophyllum elegans Maslov: вертикальное сечение, X 38; альб, 3 . Грузия (колл. В. П. Маслова). 12 — 

Corallina cossmani Lemoine: гипоталлий в вертикальном сечении, X 60 (Lemoine, 1917). 13 — J a n i a mengaudi Lemoi
ne: переход гипоталлия в периталлий в вертикальном сечзнии; примерно X 170 (Lemoine, 1917) 
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Amphiroa L a m o u r o u x , 1816. Тип 
рода — Corallina ephedreae Lamarck, 1802; со
временный. Членики входят друг в друга своими 
концами, как шарниры. Срединный гипоталлий 
сложен рядами клеток разной длины; при этом 
ряд укороченных клеток чередуется через два-
три ряда длинных или в иных соотношениях: 
через два ряда длинных — два ряда коротких 
и т. д. Концептакли по боковым поверхностям. 
Остальное, как у Corallina. Семь ископаемых 
видов. С мела (?), достоверны с эоцена. Эоцен 
Карпат и Нов. Гвинеи, плиоцен Целебеса, 
третичные США. Современное распростране
ние — моря субтропиков и тропиков. 

Jania L a m o u r o u х, 1816.-Тип рода — / . 
gibbosa Lamouroux, 1816; современный. Дихото
мическое ветвление. Срединный гипоталлий со
стоит большей частью из одинаково длинных 
клеток, образующих немного выпуклые, в се
редине плоские ряды. Поперечные перегородки 
слиты в линии, которые нарушаются внезап
ными удлинениями клеток. Смена гипоталлия 
периталлием происходит внезапно через быстрое 
деление длинных клеток гипоталлия на корот
кие или при помощи резкого поворота нити на 
90°. Концептакли расположены как на верши
нах веток, так и в развилке между двумя чле
никами, в ископаемом виде не встречены (рис. 13). 
Около шести ископаемых видов. С конца 
в. мела. Датский ярус и в. сенон З.Грузии, эоцен 
Карпат, в. тортон п-ва Тарханкут (Крым), 
сармат Молдавии; эоцен Испании, Франции, 
Месопотамии, н. миоцен Целебеса, третичные 
о-ва Мартиники. Современное распрост
ранение — субтропики и тропики Атлантиче
ского океана. 

Вне СССР: Arthrocardia Decaisne. 

П О Д С Е М Е Й С Т В О SOLENOPOROIDEAE 
MASLOV, 1956 

Желвачковые слоевища, иногда бугристые, 
реже корковые и ветвистые, сложены крупно

клеточными нитями, плотно прижатыми друг 
к другу. По организации клеток и анатомиче
ской структуре похожи на основные роды мело
безиевых Lithothamnium и Lithophyllum. Орга
ны размножения похожи на Archaeolithotham
nium или на Lithothamnium. Менее десяти ро
дов. Силур — в. мел. 

Solenopora D y b o v s k y , 1878. Тип рода — 
S . spongoides Dybovsky, 1878; ордовик, При
балтика. Слоевище образует желваки, часто 
бугристые, и наросты на дне. Клетки не ориен
тированы в ряды и имеют ширину от 20 до 60 р.. 
Поперечные перегородки прямые выпуклые 
кверху или книзу, часто исчезают. Присут
ствуют небольшой гипоталлий и мощный пери
таллий, в котором очень редко встречаются Спо
рангии, как у археолитотамниума (рис. 14; 
табл. XIX, фиг. 3, 4). Около 40 видов. Ордовик 
Прибалтики. 

Parachaetetes D е n i n g е г, 1906 (Petro-
phyton Yabe, 1912; Solenophyllum Mas
lov, 1935). Тип рода — Parachaetetes tornquisti 
Deninger, 1906; бат, Сардиния. Аналогичен 
Solenopora, но поперечные перегородки нитей 
в периталлий расположены на одном уровне, 
часто сливаясь в сплошные линии и образуя 
концентрические ряды клеток. Проблематиче
ские концептакли в виде овальных упло
щенных мешков. Размеры клеток близки к 
соленопорам (рис. 15). Несколько видов. Си
лур— мел. Карбон Урала, триас Кавказа, 
мел Абхазии; карбон и юра 3 . Европы, мел 
Японии. 

Вне СССР: Lithocaulon Meneghini, 1857; 
Metasolenopora Yabe, 1912; спорные Solenoporel-
la Rhothpletz, 1908; Solenomeris Douville, 
1924 (фораминифера?); Pseudolithothamniutn 
Pfender, 1936; Goldsonia Shreck, Twenhoiel, 
1939. 

ПОРЯДОК GIGARTINALES. ТИГАРТИНОВЫЕ 

Слоевище многослойное и многорядное, раз
личного морфологического и анатомического 
строения. Бесполое размножение тетраспорами; 
тетраспорангии зонально или крестовидно раз
деленные, одиночные или рассеянные в ко
ровой слое, либо собранные группами внутри 
слоевища или в нематециях на поверхности 
слоевища. 

Включает ряд семейств: Cruoriaceae, Phyl-
lophoraceae, Furcellariaceae, Solieriaceae, Rho-
dophyllidaceae, Gigartinaceae и вымершее сем. 

Ungdarellaceae. В ископаемом виде встре
чаются представители Phyllophoraceae и Ung
darellaceae. 

СЕМЕЙСТВО PHYLLOPHORACEAE NAGEL1, 1847 

Слоевище цилиндрическое, плоское или пла
стинчатое, простое, иногда вильчато или не
правильно разветвленное. Внутренняя часть 
состоит из нескольких рядов плотно соединен
ных клеток, коровый слой образован одним 
или несколькими рядами мелких клеток, иногда 
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Рис. 14—18. 
14 — Solenopora пеха Maslov: вертикальное сечение, X 35; н. карбон, Каратау (Казахстан) (колл, В. П. Маслова). 
15 — Parachaetetes pataeozolcus (Maslov): периталлий в вертикальном сечении, X 25; карбон, Урал (колл. В. П. Мас
лова). 16 — Stenogrammites pseudocostata Kretschetovitsch: поперечное сечение слоевища (схема), черным показана тер-
ригенная масса ила, проникшая по разрыву внешнего кортикального слоя; нижневолжский ярус, Горьковская обл. 
(Кречетович, 1936), 17 — Undgarella uralica Maslov: 17а — продольное сечение слоевища, X 30, 176 — 17д — раз
ные формы фоссилизации клеточных нитей, X 100; в. карбон, Урал (колл. В. П. Маслова). 18 — Donetzella l u t u g i -

n i Maslov, X 60: 18a, 186 — продольные сечения нитей разной сохранности, 18в — поперечные сечения слоевища 
(Маслов, 1929) 

17 Основы палеонтологии 
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Рис. 19—20. 
19а,б — Petschorta elegans Korde, реконструкция; в. карбон, С. Урал (колл. В. А. Варсанофьевой). 

20 — Komia abundans Korde, реконструкция; ср. карбон, С. Урал (колл. В. А. Варсанофьевой) 

соединенных в радиально расположенные 
ряды. Тетраспорангии развиваются в немате-
циях, расположенных на поверхности слоеви
ща. Цистокарпы округлые, погружены в слое
вище. 

Stenogratnmites K r e t s c h e t o v i t s c h , 1936. 
Тип рода — S. pseudocostata Kretschetovitsch, 
1936; нижневолжский ярус, Горьковская обл. 
Водоросль образует необызвествленный кустик 
из многочисленных дихотомически разветвлен
ных с основания слоевищ. Сегменты разной дли
ны. Ширина сильно меняется с возрастом, 
наибольшая у мест раздваивания слоевища. 
Сегменты сплющены с цельными краями, то 
резко загнутыми, то плоскими. Посередине 
более широких сегментов тянется «средняя 
жилка», образовавшаяся благодаря продоль
ному разрыву наружного слоя водоросли; она 
встречается лишь в некоторых сегментах, не вет
вится и на вершине некоторых сегментов пере
ходит в щель клиновидной или яйцевидной 
формы. В клиновидных щелях и на поверхности 
края сегментов (на ребрах или бородавчатых воз
вышениях) можно видеть горизонтальные пуч
ки разветвленных клеточных нитей, напоми
нающие нематеции. По-видимому, слоевище 
при жизни было в поперечном разрезе не пло

ским, а округлым. Оно состояло из слоя кор
ковых мелких, плотно прилегающих друг к дру
гу клеток, представлявших собой конечные 
клетки центральных разветвленных нитей, 
расположение которых подчинялось фонта-
нообразному т и п у 1 (рис. 16; табл. XX, фиг. 4). 
Род ближе всего стоит к Thamnocladus White из 
девона. Один вид. Пермь — юра. Пермь Куз
басса, юра Горьковской обл. 

СЕМЕЙСТВО UNGDARELLACEAE MASLOV, 1962 

Слоевище ветвящееся, цилиндрическое или 
уплощенное, состоящее из клеточных нитей, 
рыхло или плотно расположенных в центре и 
плотно прижатых близ внешней поверхности. 
Обызвествление стенок клеток или участков 
между нитями создает в сечении слоистую 
структуру. Близко к Phyllophoraceae. Кар
бон. Три рода. 

Ungdaretla M a s l o v , 1950. Тип рода — 
U. uralica Maslov, 1950; карбон, 3 . Приуралье. 
Слоевище обызвествленное, цилиндрическое вет
вящееся, сложенное клеточными нитями разной 
структуры. Базальный гипоталлий состоит 

1 Фонтанный тип не характерен для Stenogramma, 
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из переплетающихся нитей, местами напоми
нающих переплет корзинки, как у гипотал
лия некоторых соленопор. Срединный ги
поталлий обычно не сохраняется (по К. Б . Кор-
дэ, состоит из одной клеточной нити). Перитал
лий состоит из нитей, которые отходят под ост
рым углом к периферии, имеют толстые извест
ковые стенки и тонкие поперечные перегородки, 
по-видимому, с центральной порой. Перегород
ки чаще не сохраняются. Встречаются разные 
степени сохранности водоросли: 1) стенки кле
ток обычно тонкие и темные; 2) стенки клеток 
толстые и светлые, а внутренняя пустота тем
ная (рис. 176—г). В последнем, наиболее 
частом случае слоевище «плеохроирует», а в скре
щенных николях затухает волной. Попереч
ные сечения нитей дают фигуры в виде непра
вильных овалов. Нити идут близ центра па
раллельно оси слоевища, постепенно откло
няясь к периферии под острым углом и обры
ваясь у поверхности обызвествленной части 
слоевища. В результате получается своеоб
разная концентрическая слоистость, напоми

нающая строение слоевища у современного 
рода Ahnfeltia Fries (рис. 17а; табл. XX, фиг. 1, 
2). Два вида. В. карбон Урала и С.-В. Русской 
платформы. 

Petschoria K o r d e , 1951. Тип рода — Р . 
elegans Korde, 1951; в. карбон, С. Урал. Тал
лом разветвленный, нечленистый, в попереч
нике округлый. Гипоталлий сильно развит 
из продольных нитей, сросшихся между собой 
боковыми клеточными стенками. Периталлий 
слабо развит из неветвящихся нитей, перпенди
кулярных гипоталлиуму и образующих кору 
(рис. 19; табл. XXI , фиг. 1). Один вид. В. 
карбон С. Урала. 

Komia 1 К о г d е, 1951. Тип рода — К. abun-
dans Korde, 1951; ср. карбон, С. Урал. Таллом 
сильно разветвляющийся, нечленистый. Гипо
таллий из небольшого пучка продольных ни
тей. Периталлий из дихотомически ветвя
щихся нитей, образующих мощную кору (рис.20; 
табл. XXI, фиг. 2—4). Один вид. Ср. карбон 
С. Урала. 

БАГРЯНЫЕ ВОДОРОСЛИ НЕОПРЕДЕЛЕННОГО СИСТЕМАТИЧЕСКОГО ПОЛОЖЕНИЯ, 
ВОЗМОЖНО ИЗ СЕМ. RHODOMELACEAE HARVEY, 1849 

Donezella M a s l o v , 1929. Тип рода — 
D. lutugini Maslov, 1929; карбон, Донбасс. 
Слоевище многоклеточное, дорсовентральное, 
состоит из ветвящихся нитей клеток. Клетки 
удлиненно-цилиндрические, бочковидные, суб
квадратные, с обызвествляющимися стенками 
и перегородками. В последних находится цент
ральная пора. Тетраспорангий со спорами, 
расположенными крест накрест. Ответвления 
от главного стержня часто заканчиваются бу
лавовидными клетками, в которых наблю
даются поры, пронизывающие оболочку. При
крепление к субстрату осуществляется путем об
разования более или менее сложной подошвы. 

Монотипен (рис. 18а—в; табл. XX, фиг. 3). 
Карбон (с самых верхов н. карбона до самых 
низов в. карбона) Донбасса, Урала и Русской 
платформы. 

Вне СССР: порядок Nemalionales, сем. Gym-
nocodiaceae, роды Gymnocodium Pia, 1927, Per-
mocalculus Elliott , 1955. 

В зарубежной литературе известны отпечатки 
багряных водорослей, которые относятся к се
мействам Delesseriaceae из порядка Ceramia-
les (p. Delesserites Sternberg, 1833), Sphaerococ-
caceae из порядка Gigartinales (Sphaerococ-
cites Sternberg, 1833). 
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В О Д О Р О С Л И Н Е О П Р Е Д Е Л Е Н Н О Г О 

С И С Т Е М А Т И Ч Е С К О Г О П О Л О Ж Е Н И Я * 

( A L G A E I N C E R T A E S E D I S ) 

В этот раздел выделены органические остат
ки растений, систематическое положение ко
торых не совсем ясно, но которые сближаются 
с водорослями. Обычно такая неуверенность 
обусловлена плохой сохранностью этих остат
ков или малым количеством материала и не
достаточной изученностью. В данном разделе 
эти остатки расположены по родам или услов
ным семействам. 

Chabakovia V о 1 о g d i п, 1939. Тип рода—Ch. 
ramosa Vologdin, 1939; ср. кембрий, Ю. Урал. 
Слоевище кустистое, из дихотомически ветвя
щихся нитей. Ветвление происходит на равных 
или разных расстояниях друг от друга, либо 
периодически повторно на одном уровне. 
«Клетки» пузыревидные, одинакового или раз
ного размера, иногда увеличивающиеся к ди-
стальным концам нитей (рис. 1). Один вид. Ср. 
кембрий Ю. Урала. 

Dendractis R е i s, 1923. Тип рода — D. сот-
pacta Reis, 1923; третичные, Пфальц (Герма
ния). Известковые трубки неравномерной тол
щины, торчащие пучком вверх, неправильно 
ветвящиеся. Трубки значительно изменяют свой 
диаметр в зависимости от ветвления и от пе
ретяжек (блокировки), которые так интенсив
ны, что создают в шлифе впечатление перегоро
док. В поперечном сечении трубки неправиль
но-овальны (d =40—90 [л). Два вида (рис. 2; таб-

Составили: А. Р. Ананьев (Thamnocladus); К. Б. 
Кордэ {Chabakovia, Palaeogirvanella, Protonemaphycus, 
Razumovskia); В. П. Маслов (Dendractis, Epiphyton, 
Ivanovia, Manchuriophycus, Microcodiaceae, Microcodium, 
Nannoconus, Nuia); Г. П. Радченко (Staurofucus, 
Martjanovskia); M. Сенкевич (Parka). 

лица XXII , фиг. 1) (Reis, 1923). Четвертич
ные Алтая; третичные Германии. 

Epiphyton B o r n e m a n n , 1886. Тип рода— 
Е. flabellatum Bornemann, 1886; н. кембрий, 
Сардиния. Торчащие известковые кустики ни
тей, прикрепленные основанием к субстрату и 
достигающие нескольких сантиметров. В шли
фе нити непрозрачны или малопрозрачны, сло
жены пелитоморфным карбонатом и не дают 
представления о внутренней структуре. При 
сильном просвечивании обнаруживаются свет
лые поперечные просветы, которые некоторыми 
исследователями принимаются за клетки. Вет
вление нитей дихотомическое, иногда серий
ное и периодическое, причем нити оканчива
ются на одной высоте. Густота нитей, длина 
их и сечения различны. Органы размножения 
неизвестны. Около 15 видов. Систематическое 
положение этого рода, так же как и двух после
дующих, неясно. Большинством исследовате
лей относится к синезеленым; К. Б . Кордэ счи
тает, что это багряные водоросли, состоящие из 
однорядных нитей, сложенных клетками с обыз-
вествленными поперечными перегородками 
(рис.3). Н.— ср. кембрий. Н . кембрий В. Сибири, 
Кузнецкого Алатау, В.Саяна, Тувы, ср. кемб
рий В. Сибири, Кузнецкого Алатау, Ю. Урала; 
н. кембрий Антарктики, Италии, Франции. 

Ivanovia C h v o r o v a , 1946. Тип рода — 
/. tenuissima Chvorova, 1946; ср. карбон Под
московья. Крупные волнистые широкие ли
стообразные известковые пластины с гладкими. 
поверхностями толщиной около 0,5 мм и раз
ной величины (до 100 см 2). Пластины образо
ваны наружным известковым чехлом и внут
ренней полостью. Чехол около 60 [л толщиной 
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слагается неясными цилиндрическими клетка
ми (?) диаметром 23 [А. Ширина центральной поло
сти 350—400 [х. Один вид (таблица XXII , 
фиг. 4). Это ископаемое может быть отнесено 
как к бурым водорослям (Хворова, 1946), 
так и к багряным или сифонеям (если считать 
«клетки» порами). Карбон Подмосковья. 

Manchuriophycus E n d o , 1933. Тип рода — 
М. yatnamotoi Endo, 1933; формация Нань-шань 
синийской системы, с.-в. Китай. Стержни 
неизвестковые, цилиндрические и субцилин
дрические, обычно сплющенные, дихотомирую-
щие, гладкие с поверхности, без складок и не
ровностей, внутри пустые, обычно длинные, 
прямые, выступают над поверхностью осадка. 
У типа рода в кварцевых стенках цилиндра 
наблюдались тонкие (6 [х), редко ветвящиеся 
субпараллельные нити. Внутренняя полость 
от 4 до 10 мм в диаметре. Три вида (таблица 
XXII , фиг. 5). Ордовик р. Лены; докембрий 
с.-в. Китая. 

СЕМЕЙСТВО MICROCODIACEAE MASLOV, 1956 

Вымершая группа известковых водорослей, 
образующая агрегаты из микроскопических из
вестковых члеников — пирамид, призм или ко
нусов, соединенных своими гранями в ко
рочки,радиально лучистые желвачки или цилин
дры с центральной полостью. Известковые 
членики не зависимы друг от друга. Членики, 
произраставшие изолированно, имеют вид не
правильных усеченных конусов, перевернутых 
вершиной вниз. При образовании агрегатов 
(колоний?) и соприкосновении друг с другом 
членики приобретают вид многогранных пира
мид. Величина члеников неодинакова в одном 
агрегате. Отдельные членики образованы од
ним кристаллом карбоната, при хорошей со
хранности имеют внутреннюю полость, или ка
нал, и оболочку. Иногда сохраняются в изо
лированном виде. Членики рассматриваются 
как отдельные клетки и спорангии, а весь агре
гат — как колония или слоевище. Членики 
были расположены, как эпифиты, на других 
неизвестковых водорослях, образуя сфериче
ские и цилиндрические колонии, или нарастали 
в виде подушечек и корочек на твердом субстрате. 
Семейство включает роды Microcodium, Nuia, 
Nannoconus. Ордовик — четвертичные отложе
ния. 

Microcodium G 1 й с к, 1914 (Limnocodium An
dres, 1952). Тип рода — Microcodium elegans 
Gliick, 1914; миоцен, Ю. Германия. Розетки или 
вытянутые неправильно-цилиндрические вет
вящиеся сложные образования, состоящие из 
ряда усеченных конусов, призм или пирамид, 
тесно прилегающих друг к другу и окружаю

щих центральную полость; иногда образуют на
росты в виде полусферических подушечек или 
корочек. Каждый членик — конус или приз
ма — состоит из внутренней полости и извест
ковой корки. В осевом сечении такой членик 
выглядит в виде двух известковых скоб или 
в виде петли, иногда открытой на вершине и 
в основании конуса. Членики могут быть пря
мыми,изогнутыми в пологую дугу, длинными и 
короткими в одной и той же колонии. При 
отмирании организма и медленном захороне
нии известковый «скелет» рассыпается на от
дельные членики. При быстром или прижиз
ненном захоронении комплекс члеников захо-
роняется целиком. По-видимому, клетки мог
ли жить отдельно, образуя изолированные чле
ники. Обнаружены предположительные орга
ны размножения в виде ряда камер внутри 
членика (спорангий?). В дальнейшем извест
ковый чехол легко перекристаллизовывается и 
становится похожим на шестоватые крустифика-
ционные структуры минерального происхожде
ния (рис. 4—6; таблица XXII , фиг. 2, 3). 
Систематическое положение спорно (Favre, 
1938; Gliick, 1914; Rutte, 1954; Маслов,. 1956). 
Прободенные насквозь членики говорят о ве
роятности обызвествления ответвлений цент
рального сифона, как у мутовчатых водо
рослей; в то же время замкнутые с одной сто
роны оболочки члеников и как будто намечаю
щиеся поперечные деления внутренней полости 
этих элементов на мелкие клетки, может быть, 
свидетельствуют о спорообразовании, как у си-
незеленных или багряных водорослей. М е л -
третичные. Палеоген Ферганы и Таджикской 
депрессии; Маастрихт Аквитании, датский ярус 
Швейцарии, ю.-з. Франции, лютецкий ярус Ита
лии, третичные Африки, Италии, н. эоцен Швей
царии, миоцен Германии, США, Киренаики. 

Nuia M a s l o v , 1954 (Bogutschanophycus 
Korde, 1954). Тип рода — Nuia sibirica Mas
lov, 1954; ордовик (устькутская свита), В. Си
бирь. Известковые неправильные . пустотелые 
прямые и изогнутые, иногда ветвящиеся ци
линдрики, сложенные агрегатом тонких свет
лых призм или пирамид с очень тонкой полостью. 
Длина палисадно расположенных призм варьи
рует, вследствие чего границы цилиндриков не
ровны и не всегда отчетливы. Наблюдалось 
двукратное нарастание призм с одной или 
с разных сторон цилиндра, благодаря 
чему получалось двуслойное строение цилинд
ра (Маслов, 1954). Органов размножения не 
наблюдалось. Диаметр цилиндров около 0,2— 
0,3 мм, внутренней полости — 0,05—0,1мм, 
длина призм 0,05—0,1 мм. Один вид (рис. 7—9). 
Ордовик (устькутская свита) В. Сибири. 
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Рис. 1—11. 
I — Chabakovia ramosa Vologdin; схематическое изображение. 2 — Dendractis sp.: белые полости, X 12,5; четвертичные, 
Алтай (колл. В. П. Маслова). 3 — Epiphyton sp., X 18; н. кембрий, Тува (колл. В. П. Маслова). 4—6 — Microcodium 

sepimentoforme Maslov; третичные, Фергана (колл. В. П. Маслова): 4 —продольное сечение колонии, окружающей цент
ральную полость (белое), вокруг находится темный пелитоморфный карбонат, X 18; 5 — поперечное сечение колонии, 
Х37.5; 6 — отдельный «спорангий» (?) в продольном сечении, X 36. 7 — 9. N u i a s i b i r i c a Maslov; ордовик, р. Нюя: 7, 8 — 
продольные сечения колоний вокруг центральной полости (темное); 9 —поперечное сечение двуслойной колонки. 10— 
II — Nannoconus Kamptner: схематические изображения разных «видов»; мел, 3 . Европа: 10 — примерно X 1000, 11 — 

примерно- X 2500 http://jurassic.ru/



15 1 4 

Рис. 12—16. 
12 — P a r k a decipiens Fleming: схематическая зарисовка, X 1; девон, Англия (Don a. Hickling, 1911) 13 — Protonema 

phycus antiquus Korde, X 3; ордовик, p. Ангара (колл. К. Б. Кордэ). 14 - Staurofucus mirabilis. Radczenko X l" 
н. карбон (н. визе), Кузбасс (колл. Г. П. Радченко). 15 — Thamnocladus ctarkei White, X 1/5; девон, шт Нью-Йорк 
(White, 1902). 16 - Martjanovskia angarica Radczenko: отпечатки, X 2; в. карбон, р. Кондома (Кузбасс) ("колл 

Г. П. Радченко) 

Nannoconus K a m p t n e r , 1938 1 . Тип ро
да — Lagena colotni Lapparent, 1925; н. мел 
(баррем), Прованс. Мелкие (18—30 р.) цилинд
рические конусовидные или бочковидные из
вестковые тела с внутренней продольной по
лостью. Известковая оболочка сложена 
радиально расположенными вокруг полости 
клиновидными члениками. Ширина внутрен
ней полости (канала) агрегата около */з ши
рины всего образования. Несколько видов (рис. 
10 и 11). Титон — апт. Апт Закавказья; неоком 
Альп, Антильских о-вов, Италии, Балеарских 

1 Систематическое положение нанноконусов спорно. 

о-вов, Мексики, Прованса, Румынии, С. Аф
рики. Дефландр относит этот род к кокколитофо-
ридам. Структура известкового чехла похожа 
на микрокодиум, что, может быть, говорит о род
ственной близости к последнему. 

Palaegirvanella K r a s n o p e j e v a , 1937. Тип 
рода — P. erbiensis Krasnopejeva, 1937; кембрий, 
Кузнецкий Алатау. Колонии округлые, оди
ночные или собранные в группы, с внутрен
ней частью, заполненной неветвящимися, не
правильно изгибающимися, непрозрачными, 
сплошными известковыми нитями, расположен
ными без определенного порядка. Один вид. 
Кембрий Кузнецкого Алатау. 
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Parka F l e m i n g , 1831. Тип рода — P. de-
cipiens Fleming, 1831; н. девон, Великобрита
ния. Отпечатки. Тело растения состоит из пло
ского, дорсовентрально построенного много
клеточного и многослойного слоевища, развивав
шегося посредством краевого роста. Форма 
слоевища чечевицеобразная, изменчивых очер
таний: округлая, овальная, лопастная и да
же неправильная. Размер слоевища в попе
речнике достигает 5—7 см. Слоевище" состоит 
из мелких овально утолщенных, соприкасаю
щихся между собой дисков диаметром 2—3 мм, 
создающих на отпечатках спинной стороны 
впечатление ячеистой структуры. В ячейках 
содержатся многочисленные кутикуляризован-
ные споры. Является ли описанное слоевище 
целым растением или только его частью, до сих 
пор не установлено (Edwards, 1921). Один вид 
(рис. 12; таблица XXII , фиг. 6). Силур — н. 
девон. Н. девон Казахстана; силур—н. девон 
Шотландии и Англии. 

Protonemaphycus K o r d e , 1954. Тип рода — 
Nematophycus antiquus Korde, 1954; ордовик. 
В. Сибирь. Колония подушкоподобная, редко 
дерновинная из свободных, не переплетаю
щихся между собой и изредка ветвящихся мно-
госезонно развивающихся нитей, покрытых каж
дая тонким влагалищем (рис. 13); участвует 
в образовании колонкоподобных строматолитов 
(Кордэ, 1954). Ордовик В. Сибири. 

Razumovskia V o l o g d i n , 1939. Тип рода— 
R. uralica Vologdin, 1939; ср. кембрий, Ю. Урал. 
Слоевище нитчатое, в виде пленочек, стелю
щееся по субстрату, отсылающее вверх отростки 
варьирующей длины. Нити ветвящиеся или 
простые, клеточного строения. Слоевище в шли
фе выглядит как темная, почти непрозрачная 
пленка (Вологдин, 1940)- Три вида. Н. кембрий 
Якутии, Кузнецкого Алатау, ср. кембрий Ю. 
Урала. 

Staurofucus R a d c z e n k o , 1956. Тип ро
да — 5 . mirabilis Radczenko, 1956; визе, Куз
басс. Отпечатки крупных, вытянутых в длину 
слоевищ, вильчато разветвляющихся под не
большим углом через более или менее значи
тельные промежутки поочередно в двух вза

имно перпендикулярных плоскостях (т. е. кре
стообразно), в связи с чем все слоевище имеет 
кустистый характер. Доли слоевища параллель
но-крайние, непластинчатые. Поверхность слое
вища на отпечатках выпуклая, не несет ника
кой скульптуры, кроме слабозаметной средин
ной темной полоски, возможно, указывающей 
на наличие в талломе групп проводящих кле
ток. На отдельных участках разветвлений слое
вища иногда бывают заметны небольшие пузыре-
образные вздутия. Один вид (рис. 14). Визе Куз
басса. 

Thamnocladus W h i t e , 1902. Тип рода — Т. 
clarkel White, 1902; в. девон, шт. Нью-Йорк 
(США). Отпечатки. Слоевище кустистое, мно
гократно неравномерно-вильчато разветвлен
ное на постепенно утоняющиеся части. Иногда 
разветвления принимают нечетко выраженный 
перистый характер (рис. 15). Наиболее старые 
части слоевища имеют небольшую ширину (до 
5—7 мм). Анатомическое строение водоросли 
точно не установлено, за исключением тонкой 
продольной штриховки, напоминающей струк
туру «стволов» у p. Prototaxites (White, 1902). 
Наличие среднего ребра на разветвлениях точ
но не доказано. Три вида. Девон. Н. девон Тор-
гашина (3 . Сибирь); ср. девон Германии, в. 
девон С. Америки. 

Martjanovskia R a d c z e n k o , 1956. Тип 
рода — М. angarica Radczenko, 1956; в. кар
бон, Тунгусский бассейн. Отпечатки некруп
ных слоевищ (?) довольно редко и незаконо
мерно дихотомически разветвляющихся под 
широким углом. Разветвления (доли или сег
менты) слоевища (?) плоские, лентовидные, ли
шены срединной полоски, несут на отпечатках 
слабо выраженные продольные ребрышки или 
морщинки. Чаще всего разветвление слоевища(?) 
происходит под углом 40—50°, но иногда на 
одном и том же экземпляре наблюдается дихо-
томирование под разными углами —от 40 до 70°. 
Ширина разветвлений (долей) слоевища (?) 
у разных экземпляров одного вида изменяется 
в небольших пределах (рис. 16). Два вида. В. 
карбон и н. пермь Кузнецкого, Минусинского 
и Тунгусского бассейнов. 
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Т А Б Л И Ц Ы 

I—XXII 

К РАЗДЕЛУ 

« В О Д О Р О С Л И » 
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СИНЕЗЕЛЕНЫЕ ВОДОРОСЛИ 

Т А Б Л И Ц А I 

(Примеры строматолитов) 

Фиг. 1. Collenia: псевдостолбчатая, зернистая в вертикальном сечении, 
шлиф, X 2 ; ордовик (устькутская свита), устье р. Нюя (Якутия) 
(колл. В. П. Маслова) 

Фиг. 2. Collenia: столбчатая, зернисто-сгустковая со стержневидной 
структурой, пришлифовка; ордовик (устькутская свита), низовья 
Ангары (колл. В. П. Маслова) 

Фиг. 3. Вид «караваев» строматолитов в песчано-карбонатных крас-' 
ноцветах; ордовик (устькутская свита), верхнее течение Ангары 
(фото В. П. Маслова) 

Фиг. 4. Conocollenia сгустковая: вид сверху на строматолит, выступаю
щий из породы; ордовик, р . Нюя 

Фиг. 5. Globuloella botomensis Korde, X 100; н. кембрий, р. Ботома (приток 
р. Лены) (Кордэ, 1958) 
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СИНЕЗЕЛЕНЫЕ ВОДОРОСЛИ 

Т А Б Л И Ц А II 

Фиг. 1. Collenia: веерообразная, зернисто-стержневая; прослойки со 
сгустовой структурой; вертикальное сечение, пришлифовка; ордовик 
(устькутская свита), верхнее течение Ангары (колл. В. П. Маслова) 

Фиг. 2. Crustella: стержневая, пористая; вертикальное сечение корки, 
пришлифовка, ордовик (устькутская свита), верхнее течение Ангары 
(колл. В. П. Маслова) 
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СИНЕЗЕЛЕНЫЕ ВОДОРОСЛИ 

Т А Б Л И Ц А III 

Фиг. 1—2. Stipulella fascicularis Maslov: 1—Х90; 2—X 180; карбон, Под
московный басе. (колл. В. П. Маслова) 

Фиг. 3. Hapalosiphon sp. cf. confervaceus Borzi; строение нити, x 625; 
эоцен, Терфильд, С. Америка (Bradley, 1931) 

Фиг. 4—5. Zonotrichites lissaviensis Bornemann: продольное и поперечное 
сечения нитей, X 35; триас, Германия (Bornemann, 1886) 

Фиг. 6—7. Ternithrix compressa Reis: 6 >— продольные, 7 — поперечные 
сечения нитей, Х25; третичные, Германия (Reis, 1923) 

Фиг. 8. Rivularlalithus herbidusMaslov, Х90; миоцен, р . Риони, 3 . Грузия 
(колл. В. П. Маслова) 

Фиг. 9. Aphanocapsites granulosus Maslov, ХЗО; н. карбон, Подмосковье 
(колл. В. П. Маслова) 
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СИНЕЗЕЛЕНЫЕ ВОДОРОСЛИ 

Т А Б Л И Ц А IV 

Фиг. 1—2. Sytnploca jurassica Fremy et Dangeard, X50; юра, Нормандия 
(Fremy et Dangeard, 1935) 

Фиг. 3. Girvanella ducii var. kasakiensis Maslov, X 45; ордовик, Семизбугу, 
Казахстан (Маслов, 1956) 

Фиг. 4. Bevocastria conglobata Garwood: продольное сечение колонии, х50» 
н. карбон, Англия (Garwood, 1931) 

Фиг. 5. СоасШит straeleni (Lecompte): х90; в девон, Москва (Маслов, 
1956) 

Фиг. 6. Actinophycus obrutcheui Korde: микроструктура слоев строматоли
та, продольное сечение, фото со шлифа, х20; в. кембрий, р. Ангара 
(Кордэ, 1955) 

Фиг. 7. Dictyophycus pseudotubulatus Korde: микроструктура слоев стро
матолита, фото со шлифа, х60; в. кембрий, р. Ангара (Кордэ, 1955) 
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СИНЕЗЕЛЕНЫЕ ВОДОРОСЛИ 

Т А Б Л И Ц А V 

Фиг. 1. Garwoodia gregaria (Nicholson) Wood: продольное сечение колонии, 
Х50; н. карбон, Ю. Шотландия (Wood,/1941) 

Фиг. 2. Ortonella furcata Garwood: продольное сечение, Х50; карбон, 
Англия (Hirmer, 1927) 

Фиг. 3. Ortonella kershopensis Garwood: желвачок с естественными грани
цами, Х46; н. карбон, Кузбасс (Маслов,^] 1956) \ 

Фиг. 4. Palaeomicrocystiscambrica Korde: расположение колоний в слоях 
строматолитов, фото со шлифов, Х20; н. кембрий, р. Лена (Кордэ, 
1955) 

••. иг. 5—6. Palaeoleptophycus varsanofievae Korde: фото со шлифов:5 — по
перечное сечение колонии, х 6 0 . 6 — продольное сечение колонии, 
х60; в. кембрий, р. Ангара (Кордэ, 1955) 
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СИНЕЗЕЛЕНЫЕ ВОДОРОСЛИ 

Т А Б Л И Ц А VI 

Фиг. 1. Poecilophycus multiformis Korde: продольное сечение колоний, 
х 6 0 ; в. кембрий, р. Ангара (Кордэ, 1955) 

Фиг. 2 . Pycnoporidium lobatum Yabe et Toyama: продольное сечение, x 5 ; 
в. юра, провинция Тоза, Япония (Yabe et Toyama, 1928) 

Фиг. 3 . Rothpletzella gotlandica (Rothlpletz): продольное сечение, XllO; 
силур, В. Альпы (Wood, 1948) 

Фиг. 4 . Renalcis granosus Vologdin: сечение колонии, х З О ; ср. кембрий, 
р. Амга (Кордэ, 1955) 

Фиг. 5 . Spongophycus angaricus Korde: микроструктура наслоений стро
матолита, фото со шлифов, х З О ; в. кембрий, р. Ангара (Кордэ, 1955) 

Фиг. 6 , 7. Stereophycus borissiaki Korde: 6 — продольное сечение строма
толита, фото со шлифов, Х4. 7 — микроструктура слоев стромато
лита, видны нить и клетки, хЗОО; в. кембрий, р. Ангара (Кордэ, 
1955) 

Фиг. 8 . Thaumatophycus furcatus Korde: микроструктура слоев строматоли
та, продольное сечение, фото со шлифов, Х20; в. кембрий, р. Ан
гара (Кордэ, 1950) 
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ДИАТОМОВЫЕ ВОДОРОСЛИ 

Т А Б Л И Ц А VII 

Фиг. 1. Melosira sulcata var. siberica Grun., X900; палеоцен, Ульяновская' 
обл. (Диат. ан., т. 2, 1949) 

Фиг. 2. Melosira antiqua Moiss., Х900; в. миоцен — н. плиоцен, Баргу-
зинская впадина (колл. А. Моисеевой) 

Фиг. 3. Melosira arctica Dickie (спора), X 600; ледниковые отложения, 
Берингово море (колл. А. П. Жузе) 

Фиг. 4. Melosira goretzkyi Tscheremis. X 1000; миоцен, Украина (колл. 
Е. А. Черемисиновой) 

Фиг. 5. Melosira miocaenica Tscheremis.: а—с—вид с пояска, б— вид со 
створки, X 1500; миоцен, Украина (колл. Е. А. Черемисиновой) 

Фиг. 6. Melosira miocaenica f. curvata Tscheremis., X 1000; миоцен,Украина 
(колл. Е. А. Черемисиновой) 

Фиг. 7. Podosira stelliger (Bail) Mann, X 750; четвертичные, Тихий океан 
(колл. А. П. Жузе) 

Фиг. 8. Stephanopyxis turris var. cylindrus Grun., X450; палеоцен, По
волжье (колл. А. П. Жузе) 

Фиг. 9. Stephanodiscus niagarae Ehrenberg, хбОО; плиоцен, Армения 
(колл. А. П. Жузе) 

Фиг. 10. Thalassiosira gravida С1.: спора, х450; четвертичные, Охотское 
море (колл. А. П. Жузе) 

Фиг. 11. Thalassiosira gravida С1.: спора со створки, хбОО; четвертичные, 
Охотское море (колл. А. П. Жузе) 

Фиг. 12. Porodiscus splendidus Grev., Х280; олигоцен, Украина (колл. 
А. П. Жузе) 

Фиг. 13. Porosira antiqua Jouse, X 1000; н. плиоцен, Камчатка (колл. 
А. П. Жузе) 

Фиг. 14. Thalassiosira antiqua Jouse, X 1000; н. плиоцен, п-в Шмидта, 
С. Сахалин (колл. А. П. Жузе) 

Фиг. 15. Thalassiosira excentrica CI., Х750; четвертичные, Охотское море 
(колл. А. П. Жузе) 
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ДИАТОМОВЫЕ ВОДОРОСЛИ 

Т А Б Л И Ц А VIII 

Фиг. 1. Coscinodiscus oculus-iridis Ehrenberg, ХбОО; четвертичные, Курило-
Камчатская впадина (колл. А. П. Жузе) 

Фиг. 2. Coscinodiscus elegans Grevill., Х900; миоцен, Сахалин (колл. 
А. П. Жузе) 

Фиг. 3. Actinocyclus curvatulus Grun., ХбОО; межледниковые отложения, 
Охотское море (колл. А. П. Жузе) 

Фиг. 4. Cosmiodiscus intersectus (Grun.), X 600; миоцен, Дальний Восток 
(колл. А. П. Жузе) 

Фиг. 5. Coscinodiscus simbirskianus Grun., х550; палеоцен, Ульяновская 
обл. (Диат. ан., т. 2, 1949) 

Фиг. 6. С raspedodiscus moelleri A. S., Х500; н. эоцен. Свердловская обл. 
(Диат. ан., т. 2, 1949) 
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ДИАТОМОВЫЕ ВОДОРОСЛИ 

Т А Б Л И Ц А IX 

Фиг. 1. Вrightwellia hyperborea Grun., x 1000; в. эоцен, Свердловская обл. 
(Жузе, 1955) 

Фиг. 2. Hetnidiscus cuneiformis Wallich.: а — створки, х650; б — схема 
панциря; четвертичные, Атлантический океан (а — Lohman, 1942; б — 
Сирр, 1943) 

Ф и г . 3. Lepidodiscuselegans Wit t , ХбОО; н. эоцен, Пензенская обл. (Диат. 
ан., т. 2, 1949) 

Фиг. 4. Actinoptychus undulatus Ralfs, ХбОО; четвертичные, с.-з. часть 
Тихого океана (колл. А. П. Жузе) 

Фиг. 5. Aulacodiscus archangelskianus Wit t , Х500; палеоцен, Пензенская 
обл. (Диат. ан., т. 2, 1949). 

Фиг. 6. Aulacodiscus septus A. S. f. pentagona Jouse в. мел, Свердловская 
обл. (Жузе, 1949) 

Фиг. 7. Rhizosolenia hebetatai. hiemalis Grun., X900; четвертичные, Охот
ское море (колл. А. П. Жузе) 
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ДИАТОМОВЫЕ ВОДОРОСЛИ 

Т А Б Л И Ц А X 

Фиг. 1а, 16 — Bacterosira fragilis Gran: споры, х 1000; четвертичные, 
Охотское море (колл. А. П. Жузе) 

Фиг. 2. Rhizosolenia setigera Bright: спора, X 900; четвертичные, Берингово 
море (колл. А. П. Жузе) 

Фиг. 3. Chaetoceros furcellatus Bail.: спора, Х800; четвертичные, Берингово 
море (колл. А. П. Жузе) 

Фиг. 4. Triceratiutn weissii Grun., ХбОО; палеоцен, Ульяновская обл. 
(Диат. ан., т .-2, 1949) 

Фиг. 5. Hemiauluspolymorphus var. frigida Grun., x 750; палеоцен, Сверд
ловская обл. (колл. А . П. Жузе) 

Фиг. 6. Biddulphia mobiliensis Bail, Х400; соврем., Черное море (Прош-
кина-Лавренко, 1955) 

Фиг. 7. Biddulphia aurita Breb. et Godey, X900; четвертичные, Охотское 
море (колл. А. П. Жузе) 

Фиг. 8. Trinacria pileolus Ehr., Х900; палеоцен. Свердловская обл. 
(Диат. ан., т. 2, 1949) 

Фиг. 9. Trinacria excavata Heib., X450; эоцен, Свердловская обл. (Диат. 
ан., т. 2, 1949) 

Фиг. 10. Trinacria arites A. S., ХбОО^палеоцен, Ульяновская обл. (Диат. 
ан., т. 2, 1949) 

Фиг. 11. Pyxilla gracilis Temp, et For t i . , x900 ; н. олигоцен, Пензенская 
обл. (Диат. ан., кн. 2, 1949) 

Фиг. 12. Pyxilla oligocenica Jouse, Х450; н. олигоцен, восточный склон 
С. Урала (Жузе, 1955) 

Фиг. 13. Тrachsphyenia australis P. Petit , ХбОО; н. плиоцен, С. Сахалин 
(колл. А. П. Жузе) 

Фиг. 14—15. Thalassiosira zabelinae Jouse, Х900; плиоцен, Камчатка 
(А П. Жузе, 1954) 
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ДИАТОМОВЫЕ ВОДОРОСЛИ 

Т А Б Л И Ц А XI 

Фиг. 1. Eunotia triodonEhr., х 9 0 0 ; послеледниковые отложения, оз. Эль-
гытхын (А. П. Жузе и Сечкина, 1960) 

Фиг. 2 . Eunotia luna Ehr., х 9 0 0 ; послеледниковые отл., оз. Эльгытхын 
(А. П. Жузе и Сечкина, I960 ) 

Фиг. 3 . Cocconeis scutellum Ehr., ХбОО; четвертичные, Охотское море (колл. 
A. П. Жузе) 

Фиг. 4 . Cocconeis dirupta Greg., Х 9 0 0 ; в. плиоцен, Курильские о-ва (колл. 
B. П. Жузе) 

Фиг. 5. Achnanthesmaxima A. CI . , X 1000; послеледниковые отл., оз. Эль
гытхын (А. П. Жузе и Сечкина, 1960) 

Фиг. 6 . Diploneis smithii CI . , X 6 0 0 ; четвертичные, Берингово моое (колл. 
А. П. Жузе\ 

Фиг. 7. Diptoneis subcincta CI . , X 1000; четвертичные, Берингово море 
(колл. А. П. Жузе) 

Фиг. 8 . Navicula gravel Seczkina, х 1000; послеледниковые отложения, 
оз. Эльгытхын (Сечкина, 1956) 

Фиг. 9 . Navicula directa var. incus A. S., хбОО; послеледниковые отложе
ния, бухта Провидения (колл. А. П. Жузе)] 

Фиг. 10. Navicula hennedyi var. luxuosa A. C l . , x 6 0 0 ; четвертичные, Бе
рингово море (колл. А. П. Жузе) 

Фиг. 11 . Pinnularia lata W. Sm., ХбОО; послеледниковые отложения, дель
та Амура (колл. А. П. Жузе) 

Фиг. 12. Pinnularia major мат. hyalina Skabitsch., X 1000 ; послеледнико
вые отложения, оз. Эльгытхын (А. П. Жузе и Сечкина, 1960) 

Фиг. 13 . Trachyneis aspera C I . , Х 6 0 0 ; четвертичные, Берингово море (колл. 
А. П. Жузе) 

Фиг. 14. Cymbella turgida CI . , X 9 0 0 ; послеледниковые отложения, 
оз. Эльгытхын (А. П. Жузе и Т. В. Сечкина, 1960) 

Фиг. 15. Denticula semina Simon, et Kanaya: a— створка, X 1000 , б — вид 
с пояска, Х 9 0 0 ; четвертичные, Охотское море (колл. А. П. Жузе) 

Фиг. 16. Nitzschia marma Grun., X 6 0 0 ; четвертичные, Тихий океан (колл. 
А. П. Жузе) 

Фиг. 17. Surirella capronii' Breb., X 9 0 0 ; послеледниковые отложения, 
оз. Эльгытхын (А. П. Жузе и Т. В. Сечкина, I960 ) 
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БУРЫЕ ВОДОРОСЛИ 

Т А Б Л И Ц А XII 

Фиг. 1—4. Jenisseiphyton rudnevae (Peresvetov) Ananiev: отпечатки уча
стков слоевища, X 1; н. девон, Торгашино (колл. А. Р. Ананьева) 

Фиг. 5. Cystoseirites filiformis (Sternberg): отпечатки слоевища, Х2/3; 
в. сармат, с. Шрома, Кавказ (колл. П. А. Мчедлишвили) 

Фиг. 6. Sargassutn sp.: отпечатки слоевища, X 1/2; криптомактровые слои, 
Кавказ (колл. П. А. Мчедлишвили) 

http://jurassic.ru/



Т А Б Л И Ц А XII 

http://jurassic.ru/



БУРЫЕ ВОДОРОСЛИ 

Т А Б Л И Ц А XIII 

Фиг. 1—2. Jenisseiphyton rudnevae (Peresvetov) Ananiev: участки слоевища: 
1 — более старая часть растения, X 1; 2 — юный участок в стадии 
роста; н. девон, Торгашино (колл. А. Р . Ананьева) 

Фиг. 3—4. Angarolaminariopsis zinovae Ananiev: За — X l ; 36—клеточное 
строение внутреннего слоя, X 11,5; Зв — клеточное строение наруж
ного корового слоя пластины, X 11,5. 4 — X 1,1; н. девон, Торгашино 
(колл. А. Р . Ананьева) 
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ЗЕЛЕНЫЕ ВОДОРОСЛИ 

Т А Б Л . И Д А XIV 

Фиг. 1. Pediastrites kidstonii Zalessky, Х350; нижневолжские горючие 
сланцы (по Залесскому, 1928) 

Фиг. 2 . Cyclocrinus sp., Х4; внешний вид; ордовик Прибалтики (колл. 
Т. А. Москаленко) 

Фиг. 3—4. Mastopora concava Eichwald: внешний вид части известкового 
чехла: 3 — Х 4 ; 4 — Х2; ордовик Прибалтики (колл. Т. А.Москаленко) 

Фиг. 5. Calcifolium punctatum Maslov: плоскостное сечение, х 50; карбон, 
Б ахово (колл. В. П. Маслова) 

Фиг. 6. Calcifoliutn okense Schvezov et Birina: поперечное сечение ветвя
щихся пластинок вместе со стержнем, который на фото имеет вид 
черной петли, X50 (колл. В. П. Маслова) \\ 

Фиг. 7 — 8 . Koninckopora sp. : поперечное и тангенциальное сечения, 
X 4 6 ; карбон Ср. Азии (колл. В. П. Маслова) 

Фиг. 9,.'Vermiporella fragilis Stolley, Х2; ордовик Прибалтики (колл. Т. А. 
Москаленко) 
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ЗЕЛЕНЫЕ ВОДОРОСЛИ 

Т А Б Л И Ц А XV 

Фиг. 1—2. Antracoporella spectabilis Pia (?), Х 4 0 : 1 — поперечное сечение, 
2 — косое сечение, Х 4 0 ; в. карбон С. Урала (по Махаеву, 1940) 

Фиг. 3. Dvinella cotnata Chvorova: продольное сечение, Х 4 0 ; ср. карбон, 
Березняки (по Хворовой, 1949) 

Фиг. 4 . Beresella sp.: наружный вид чехлов, X 1/1; н. карбон, Подмосковье 
(колл. В. П. Маслова) 

Фиг. 5—6. Beresella erecta Maslov et Kulik: продольное сечение: 5 — 
X20, 6 — X 4 0 ; ср. карбон, Ишимбай (колл. Е. Л . Кулик и В. П. Мас
лова) 

Фиг. 7. Ferganella asiatica Maslov, Х47; палеоген, Таджикистан (колл. 
В. П. Маслова) 

Фиг. 8. Catellaria ambia Maslov: продольное сечение, X46; палеоген, Тад
жикистан (колл. В. П. Маслова) 

Фиг. 9. Catellaria pentagonalis Maslov: поперечное сечение; оттуда же 
Фиг. 10. Acicularia sp.: продольное сечение, х 4 6 ; палеоген, р. Вахш, 

Таджикистан (колл. В.*П. Маслова) 
Фиг. 11—12. Ollaria cava Maslov, X 46; оттуда же 
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ЗЕЛЕНЫЕ ВОДОРОСЛИ 

Т А Б Л И Ц А XVI 

Фиг. 1. Mejerella ratnosa Korde: продольное сечение, фото со шлифа, 
х 5 ; в. кембрий, Казахстан (Кордэ, 1950) 

Фиг. 2. Siberielta aciculata Korde: продольное сечение, х 8 , фото со шли
фа; ср. кембрий, Якутия (Кордэ, 1957) 

Фиг. 3 . Amgaella amganensis Korde: продольно-тангенциальное (скошен
ное) сечение, фото со шлифа, X 10; ср. кембрий, Якутия (Кордэ, 
1957) 

Фиг. 4 . Cambroporella tuvensis Korde: продольно-тангенциальное сечение, 
фото со шлифа, х б ; н. кембрий, Тува (Кордэ, 1950) 

Фиг. 5 . То же, фото со шлифа, поперечное сечение, х 1 2 ; видны боковые 
ответвления; н. кембрий, Тува (Кордэ, 1950) 

Фиг. 6 . Vologdinella fragilis Korde: продольное сечение, X 6 0 ; фото со шлифа; 
н. кембрий, Якутия (Кордэ, 1957) 

Фиг. 7 . То же, поперечное сечение в месте отхода боковых ответвлений, 
X 100 , фото со шлифа; н. кембрий, Якутия (Кордэ, 1957) 

Фиг. 8 . Seletonella mira Korde: продольное сечение, х 7 , фото со шлифа; 
н. кембрий, Якутия (Кордэ, 1950) 
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ЗЕЛЕНЫЕ ВОДОРОСЛИ 

Т А Б Л И Ц А XVII 

Фиг. 1. Paradella alveata Maslov: поперечное сечение пластинки, Х 4 6 ; 
н. девон, Кузбасс (Маслов, 1956) 

Фиг. 2 , Lancicula alta Maslov: осевое сечение чашкообразного тела с проб- * 
лематическими спорангиями близ оси, Х 2 0 ; н. девон, Кузбасс (Маслов, 
1956) 

Фиг. 3. Cateniphycus friatus Maslov: продольное сечение трех члеников, 
Х 4 6 ; н. девон, Кузбасс (Маслов, 1956) 

Фиг. 4 . Lancicula alta Maslov: почти целое растение с пятью чашеобразными 
телами в краевом вертикальном сечении, проходящем через края 
«чаш», х 4 6 ; н. девон, Кузбасс (Маслов, 1956) 

Фиг. 5 . Amicus fortunatus Maslov: продольное осевое сечение, х 4 6 ; н. 
девон, Кузбасс (Маслов, 1956) 

Фиг. 6 . Epimastopora piai Korde: поперечные сечения, х 2 0 ; в. карбон, 
р . Унья, С. Урал (колл. В. А. Варсанофьевой) 

Фиг. 7. Uraloporella variabilis Korde: продольное и поперечное сечения, 
X 100; ср. карбон, р . Бузгал, Урал (колл. В. А. Варсанофьевой) 

Фиг. 8 — 9 . Unjaella ovata Korde: 8 — продольное сечение, 9 — поперечное 
сечение, Х 2 0 ; в. карбон, р. Унья (колл. В. А. Варсанофьевой) 
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ХАРОВЫЕ И ЖЕЛТО-ЗЕЛЕНЫЕ ВОДОРОСЛИ 

Т А Б Л И Ц А XVIII 

Фиг. 1. Третичные хары, вид снаружи в целом в разрушенном виде; видна 
известковая оболочка, состоящая из двух разноокрашенных слоев: 
наружного — темного и внутреннего — светлого; спиральные ленты 
отделяются по слоям, х 10, Киргизия (колл. В. П. Маслова) 

Фиг. 2 — 3 . Вид третичной хары в прозрачном шлифе, продольное сечение, 
Х40; Киргизия (колл. В. П. Маслова) 

Фиг. 4. Наружный вид двух утрикулов Clavator, сидящих на стержне 
(Harris, 1939) 

Фиг. 5. Наружный вид узлов стержня Clavator с короткими междоузлиями; 
видны отверстия «веточек» и «шиповатые клетки» (Harris, 1939) 

Фиг. 6. Pila karpinskyiZalessky: вертикальный шлиф, Х450; угл. н. кар
бона, Подмосковный бассейн (Наумова, 1934) 

Фиг. 7. Reinschia australis Bertrand et Renault: 
горизонтальный шлиф, X 150; пермские горючие сланцы. 
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КРАСНЫЕ, ИЛИ БАГРЯНЫЕ ВОДОРОСЛИ 

Т А Б Л И Ц А XIX 

Фиг. i . Mesophyllum schenkii var. corticesum Maslov: гипоталлий (внизу) и 
периталлий с сорусом, X 150; тортон, Львовский р-н (колл. В. П. 
Маслова) 

Фиг. 2. Lithophyllum {Dermatholithon) ucrainicum Maslov, X150; тортон, 
Толтры, Украина (колл. В. П. Маслова) 

Фиг. 3. Solenopora spongoides Dybovsky var. iuchvii Maslov: продольное 
сечение, X 15; ордовик, горизонт Иыхви, Эстония (колл. В. П. Мас
лова) 

Фиг. 4. Solenopora spongioides Dybowsky: спорангии в поперечном сече
нии, х 10; ордовик, вазалеммский горизонт, Эстония (колл. В. П. 
Маслова) 
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КРАСНЫЕ, ИЛИ БАГРЯНЫЕ ВОДОРОСЛИ 

Т А Б Л И Ц А XX 

Фиг. 1. Ungdarella uralica Maslov: гипоталлий, X 46; карбон, Урал (колл. 
В. П. Маслова) 

Фиг. 2. Ungdarella uralica Maslov: гипоталлий (внизу), переходящий в 
периталлий, Х46; карбон, Урал (колл. В. П. Маслова) 

Фиг. 3. Donezella lutugini Maslov, X 46; карбон, Донбасс (колл. В. П. 
Маслова) 

Фиг. 4. Stenogrammites pseudosoctata Kretschetovitsch, x l ; нижневолж
ский ярус, Горьковская обл. (Л. М. Кречетович) 
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КРАСНЫЕ, ИЛИ БАГРЯНЫЕ ВОДОРОСЛИ 

Т А Б Л И Ц А XXI 

Фиг. 1. Petschoria elegans Korde, шлиф, х 10; в. карбон, р. Коренная, 
Писаная Потеряха, С. Урал (колл. В. А. Варсанофьевой) 

Фиг. 2—4.K.omia abundans Korde, шлифы: 2—продольное сечение, X 10; 3— 
продольное сечение, X 18. 4 — поперечное сечение, х20 ; ср. карбон, 
р . Унья, С. Урал. 

Фиг. 5. Bicorium kusbassense Maslov, Х40: 5а—поперечное сечение нитей, 
внизу — гипоталлий (?); вверху— периталлий (?); 5 6 — продольное 
сечение периталлия (?); 5в — продольное сечение гипоталлия (?) 
(Маслов, 1956) 
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ВОДОРОСЛИ НЕОПРЕДЕЛЕННОГО СИСТЕМАТИЧЕСКОГО ПОЛОЖЕНИЯ 

Т А Б Л И Ц А XXII 

Фиг. 1. Dendractis compacta Reis: скошенное продольное сечение, X 10; 
третичные, Германия (Рейс, 1923) 

Фиг. 2—3. Microcodium sepimentofortne Maslov: 2 — колонии среди стро-
матолитового темного известняка, X 10; 3 — отдельные членики и 
округлые колонии среди светлого кристаллического кальцита, х 2 5 ; 
палеоген, Фергана (колл. В. П. Маслова) 

Фиг. 4. Ivanovia tennuissima Chvorova: внешняя поверхность (масштаб 
в сантиметрах); карбон Подмосковья (колл. В. П. Маслова) 

Фиг. 5. Manchuriophycus sp.: отпечатки (масштаб в сантиметрах); ордовик 
В. Сибири (колл. В. П. Маслова) 

Фиг. 6. Parka cf. decipiens Fleming, x l : l ; н. девон, С. Прибалхашье, ко
лодец Бала (колл. М. А. Сенкевич) 
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Т И П P S I L O P S I D A . П С И Л О Ф И Т О В Ы Е 

ОБЩАЯ ЧАСТЬ1 

История изучения 

Начало изучения псилофитов было положено 
более ста лет назад канадским палеоботаником 
Уильямом Даусоном (Dawson, 1859), впервые 
описавшим p. Psilophyton из нижнего песчани
ка Гаспе в В. Канаде. В дальнейшем Даусон 
неоднократно возвращался к изучению нижне
девонской флоры, считая, что она является са
мым начальным этапом развития сосудистых 
растений на Земле. Созданная им реконструк
ция для Psilophyton princeps до сих пор не схо
дит со страниц научных руководств и учебников 
по исторической геологии, палеонтологии и бо
танике, хотя и не может считаться вполне дока
занной. Наиболее полный материал о p. Psi
lophyton был опубликован Даусоном в 1871 г. 
Он всегда считал это растение очень сходным с 
современными ликопсидами и даже близко род
ственным им (Dawson, 1871, 1882, 1888). 

Однако при жизни Даусона открытие ран-
недевонских сосудистых растений не было долж
ным образом понято и оценено. Исследователи 
не только не хотели видеть в них раннего этапа 
в эволюции кормофитов, но даже не признавали 
их за сосудистые растения, и по крайней мере 
все европейские находки истолковывались как 
водорослевые. 

Причинами такой недооценки послужили пре
жде всего ограниченность фактического мате
риала и невыясненность стратиграфического 
положения отдельных флор. Сам Даусон допу
стил две крупные ошибки, которые сильно 
повлияли на недооценку его современниками 
значения открытой им псилофитовой флоры. 
Во-первых, он поместил, без достаточных ос
нований, гораздо более развитую карбоновую 

1 Составил А. 'Р. Ананьев. 

флору В. Канады в средний девон и тем самым 
поставил под сомнение значимость нижнедевон
ской псилофитовой флоры как самой ранней 
наземной флоры. Во-вторых, Даусон придал 
такой широкий объем своему роду Psilophyton, 
что уже сам потерял его границы и стал «узна
вать» это растение не только в нижнем, но в 
среднем и верхнем девоне 2 . Нельзя также не 
считаться и с духом того времени, когда теория 
эволюции Дарвина делала только первые шаги, 
а все еще господствовавшие в науке взгляды о 
неизменяемости видов поддерживали любое мне
ние, которое отрицало существование каких-
либо этапов в развитии растительного царства 
вообще, не говоря уже о загадочных начальных 
этапах появления первой наземной раститель
ности. Критический обзор литературы о девон
ских флорах за этот отрезок времени (по 1893 г.) 
содержится в работе Зольмс-Лаубаха (Solms-
Laubach, 1895). Некоторые интересные новые 
открытия были сделаны в Чехии и Шотландии 
(Krejci, 1880; Penhallow, 1893). 

В Европе долгое время удерживалось мнение, 
что в силурийских и девонских отложениях нет 
сосудистых растений и что все растительные 
остатки принадлежат водорослям. Потонье и 
Бернар (Potonie et Bernard, 1904) доказали 
ошибочность таких представлений путем тща
тельно проведенной ревизии и переизучения 
знаменитой богемской флоры среднедевонского 
возраста. Их исследованиями установлено, что 
в большинстве растения этой флоры не явля
ются водорослями, а принадлежат сосудистым 

2 Позже исследователи неоднократно сообщали о недо
стоверных находках p.. Psilophyton в в. девоне и н. кар
боне, но только Беку (Beck, 1960) удалось один раз 
установить его достоверное присутствие в в. девоне, по-
видимому в качестве редчайшего реликта. 
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папоротникообразным растениям. Среди них 
был установлен p . Pseudosphorochnus, который 
рассматривается теперь как самый высокоорга
низованный псилофит. 

Большое значение в истории изучения псило-
фитов сыграла работа Галле, посвященная опи
санию нижнедевонской флоры Рёрагена (Норве
гия) (Halle, 1916). Галле ограничил p. Psi
lophyton только шиповатыми осями типа даусо-
новской wrnatunn,а спороносные голые веточки, 
которые раньше рассматривались в качестве 
верхушечных частей p. Psilophyton предло
жил выделить в особый род Dawsonites. Такой 
взгляд разделяется сейчас большинством палео
ботаников и находит подтверждение в новей
ших исследованиях. Установленный Галле р. 
Sporogonites до сих пор не потерял значения 
как вероятный предок моховидных растений. 
Намеченная Галле линия развития Psilophyton 
princeps — Arthrostigmagracile — лепидофиты в. 
девона до сих пор никем не опровергнута, хотя 
и не может считаться вполне доказанной. 

Выдающийся вклад в познание псилофитов 
внесли Кидстон и Лэнг, изучившие окремневшие 
заросли, найденные в отложениях н. (ср.?) 
девона у Райни в Шотландии (Kidston a. Lang, 
1917—1921). Авторы установили роды Rhynia, 
Horneophyton и Asteroxylon и изучили их ана
томическое строение во всех подробностях. Они 
впервые обосновали новый класс среди пте-
ридофитов, назвав его Psilophytales. Открытие 
риниевых позволило уменьшить филогенетиче
скую разобщенность между птеридофитами, 
бриофитами и водорослями. После этих работ 
значение псилофитов настолько возвысилось, 
что ни одно научное руководство или учебник 
по ботанике и палеоботанике не обходились без 
посвящения специальной главы этой группе 
растений. 

Итогом почти 60-летнего изучения девонских 
растений разными авторами явилась посмерт
ная сводка английского палеоботаника Арбера, 
который рассмотрел все бывшие известными к 
тому времени роды девонских растений и уста
новил две самостоятельные флоры: раннедевон-
скую флору с Psilophyton и верхнедевонскую 
флору с Archaeopteris (Arber, 1921). По мнению 
этого автора, растения псилофитового габитуса 
были самыми примитивными птеридофитами, 
но не представляли филогенетически единую 
исходную группу для основных линий разви
тия птеридофитов — птеропсид, ликопсид и 
сфенопсид. Арбер придерживался полифиле-
тической концепции происхождения сосуди
стых растений от разных групп водорослей. 
Скотт (Scott, 1927) дал подробный обзор 
по литературным данным древнейших сухопут
ных растений, в котором очень высоко оценил 

последние открытия Кидстона и Лэнга и вообще 
значение псилофитов для филогении растений. 

С 20-х годов нашего столетия начинается 
новый, современный период в изучении девон
ских растений вообще и псилофитов — в част
ности, с широким применением специальных 
методов исследования структуры растительного 
вещества и содержимого спороносных органов. 
Этот новый период открывается чрезвычайно 
плодотворными исследованиями Лэнга с 
сотрудниками в Англии и совместными рабо
тами Крейзеля и Вейланда в Германии (Krausel 
u. Weyland). В дальнейшем исследованием 
девонских флор и псилофитов занимаются Хёг 
(Hoeg) в Норвегии, Стокманс и Леклерк (Stoc-
kmans et Leclercq), в Бельгии, Сы (Sze) в Ки
тае, Криштофович, Залесский, Нейбург, Чир
кова, Тихий и Хахлов в Советском Союзе, 
Арнольд, Дорф (Arnold, Dorf) и др. в США. 

С 1926 по 1942 г. Лэнг самостоятельно или 
совместно с другими авторами опубликовал ряд 
обстоятельных статей о древнейших сосуди
стых растениях в. силура и н. и ср. девона 
Австралии, Шотландии, Уэльса и Канады (Гас-
пе). Отличительной особенностью всех этих 
исследований является углубленное изучение 
анатомического строения и спор псилофитов 
при помощи метода Уолтона — переноса на 
канадский бальзам и метода переноса на цел
люлозную пленку, разработанного Эшби в ла
боратории Лэнга. Новейшие методы исследова
ний позволили, например, установить, что 
шиловидные придатки у p. Psilophyton являют
ся эмергенцами, а не листьями, тогда как у 
Arthrostigma они имеют проводящий пучок. 
Были детально изучены p. Zosterophyllum, 
многочисленные Hostimella-xiojio6Hbie остатки 
и др. 

Крейзель и Вейланд начиная с 1923 г. опуб
ликовали большое количество работ, посвящен
ных девонским флорам Рейнской обл. (Герма
ния), С. Америки и других стран. Кроме все
стороннего изучения новых материалов с при
менением новейших методов исследования 
растительных остатков, авторы всегда стремились 
дать возможно полный критический обзор и ре
визию всего накопленного материала по тому 
или иному растению не только путем обобщения 
литературных данных, но, по возможности, 
путем переисследования оригиналов, описан
ных в различных ранних работах. С этой 
целью они пересмотрели многие коллекции в 
европейских музеях, а Крейзель осуществил 
поездку в С. Америку, где с помощью американ
ских коллег повторил сборы ископаемых расте
ний из некоторых местонахождений, извест
ных еще Даусону, и просмотрел коллекции де
вонских растений Даусона и других исследова-
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телей в музеях США и Канады. Для ряда 
нижне-и среднедевонских растений авторы 
дали реконструкции, в том числе для некоторых 
псилофитов (Taeniocrada, Zosterophyllum, Scia-
dophyton, Asteroxylon, Pseudosporochnus), а так
же реконструкции ландшафтов. Важнейшим 
итогом всех исследований Крейзеля и Вейлан-
да явились: 1) подразделение девонских флор 
на три флоры, из которых самая ранняя — 
псилофитовая — охватывает в. силур и н. де
вон с очень незначительным заходом в ср. де
вон, за ней следует в основном среднедевонская 
гиениевая флора с очень ограниченным уча
стием псилофитовых и, наконец, верхнедевон
ская археоптерисовая, в которой псилофиты 
отсутствуют; 2) признание псилофитов родона-
чальной или филогенетически исходной груп
пой всех линий развития сосудистых растений 
в последевонское время. 

Стокманс в ряде статей и особенно в крупной 
монографии, опубликованной в 1940 г., описал 
богатейшую по количеству местонахождений и 
видов нижнедевонскую флору Бельгии, в кото
рой немалую роль играют псилофиты. В этой 
монографии (Stockmans, 1940) дан весьма 
ценный обзор видов по всем нижнедевонским 
местонахождениям мира, а также возрастное 
сопоставление нижнедевонской флоры Бель
гии с таковой нижнего древнего красного песча
ника Великобритании и с зигенско-кобленц-
ской флорой Рейнской обл. Германии. 

Леклерк, описавшая Zosterophyllum и Pseu
dosporochnus из девона Бельгии, в своих недав
но опубликованных работах теоретического ха
рактера (Leclercq, 1954) поставила очень остро 
вопрос о значении псилофитов в эволюции сосу
дистых растений, а именно — являются ли они 
исходной точкой для всех высших сосудистых 
растений или побочной линией развития, шед
шей по крайней мере с кембрия или еще раньше 
(?) параллельно с ликопсидами, птеропсидами и 
сфенопсидами? Автор убежденно защищает вто
рую точку зрения и аргументирует ее правиль
ность совместным нахождением псилофитов с 
древнейшими плаунообразными растениями не 
только в н. девоне, но и в. силуре, разнообра
зием нижнедевонской флоры, представленной 
не только одними псилофитами, достаточно 
резким различием трех девонских флор между 
собой и данными спорово-пыльцевого анали
за, полученными различными исследователями 
из нижнепалеозойских пород. 

Примерно с 1930 г. девонские флоры С. Е в : 

ропы и прилегающей к ней арктической области 
начинает изучать Хёг (Hoeg, 1935, 1937, 1942). 
Особенно ценна его большая работа, опублико
ванная в 1942 г. и посвященная девонским 
флорам Шпицбергена. В этой работе автор 

касается классификации псилофитов и довольно 
подробно разбирает их отношениек птеропсидам, 
ликопсидам и членистостебельным, проявляя 
при этом большую осторожность в своих вы
водах. 

Обобщенное описание псилофитов в система
тическом порядке содержится во многих науч
ных и учебных руководствах по ботанике и па
леоботанике: у Хирмера (Hirmer, 1927), Боуэра 
(Bower, 1935), Имса (Eames, 1936), Криштофо-
вича (1957), Тахтаджана (1956), Арнольда (Ar
nold, 1947), Готана и Вейланда (Gothan u. Wey-
land, 1954) и др. Здесь следует обратить внима
ние на руководство Имса по морфологии сосу
дистых растений низших групп (от псилофитов 
до папоротников), где он выделил псилофиты 
в самостоятельный отдел (или тип) Psilopsida, 
с включением в него современных псилофито
вых, хотя ясно сознавал, что эта группа древ
нейших сосудистых растений, может быть, и не 
является филогенетически единой. 

Огромное значение псилофитов для филоге
нии высших растений было подчеркнуто в ряде 
филогенетических работ (Zimmermann, 1959 
и др.; Тахтаджан, 1950, 1956). 

Растения девонского периода и особенно пси
лофиты в увлекательной и в то же время строго 
научной форме описаны Сьюордом в известной 
книге «Века и растения», переведенной на рус
ский язык (Сьюорд, 1936). Раздел этой книги 
«Растительность суши в девонский период» до 
сих пор остается хорошим пособием для всех 
начинающих изучать девонские растения. 

Палеоботанические особенности псилофитов 
и вероятные условия их жизни освещены в кни
ге Мегдефрау «Палеобиология растений» (Mag-
defrau, 1953). 

Обзор находок псилофитов в Советском Союзе 
был опубликован А. С. Пересветовым (1950). 

В Советском Союзе девонские флоры, в том 
числе псилофиты, начали интенсивно изучаться 
А.Р. Ананьевым, Е.Ф. Чирковой, Г.П. Радченко, 
Н. М. Петросян и М. А. Сенкевич только в по
следние годы и благодаря открытию хороших мес
тонахождений в Казахстане и особенно в Саяно-
Алтайской горной области (юго-восточная 
часть 3 . Сибири). 

Общая характеристика и морфология 

Под названием Psilopsida объединяется, по-
видимому, неоднородная группа древнейших в 
истории Земли сосудистых растений травяни
стого или мелкодревовидного габитуса, без 
корней и листьев, с удивительно простым вне
шним видом и элементарным анатомическим 
строением. Надземные стебли, разветвленные 
дихотомически или несколько более сложно и 
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неравномерно (до моноподиального), поднима
ются от подземных горизонтально ползучих, 
вильчато разветвленных или лопастных клубне
видных корневищ, иногда называемых ризомои-
дами, которые снабжены на нижней стороне 
волосовидными ризоидами. Поверхность стеб
лей гладкая или покрыта со всех сторон стебля 
мелкими шиловидными выростами (энациями) 
типа эмергенцев. Но самым главным признаком 
псилофитов служат их спорангии, которые, в 
отличие от всех более высокоорганизованных 
сосудистых растений, расположены на концах 
вегетативных стеблей или на обособленных 
спорангиеносных осях (верхушечное располо
жение) . Гаметофиты у псилофитовых до сих пор 
не найдены. 

Анатомическое строение стеблей хотя и носит 
птеридофитовый характер, отличается большой 
примитивностью. Проводящий пучок занимает 
центральное положение и в поперечном сече
нии имеет округлую (гаплостела) или звезд
чатую (актиностела) форму. Пучок обычно 
образован кольчатыми или спирально утол
щенными трахеидами. Вторичный рост в тол
щину, как правило, отсутствует, но у средне-
девонской формы Psilophyton pubescens вторич
ный рост, по-видимому, уже намечался. У от
дельных растений установлена дифференциация 
проводящего пучка на ксилему и флоэму. Па
ренхиматозная ткань, окружающая централь
ный проводящий пучок, обычно сильно разви
та; она служила растениям корой; иногда 
она подразделена на зоны. Кора в свою очередь 
окружена эпидермисом, снабженным у вполне 
наземных форм редкими простыми щелевидны-
ми устьицами. У псилофитов, приспособивших
ся вторично к водной среде, эпидермис и устьи
ца обычно редуцированы или исчезли совер
шенно. 

Шиловидные выросты (эмергенцы), покрыва
ющие надземные стебли некоторых псилофитов, 
состоят из многих клеток. В отдельных случаях 
установлено, что они лишены проводящего пуч
ка и, по-видимому, имеют эпидермальное про
исхождение. Лишь у рода Asteroxylon проводя
щий пучок доходит до основания шиловидного 
придатка. В отдельных случаях видно, что на 
кончиках шипов — эмергенцев — имеются утол
щения, выполнявшие, вероятно, функцию сек
реторных железок. 

Спорангии у псилофитов сравнительно круп
ные и расположены большей частью на концах 
стеблей или их боковых ветвей одиночно, пара
ми, гроздьями или соединены в особые колоско-
видные сочленения. Вероятно, первоначально 
они представляли собой утолщения концевых 
частей стеблей, возникших для размножения из 
стерильной ткани. В таких утолщениях разви

лась одна споровая полость, которая установле
на у всех без исключения псилофитов. Стенки 
споровой полости обычно толстые и состоят из 
нескольких слоев клеток. Спорангии у боль
шинства псилофитов не имели специального 
механизма для раскрывания, однако у некото
рых специализированных псилофитов сущест
вовал грубый механизм раскрывания в виде 
верхушечной щели или при помощи спорангие-
носца, свернутого в кольцо вокруг спорангия. 
В спорангиях содержатся многочисленные мел
кие споры с кутинизированными оболочками 
в тетрадах. До сих пор известна только изо-
спория (равноспоровость). 

Принципы систематики 

Систематика псилофитов до сих пор остается 
неразработанной, и общепризнанной системы 
классификации не существует. Неясно положе
ние самих псилофитов в естественной системе 
растительного царства. Одни исследователи 
объединяют их в порядок и относят к отделу 
птеридофитов, другие пытаются выделить их в 
особый отдел или тип, равнозначный птеропси-
дам, сфенопсидам и ликопсидам. Приемлемая 
классификация псилофитов сможет быть разра
ботана только тогда, когда будет доказано, что 
они составляют филогенетически единую груп
пу растений, или, наоборот, когда они окажутся 
только самыми низкоорганизованными звенья
ми известных линий развития среди птеридофи-. 
товых. 

Хирмер в известном научном руководстве по 
палеоботанике (Hirmer, 1927) поместил уста
новленный ранее Кидстоном и Лангом порядок 
Psilophytales в отдел Pteridophyta и подразде
лил его на следующие семейства: Rhyniaceae, 
Horneaceae, Pseudosporochnaceae, Psilophyta-
ceae и Asteroxylaceae. В основу этих подразде
лений были положены далеко не равноценные 
признаки: наличие или отсутствие эмергенцев, 
габитус растения, форма корневища, споран
гии и т. д. К этим семействам Крейзель добавил 
некоторые другие и среди них Zosterophylaceae 
и Sciadophytaceae. В таком виде систематика 
псилофитовых сохраняется до настоящего вре
мени и принимается за основу в настоящем ру
ководстве с добавлением одного нового семей
ства — Pectinophytaceae. 

Сем. Rhyniaceae — растения с очень простым 
водорослеподобным габитусом, без корней и 
листьев. Корневища (ризомоиды) цилиндриче
ские или лопастные. Воздушные стебли прямые, 
изредка вильчато разветвленные, с устьицами 
в эпидермисе, заканчиваются крупными оваль
ными одиночными спорангиями. 
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Сем. Zosterophyllaceae — растения без насто
ящих корней и листьев, со стелющимися стеб
лями, ветвящимися в нижней части Н- и U-об-
разно, в верхней — дихотомически. Споронос
ные органы занимают верхушечное положение 
и имеют вид колосовидных образований. 

Сем. Psilophytaceae — растения с развет
вленными тонкими стеблями, покрытыми ши
ловидными эмергенцами эпидермального про
исхождения. Мелкие овальные спорангии рас
положены на окончаниях тонких разветвленных 
стеблей. Верхушечные части стеблей часто свер
нуты в спиральные завитки. 

Сем. Asteroxylaceae — плаунообразные ра
стения с горизонтальными цилиндрическими 
разветвленными корневищами (ризомоидами), 
от которых поднимаются нетолстые разветвлен
ные воздушные стебли, густо покрытые в ниж
ней части мелкими чешуйчатыми листьями, вы
ше становящиеся шиповатыми и, наконец, 
совсем голыми. Проводящий пучок имеет звез
дообразную форму в поперечном сечении. 

Сем. Sciadophytaceae — один или два вида 
мелких растений с лучеобразно расходящими
ся простыми или вильчато разветвленными го
лыми стеблями, заканчивающимися расшире
ниями, содержащими, вероятно, спорангии. 

Сем. Pectinophytaceae — растения с голыми 
симподиально разветвленными стеблями, за
канчивающимися в верхушечной части расте
ния гребешковидными спороносными колос
ками. Спорангии расположены на колоске в 
два ряда и обращены в одну сторону. Про-
дольноволокнистые спорангиеносцы окружают 
каждый спорангий кольцом, служа одновремен
но грубым механизмом для раскрывания спо
рангиев. 

Сем. Pseudosporochnaceae — растения с пря
мостоячими, сравнительно крупными стволами, 
вверху дланевидно разветвляющимися на ряд 
более тонких ветвей, как бы образующих кро
ну. Самые мелкие ветви разветвляются на ни
тевидные сегменты, заканчивающиеся мелкими 
овальными спорангиями. 

Учитывая достаточно четко выявленные мор
фологические особенности некоторых семейств 
и их определенную самостоятельность в истори
ческом развитии, необходимо разделить разно
родный порядок Psilophytales на несколько 
порядков. В качестве первого опыта можно ре
комендовать выделение трех порядков: Zoste-
rophyllales с семействами Zosterophyllaceae и 
Pectinophytaceae, Psilophytales с семействами 
Psilophytaceae и Asteroxylaceae и Rhyneales 
с сем. Rhyniaceae. Что касается двух послед
них семейств — Sciadophytaceae и Pseudospo
rochnaceae, то их пока что по намеченным выше 
порядкам распределить невозможно. 

Некоторые исследователи считают преждевре
менным создание естественной классификации 
псилофитов и предлагают искусственную клас
сификацию, охватывающую не только собствен
но псилофиты, но и все другие девонские расте
ния, поддающиеся и не поддающиеся естественной 
классификации. Такую условную класси
фикацию предложил Галле, подразделив девон
ские растения на три группы: 1) голые (без
листные) формы, 2) микрофилловые формы (с 
шиловидными придатками на осях), 3) макро-
филловые формы (крупнолистные). В недавно 
опубликованном учебнике по палеоботанике 
(Gothan u. Weyland, 1954) для всех ранне- и 
среднепалеозойских растений была принята 
именно такая система подразделений. 

Хёг (Hoeg, 1942) также признал, что всякая 
попытка Классифицировать известные в настоя
щее время формы псилофитов не может считать
ся удовлетворительной, так как, несмотря на 
возросшее число родов и различных морфоло
гических и экологических форм, наши позна
ния по этой группе продолжают оставаться чрез
вычайно неполными. 

Историческое развитие 

Время появления сосудистых растений на Зем
ле до сих пор точно не установлено, хотя по не
которым достоверно наблюдаемым фактам и 
косвенным признакам мы теперь уже уверенно 
можем говорить, что первые их представители 
появились не позже кембрия и даже, возмож
но, в протерозое, когда почти вся органическая 
жизнь была сосредоточена в морях и раститель
ный мир был представлен почти исключительно 
морскими водорослями. Подтверждением этому 
служат находки кутинизированных спор в 
н. кембрии Прибалтики, в н . и ср. кембрии 
Кашмира, Индии, находки окаменелой древе
сины с анатомической структурой псилофитов 
или голосеменных в докембрии Чехословакии 
и мелких обломков древесины с лестничными и 
поровыми трахеидами в Индии. Однако самым 
замечательным открытием последнего времени 
является Aldanophytonantiquissimutn изн. и ср. 
кембрия В. Сибири; эта форма не может быть 
сравнена ни с одним из известных представите
лей водорослей кембрийских отложений. При
надлежность Aldanophyton к сосудистым расте
ниям еще не доказана, но присутствие на по
верхности трубчатых тел нежных шиловидных 
придатков позволяет видеть в этом растении 
возможного предшественника всей линии раз
вития микрофилловых растений верхнего силу
ра и раннего девона типа Psilophuton, Drepa-
nophycus и др. 
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В в. силуре Центр. Европы и Австралии 
известны уже вполне достоверные представите
ли сосудистых растений. В лландовере В. Тю
рингии установлена Baragwanathia oehlheyi и 
Praerhynia, близкая своими узкими дихотомиче
ски разветвленными стеблями и колосовидны
ми спороносными органами к р. Zosterophyllum и, 
возможно, тождественная ему.- В лудлоу Ав
стралии совместно с граптолитами залегают 
Baragwanathia longifolia, Yarravia, Hedeia, Hos-
timella. Исследователей поразил относительно 
высокий уровень развития этой наземной фло
ры, примерно отвечающий уровню некоторых 
среднедевонских псилофитов, а не раннеде-
вонских, как этого следовало ожидать по теоре
тическим соображениям. Однако несмотря на 
существующий скептицизм, пока нет оснований 
ставить под сомнение ни возраст, ни принадлеж
ность к сосудистым растениям австралийских 
находок. Как будет показано ниже, нижнеде
вонская флора представляет собой комплекс 
растений, достаточно сложный и еще далеко 
не полностью выявленный, что не позволяет 
истолковывать его как выше организованный 
по сравнению с упомянутыми выше элементами 
верхнесилурийской флоры. Поэтому правиль
нее будет сосудистые растения в. силура рас
сматривать не как самых первых представите
лей наземной флоры, а как более древний этап 
существования флоры раннедевонского типа. 

В нижней части н. девона находки псилофи
товой флоры так же редки и бедны видами, как 
в верхнем силуре. В даунтонском ярусе Уэльса, 
являющемся переходным между в. силуром и 
н. девоном, найдены совместно с псилофитами 
Zosterophyllum и Cooksonia водорослеподобные 
растения с кутинизированной структурой (Ра-
chytheca, Prototaxites, N ematothallus). Все эти 
растения без особых морфологических измене
ний переходят в следующий — диттонский — 
ярус, причем в Шотландии из него описаны 
своеобразная водоросль Parka decipiens ипсило-
фит Zosterophyllum myretonianum, который до 
открытия верхнесилурийской флоры Австра
лии считался самым древним представителем 
сосудистых растений. Дауитонский и диттон
ский ярусы, содержащие упомянутую выше 
флору, обычно сопоставляются с жединским яру
сом Европейского континента, в котором пси-
лофиты начинают встречаться в самой верхней 
его части, называемой нижнезигенским подъя-
русом. 

Во второй половине н. девона наблюдается 
исключительно широкое развитие псилофито-
вой флоры в отношении как географического 
распространения, так и количества видов. Мно
гочисленные местонахождения этого возраста 
в основном сосредоточены в следующих трех 

областях северного полушария: 1) 3 . Европа; 
2) северо-восточная часть США и В. Канада; 
3) юго-восточная часть 3 . Сибири. Несколько 
местонахождений известны в юго-восточном 
Китае и в Австралии. 

В 3 . Европе находки нижнедевонской флоры 
приурочены как к морским фациям (Рейнские 
сланцевые горы, Бельгийские Арденны, 
С. Франция), так и к континентальным фациям 
нижнего древнего красного песчаника (Уэльс, 
Шотландия, Норвегия). Главное место в этой 
флоре занимают разнообразные псилофиты: 
Psilophyton princeps, P. goldschmidtii, Zoste
rophyllum rhenanum, Z. fertile, Z. llandovera-
num, Z. cf. australianum, Taeniocrada deche-
niana, T. dubia, T. langi, Sciadophyton, Sporo-
gonites, Cooksonia, Gosslingia, Yarravia, Buche-
ria, а также различные формы условных родов 
Psilophytites, Thursophyton, Dawsonites, Hos-
timella, Aphyllopteris, часть которых, несомнен
но, принадлежит также псилофитам. Псилофи-
товый комплекс обычно сопровождается стволо-
подобными остатками гигантской бурой (?) 
водоросли Pro to taxites и близкими к псилофитам 
примитивными лепидофитами Drepanophycus 
spinaeformis, D. gaspianus и Protolepidodendron 
wahnbachense, у которых спороносные органы 
принимают уже характер настоящих спорофил
лов. Изредка встречаются остатки крупных 
псигмофиллообразных листоподобных органов, 
в одном случае истолкованных как водоросле
вые (Prototaxites psygmophylloides), в другом — 
как листья сосудистого папоротникообразного 
растения Platyphyllum fissipartitum. 

В С. Америке известно несколько местона
хождений псилофитовой флоры, и хотя возраст 
этой флоры, особенно в Гаспе, не решается так 
отчетливо, как в 3 . Европе, признание за ней 
нижнедевонского возраста кажется более об
основанным. Псилофиты в североамериканских 
местонахождениях представлены: Psilophyton 
princeps, P. wayomingense, Bucheria ovata,.Brdg-
geria strobiliformis, Sciadophyton laxum, Loganiel-
la canadensis, Trimerophyton robustius (ранее 
относимый к родам Psilophyton и Aphyllopteris). 
Псилофиты сопровождаются различными вида
ми бурой (?) водоросли Prototaxites, а также 
примитивными лепидофитами европейского ти
па—Drepanophycus spinaeformis и D. gaspianus. 

В юго-восточной части 3 . Сибири в последнее 
время были открыты многочисленные местона
хождения нижнедевонской псилофитовой фло
ры как в морских фациях (Алтай), так и в лагун-
но-континентальных, соответствующих нижне
му древнему красному песчанику 3 . Европы и 
С. Америки (Тувинская, Минусинская, Рыбин
ская впадины). Кроме водорослей Prototaxites, 
Jenisseiphyton и Angarolaminariopsis, в этом 
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районе встречаются многие характерные нижне
девонские псилофиты европейского и американ
ского типов: Zosterophyllum myretonianum, 
Z. Handoverапит, Taeniocrada decheniana, T.du-
bia, Psilophyton princeps, P. goldschmidtii, Psi-
lophytites rectissimum. 

Кроме того, установлены новые виды: Proto-
barinophyton obrutchevii, Protohyenia janovii, 
Pectinophyton bipectinatum, Broggerialaxa, ко
торые нужно рассматривать как сильно спе
циализированные формы псилофитов. Псилофи-
товый комплекс сопровождается, как и в 
3 . Европе, более высокоорганизованными ра
стениями: Drepanophycus spinaeformis, Proto-
pteridium minutum, а также растениями с круп
ными псигмофиллоидными листьями типа Pla-
typhyllum и Enigmophyton. 

Псилофиты раннедевонского типа известны в 
Центр. Казахстане, в ю.-в. Китае и в Австра
лии. 

Есть местонахождения псилофитовой флоры, 
возраст которых точно не установлен и датиру
ется предположительно как верхи н. девона — 
низы ср. девона. Такие местонахождения изве
стны на Шпицбергене и около Райни в Шот
ландии. На Шпицбергене известны Psilophyton 
arcticum и Psilodendrion spinulosum. В знамени
том окремнелом болоте Райни в Шотландии 
совместно залегают густо покрытый филлоида-
ми Asteroxylon с актиностеличной проводящей 
системой и водорослеподобные растения Rhynia 
и Horneophyton, которые по удивительно про
стому габитусу, наличию очень простого тон
кого проводящего пучка и концевому располо
жению примитивных, относительно крупных 
спорангиев дают почти идеальное представ
ление о псилофитах без корней и листьев, ко
торые можно рассматривать как самую началь
ную форму спорофита для всех линий развития-
сосудистых растений. Именно на этих расте
ниях и была создана теломная гипотеза проис
хождения листостебельных растений, пользую
щаяся в настоящее время наибольшей популяр
ностью. Однако эта гипотеза только тогда 
станет вполне обоснованной теорией, когда досто
верные риниевые будут найдены в более древ
них отложениях, например в нижнем девоне, 
в силуре или даже в кембрии. До этого риниевые 
из Райни с равным успехом могут рассматри
ваться и как первично-примитивные доживаю
щие растения, и как экологический тип, воз
никший под влиянием местных условий. 

К началу ср. девона многие виды псилофи
тов и сопутствующие им виды других групп 
сосудистых растений исчезают. В ср. девоне 
псилофиты вообще быстро утрачивают свое зна
чение и уступают первенство типу флоры, ко
торую Крейзель назвал по характерному ра

стению флорой Hyenia В геологическом и гео
графическом распространении гиениевой флоры 
наблюдается та же закономерность, что и в 
н. девоне: в нижней части ср. девона известны 
немногие местонахождения, тогда как в верхней 
части их много, и в них обнаруживается бога
тая и разнообразная флора. Если нижнедевон
ская флора хорошо узнается в различных ча
стях мира прежде всего по многочисленным ви
дам псилофитов (почему Крейзель сохранил за 
ней название псилофитовой флоры), то гиение-
вая флора лучше всего распознается не по пси-
лофитам, а по протолепидофитам, прапапорот-
никам и протоартикулатам. Доживающие в ср. 
девоне псилофиты представлены высокоспеци
ализированными формами с весьма ограничен
ными ареалами распространения. 

Гиениевая флора появляется в типичном»виде 
уже в основании эйфельского (кувенского) яруса 
в Бельгии и представлена протоартикулатами 
{Hyenia elegans, Calamophyton cf. primaevum), 
протолепидофитами Protolepidodendron schary-
anum) и прапапоротниками (Protopteridium). 
Псилофитов здесь пока не найдено. В самых 
низах эйфеля Чехии (далейские сланцы) по
является тот же тип флоры с Protolepidodendron 
scharyanum и Protopteridium hostimense. В Эй
феле центр. Казахстана и Саяно-Алтайской обл. 
в последнее время также найдены элементы, гие
ниевой флоры, такие, как Blasaria sibirica, 
Protolepidodendron scharianutn, Calamophyton sp., 
Protocephalopteris praecox. 

В верхах эйфеля и в живете гиениевая фло
ра переживает расцвет. В 3 . Европе она пред
ставлена главным образом протоартикулатами 
(Hyenia, Calamophyton), протолепидофитами 
(Protolepidodendron scharyanum, Drepanophycus 
spinosus), прапапоротниками (различные виды 
Protopteridium, Aneurophyton germanicum, С la-
doxylon scoparium и др.), макролистными ра
стениями неясного родства (Duisbergia, Barran-
deina). Гораздо меньшее значение здесь имеют 
псилофиты, представленные уже сильно специа
лизированными видами: Psilophyton pubescens, 
Pectinophyton norvegicum, Asteroxylon elberfelden-
se, Pseudosporochnus krejci2) и неясными остат
ками Broggeria, Thursophyton, Hostimella, 
Aphyllopteris, Dawsonites, принадлежащими, ве
роятно, в большой своей части не к псилофитам, 

1 Среднедевонскую флору нередко называют флорой 
Protopteridium. 

2 На IX Международном ботаническом конгрессе 
в Монреале (Proceed. IX I, В. С , vol. II, 1959, pp. 219— 
220) Леклерк и Бенкс сообщили, что Pseudosporochnus 
по анатомическим признакам имеет больше общего с 
кладоксилеями, чем с псилофитами, и должен быть ис
ключен из последних. 
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а к другим группам сосудистых растений. Psi
lophyton pubescens, найденный только один раз 
в Эльберфельде, напоминает своих предшест
венников из н. девона лишь наличием шило
видных выростов на поверхности осей, тогда 
как своими спороносными органами он больше 
походит на Protopteridium, а древесина обна
руживает признаки вторичного роста, не свой
ственные псилофитам. У Asteroxylon проводя
щий пучок принимает звездчатую форму, а у 
одного вида, A. elberfeldense, даже появляется 
паренхиматозная сердцевина. Возникновение 
такой усложненной формы проводящего пучка 
у Asteroxylon по сравнению с простым гапло-
стеличным пучком нижнедевонских видов Psi
lophyton можно было бы истолковать как зако
номерный процесс развития от простого к слож
ному в одной и той же линии развития; но обна
ружение у верхнесилурийской Baragwanathia 
такого же звездчатого проводящего пучка за
ставляет считать этот тип анатомического 
строения очень древним. У Pseudosporochnus 
krejci, в отличие от голых растений н. де
вона, появляются главный ствол и сильно раз
ветвленная «крона», которая как бы обна
руживает стремление увеличить поверхность 
ассимиляции и которую можно истолковать 
как начальную стадию образования макро-
листьев. 

В ср. девоне С. Америки из предполагаемых 
псилофитов пока найден только Pseudospo
rochnus. Обнаруженные в формации Гамильтон 
анатомические структуры, названные Arachno-
xylon, Reimannia и Iridopteris, по звездчатой 
форме проводящего пучка напоминают Barag
wanathia и Asteroxylon. Из них ближе всего к 
псилофитам стоит род Arachnoxylon, тогда как 
I ridopteris рассматривается как самый продви
нутый род из всех трех «псилофитовых папо
ротников» и, вероятно, составляет отдельную 
от псилофитов линию развития в направлении 
палеозойских зигоптерид и кладоксилей. 
В остальном среднедевонская флора С. Америки 
сходна с европейской и содержит в своем со
ставе Aneurophyton (ранее ошибочно обозначав
шийся как семенное растение Euspermatopte-
ris), Hyenia, Protolepidodendron scharyanum 
и др. 

В предположительном ср. девоне Австралии 
p. Schizopodium имеет анатомическую структуру 
звездчатой формы, занимающую как бы проме
жуточное положение между родами Asteroxylon 
и Cladoxylon, что дополняет картину, по-види
мому, действительно очень широкого распро
странения растений псилофитового родства с 
актиностеличной проводящей системой в ср. де
воне всего земного шара. 

В ср. девоне в юго-восточной части 3 . Сибири 
обнаружен в последнее время p. Pseudospo
rochnus, сопровождаемый другими растениями 
европейского типа: Aneurophyton, Protolepi
dodendron scharyanum и шпицбергенской Sval-
bardia. Из ср. девона Шпицбергена и Саяно-
Алтайской горной области описан вид Proto-
cephalopteris praecox (Hoeg) Ananiev, вайи ко
торого построены в виде зигоптеридацей, а 
спороносные органы сохраняют еще отчетливо 
псилофитовый характер. 

Среднедевонскую гиениевую флору с дожи
вающими псилофитами сменила археоптерисо-
вая флора в. девона, в составе которой псилофи
ты уже практически отсутствуют, если не счи
тать сомнительных определений или некоторых 
неясных растений, таких, как Barinophyton, 
который, вероятно, еще можно рассматривать 
в качестве последнего потомка псилофитовых 
из сем. Zosterophyllaceae, но уже сильно спе
циализированного в направлении приобретения 
папоротниковидного габитуса. 

Из краткого рассмотрения Важнейших эта
пов развития псилофитов вытекает, что эта 
древнейшая на Земле группа сосудистых расте
ний, лишенная еще настоящих корней и листьев 
и содержащая в своем составе очень близкие к 
водорослям формы (риниевые, зостерофилло-
вые и др.), существовала уже в в. силуре одно
временно с древнейшими лепидофитами (Вага-
gwanathiales), а позднее—в н. девоне, в эпо
ху наивысшего расцвета, в сообществе с древ
нейшими лепидофитами, прапапоротниками 
(Protopteridiales) и неясными макрофилловыми 
растениями с псигмофиллоидными листьями. Не
смотря на это, большинство палеоботаников, осо
бенно ботаники-филогенетики, все же призна
ет за псилофитами значение родоначальной 
группы сосудистых растений, тогда как другие 
такое их значение ставят под сомнение. Извест
ные факты говорят о том, что древнейшими ли
ниями развития псилофитов были представи
тели семейств Psilophytaceae и Zosterophylla
ceae. В ср. девоне псилофиты уступают место 
протоартикулятам (Hyeniales), прапапорот-
никам (Protopteridiales, Aneurophytales) и про-
толепидофитам (Protolepidodendrales), а сами 
принимают более сложное анатомическое стро
ение и более продвинутый габитус. Вопрос о 
времени полного вымирания псилофитов еще 
не решен окончательно, но наблюдаемые факты 
показывают, что подавляющее большинство ви
дов, достоверно принадлежащих к псилофитам, 
в в. девон не переходят; следовательно, послед
ний этап еще заметного существования их в 
истории Земли закончился в конце ср. де
вона. 
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Экология и биологическое значение 

Условия жизни псилофитов, как и вообще 
всех сосудистых растений, их сопровождаю
щих, составляют очень трудную, но в то же вре
мя весьма интересную проблему палеоботани
ки, знакомящую нас с первыми шагами расте
ний, вышедших из водной среды в наземную. 
О самых первых моментах этого процесса, на
чавшегося, по-видимому, в самом раннем палео
зое, а может быть, и несколько раньше, мы пока 
что ничего сказать не можем ввиду отсутствия 
фактов. Очень мало данных и о жизненных ус
ловиях все еще редких находок ранних сосуди
стых растений в в. силуре, кроме факта их 
захоронения совместно с морскими животны
ми •— граптолитами. В н. и ср. девоне имеется 
несколько местонахождений ископаемых расте
ний (Ванбахталь, Торгашино, Эльберфельд, 
Райни), которые дали в руки исследователей 
исключительно благодарный материал для по
пыток восстановления экологических условий 
существования сосудистых растений, в том чис
ле псилофитов. 

Растительность в н. девоне имела в основном 
травянистый характер и населяла низменные 
сырые места вокруг морских и континенталь
ных водных бассейнов, а также мелководные 
прибрежные области. Вполне земноводными ра
стениями (растениями-амфибиями) были неко
торые виды Zosterophyllum, Protobarinophyton, 
Bucheria, Taeniocrada. Они образовывали, по
добно современной морской траве, целые под
водные заросли с поднимающимися над водой 
спороносными органами. Подтверждением это
му служат водорослевоподобный габитус этих 
растений, очень тонкий проводящий пучок при
митивного строения и отсутствие устьиц в эпи
дермисе. Картину подводного ландшафта из 
псилофитов дополняли в отдельных местах раз
нообразные водоросли Prototaxites, Angarola-
minariopsis, Jenisseiphyton и др. Гигантская 
водоросль Prototaxites с большим диаметром 
слоевища (до 35 см) и высотой до 4 м, подобно 
современной Lessonia, вероятно, произрастала 
несколько глубже псилофитовых зарослей, соз
давая настоящий подводный «лес». Маленькое 
сосудистое растение Sciadophyton с звездчато 
раскинутым и тонкими стеблями, как показали 
условия залегания его остатков, произрастало 
уже на влажном илистом грунте береговой зо
ны, непосредственно у воды. Наряду с земно
водными растениями в н. девоне жили расте
ния, вполне приспособившиеся к воздушной 
среде обитания. Из псилофитовых такими на
земными растениями были Psilophyton, Psi-
lophytites, Orestovia, Protohyenia, Pectinophyton 
и некоторые другие. Для Psilophyton и Oresto

via доказано наличие в эпидермисе стеблей 
устьиц; для остальных этот достоверный при
знак наземного существования еще не установ
лен, но их'внешний вид и некоторые анатомиче
ские данные свидетельствуют о наземном об
разе жизни. Вместе с наземными псилофи-
тами существовали другие более продвину
тые наземные растения из группы микро-
филловых (Drepanophycus, Protolepidodendron) 
и макрофилловых (Platyphyllum, Enigmophy
ton) . 

Замечательным примером прибрежно-мор-
ских условий существования псилофитовых яв
ляется местонахождение Ванбахталь в Рейн
ской обл. Германии, изучение которого позво
лило Крейзелю и Вейланду воссоздать палео-
ландшафт н. девона. Примером прибрежно-
лагунных условий жизни псилофитов вдали 
от моря может служить наше Торгашинское 
субавтохтонное местонахождение, в котором 
водные растения (водоросли Prototaxites, Je
nisseiphyton и Angarolaminariopsis), земновод
ные псилофиты (Zosterophyllum, Protobarino
phyton и др.) и занесенные с берега наземные 
растения (Psilophyton, Pectinophyton, Psilophy-
tites и др.) были захоронены в толще красно-
цветных песчаников вместе с лагунно-континен
тальной фауной гигантострак. В отложениях 
конца н. девона — начала ср. девона Шотлан
дии установлены настоящие болотные условия 
существования псилофитов (Rhynia, Horneo-
phyton, Asteroxylon), которые в раннем девоне 
были, по-видимому, распространены не менее 
широко, чем прибрежно-морские и прибрежно-
лагунные условия. Реконструкция ландшафта 
растительности в раннеживетское время, соз
данная Крейзелем и Вейландом по находкам в 
окрестностях Эльберфельда в Рейнской обл. 
Германии, свидетельствует о том, что сосуди
стые растения, и среди них немногие псилофи
ты, сделали дальнейший крупный шаг для за
воевания суши и стали уже вполне наземны
ми обитателями, хотя и населяли по-преж
нему прибрежную, самую мелководную зону 
(Asteroxylon) или несколько более возвы
шенные сухие участки берега (Pseudospo
rochnus). 

Несмотря на некоторые различия в видовом 
составе по отдельным местонахождениям и 
районам земного шара, псилофитовая флора 
кажется в целом везде однородной и пока что 
не поддается разделению на какие-либо палео-
флористические провинции. Трудности выделе
ния провинций или климатических зон состоят 
прежде всего в ограниченности находок и фраг
ментарности самих растительных остатков; но 
нельзя не учитывать и не менее важного фак
тора — тесной близости всех раннесосудистых 
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растений друг к другу, которая обусловлена 
не только общностью экологических усло
вий, но в первую очередь их примитивным строе
нием. 

После открытия обширной области распро
странения псилофитовой флоры в юго-восточной 
части 3 . Сибири нельзя не заметить, что решаю
щее значение в ранней истории развития сосу
дистых растений сыграли те районы земного 
шара, где создавались каледонские структуры 
и формация древнего красного песчаника. Имен
но в районах классического распространения 
каледонид и красноцветных толщ — в северо
восточных Аппалачах, на севере 3 . Европы, в 
юго-восточной части3. Сибири и в юго-восточной 
Австралии — сосредоточены почти все важней
шие местонахождения псилофитовой флоры. 
Континенты, возникшие после каледонской 
складчатости, и прилегающие к ним морские 
бассейны, периодически наступавшие на эти 
континенты, создавали необычайно благоприят
ные условия для выхода раннесосудистых .ра
стений на сушу. Этому способствовали очень 
частые смены аридного и гумидного климата, 
которые запечатлены в чередовании соленосных 
и гипсоносных красноцветных и сероцветных 
отложений во всех разрезах формации древнего 
красного песчаника. 

Несмотря на то, что псилофиты сопровожда
ются уже с в. силура архаичными плаунообраз-
ными, а в н. и ср. девоне к ним прибавляются 
древнейшие папоротникообразные и членисто-
стебёльные, большинство исследователей счи
тает, что именно псилофиты должны рассмат
риваться той филогенетически исходной, пер
вично-сосудистой группой растений, от которой 
произошли все остальные линии развития пте-
ридофитов (Bryopsida, Lycopsida, Sphenopsida, 
Pteropsida). В этом состоит главное биологиче
ское значение псилофитов как самых примитив
ных наземных и земноводных сосудистых ра
стений, не имевших ни корней, ни листьев. 
Это доказывает, что корни и листья всех высших 
сосудистых растений произошли позже стебля 
и спороносных органов, что имеет немаловаж
ное значение для филогении растений. Нако
нец, псилофиты дают интересный фактический 
материал для правильного понимания пробле
мы происхождения микролистьев (у плауно-
вых, членистостебельных) и макролистьев 
(у всех остальных птеридофитов). Микролистья 
не гомологичны макролистьям и возникли раз
ными путями: микролистья развились из эмер-
генцев псилофитов с шипами, макролистья об

разовались за счет боковых стеблей голых 
псилофитов путем их уплощения и специализа
ции. Псилофиты дали очень ценный материал 
для современной теломной гипотезы проис
хождения высших сосудистых растений от 
самых просто устроенных псилофитов типа ри-
ниевых. 

Геологическое значение 

Псилофиты и сопровождающие их древней
шие птеридофиты, вследствие того, что они ред
ко встречаются в отложениях силура, не могут 
быть пока использованы для определения стра
тиграфии силурийской системы, но для ранне
го девона они приобретают исключительно важ
ное значение. Обширные- площади лагунно-
континентальных отложений юго-восточной 
части 3 . Сибири, Казахстана, Урала и дру
гих стран обычно очень бедны остатками жи
вотных, и наиболее частыми палеонтологиче
скими документами в них являются ископаемые 
растения. В мощных терригенных толщах гео
синклинальных областей последние нередко 
представляют собой единственные документы для 
суждения о геологическом возрасте. Теперь 
уже твердо установлено, что псилофитовая фло
ра имела массовое распространение в середине 
н. девона и, следовательно, может служить 
ценным указанием на нижнедевонский возраст 
отложений. Для ср. девона характерен другой, 
более развитый комплекс псилофитов, который 
в сочетании с другими растениями гиениевой 
флоры позволяет почти безошибочно опреде
лять геологический возраст среднедевонских 
отложений. Однако определение возраста пород 
с точностью до яруса в нижнем и среднем отде
лах девона по ископаемой флоре все еще затруд
нительно, и в отношении их приходится ждать 
новых исследований. 

Ценность псилофитов для стратиграфии 
девонских отложений заключается еще и 
в том, что с помощью заноса псилофитов 
в морские терригенные толщи можно осу
ществлять корреляцию и увязку морских 
и лагунно-континентальных отложений между 
собой. Таким путем, например, были сопостав
лены основные стратиграфические подразделе
ния древнего красного песчаника с соответству
ющими морскими отложениями в 3 . Европе. 
Такие же перспективы сопоставления открыва
ются в Саяно-Алтайской горной области (юго-
восточной части 3 . Сибири) и в Центр. Казах
стане. 
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СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ1 

КЛАСС P S I L O P H Y T A L E S . П С И Л О Ф И Т Ы 

СЕМЕЙСТВО RHYNIACEAE KIDSTON ЕТ LANG, 
1921 

Травянистые болотные мелкие (до 0,5 м высо
ты) растения, не имевшие ни настоящих корней, 
ни листьев, но обладавшие подземными и воз
душными стеблями. Подземные стебли (ризо-
моиды или корневища) — цилиндрические, ди
хотомически разветвленные оси или клубневид
ные образования, снабженные многочислен
ными ризоидами. От них поднимаются простые 
прямостоящие, равно и неравно дихотомически 
разветвленные голые воздушные стебли, снаб
женные эпидермисом с редкими устьицами. 
Спорангии, относительно крупные, толстостен
ные, занимают верхушечное положение и раз
личаются между собой размерами, формой и 
строением. 

Rhynia и Horneophyton до сих пор известны 
только из одного местонахождения Райни в 
графстве Аберденшир в Шотландии, где они 
были найдены в окаменевшем болоте, представ
ленном теперь пластом роговиковой кремнистой 
породы. Отсутствие минеральных примесей в 
роговом камне указывает на произрастание 
этих растений в болотных условиях, а источ
ником кремнезема служили, вероятно, фумаро-
лы вулканов, располагавшихся по соседству. 
Благодаря окремнению у Rhynia и Horneo
phyton сохранились мельчайшие подробности 
анатомического строения. Изучение этих расте
ний, осуществленное Кидстоном и Лэнгом (Kid-
ston a. Lang, 1917, 1920, 1921), составило це
лую эпоху в палеоботанике. 

Роды Sporogonites, Yarravia и Cooksonia изу
чены только по фрагментарным отпечаткам, 
и их принадлежность к семейству не может счи
таться достоверной. 

Представители риниевых узнаются в ископа
емом состоянии с большим трудом вследствие 
удивительно простого их строения и могут 
быть распознаны только при условии сохране
ния у них спороносных органов. Два рода. 

Rhynia K i d s t o n e t L a n g , 1917. Тип 
рода — Rh. gwynne-vaughani Kidston et Lang, 
1917; н. (ср.?) девон (древний красный пес
чаник), Райни, Абердиншир (Шотландия). 
Растение, высотой 0,2—0,5 м, с гладкими не
сколько раз дихотомически разветвленными 
безлистными воздушными побегами диаметром 

1 Составил А. Р. Ананьев с участием М. А. Сенкевич 
(описание родов Barsassia и Dawsonites). 

2—6 мм, поднимавшимися от подземного ци
линдрического корневища, несущего с нижней 
стороны волосовидные ризоиды (рис. 1). Кон
чики побегов либо заострены, либо заканчи
ваются прямостоящими овальными спорангия
ми длиной от 2,5—3 до 12 мм, шириной от 
1—1,5 до 4 мм (рис. 2). У типичного вида, кро
ме точечной скульптуры, на стеблях развиты 
побочные побеги с изолированными проводя
щими пучками, отшнурованные в местах при
крепления. Это, по-видимому, вегетативные ор
ганы размножения. Проводящий пучок цилин
дрический, из кольчатых трахеид, диаметром 
около 1/3 толщины побега, отчетливо разделен 
на ксилему и флоэму. Он окружен широкой 
корой из двух зон, несколько различающихся 
друг от друга по форме клеток (рис. 3). Эпидер
мис из сравнительно маленьких клеток с тол
стой кутинизированной наружной стенкой, сре
ди которых разбросаны немногочисленные усть
ица (рис. 4). Спорангии с многослойной стенкой 
из толстостенных удлиненно-призматических 
клеток эпидермиса, покрытых снаружи толстой 
кутикулой, тонкостенных промежуточных кле
ток и выстилающего слоя; механизма для 
раскрывания нет. Внутреннее пространство 
заполнено спорами диаметром 40—65 (i, рас
положенными в тетрадах. Два вида. Верхи 
н. девона или низы ср. девона Райни (Шотлан
дия). 

Horneophyton B a r g h o o r n et D a r r a h , 
1938. Тип рода — Hornea lignieri Kidston et 
Lang, 1920; н. или ср. девон (древний красный 
песчаник) Райни, Аберденшир (Шотландия). 
Совершенно голые, дихотомически разветвлен
ные воздушные стебли диаметром 1—2 мм, вы
сотой до 15 см, поднимавшиеся от лопастного 
клубневидного ризомоида (корневища) с ризои
дами. Некоторые стебли заканчивались при-
остренными кончиками или спорангиями яйце
видной формы длиной до 4 мм и шириной до 
2 мм (рис. 5). Проводящий пучок стеблей 
дифференцирован на прерывающуюся прото-
ксилему, сплошную метаксилему и флоэму; 
в корневище он не проходит, но продолжается 
флоэмной частью непосредственно внутрь спо
рангия, где, несколько расширяясь, образует 
центральную колонку — колумеллу, как у совре
менного мха Sphagnum. Спороносная полость 
имеет форму купола, сводообразно покрываю
щего центральную колонку (рис. 6). В отдель
ных случаях спорангий находится в стадии 
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Рис. 1—6. 
1 — Rhynia major Kidston et Lang: реконструкция, примерно X 1/2; н. девон, Шотландия (Kidston a. Lang, 1921). 
2 — Rhynia major Kidston et Lang: спорангий, X 4; н. девон, Шотландия (Kidston a. Lang, 1917). 3 — Rhynia gwynne-
vaughani Kidston et Lang: поперечный разрез через стебель, X 50; н. девон, Шотландия ^(Kidston a. f Lang, 1917). 
4 — Rhynia gwynne-vaughani Kidston et Lang: эпидермис воздушного стебля, в центре видно устьице, X 75; н. девон, 
Шотландия (Kidston et Lang, 1917). 5—Horneophyton lignieri (Kidston et Lang) sp.: реконструкция, X 2/3; н. девон, 
Шотландия (Kidston et Lang, 1921)'. 6 — Horneophyton lignieri Kidston et Lang: продольный разрез через спорангий, 

X 50; к — колумелла, ст — стенки спорангия, сп — споры; н. девон, Шотландия (Kidston et Lang, 1921) 

дихотомического ветвления и, следовательно, 
ведет себя как обычная конечная часть стебля, 
видоизмененная для размножения. Стенки спо
рангия многослойные, без особого механизма 
раскрывания, с выстилающим слоем (тапетум) 
внутри. Эпидермис воздушных побегов кутини-
зирован и обладает устьицами. Кора не обна
руживает ясной дифференциации на зоны. 
Споры, наполняющие пространство вокруг ко
лонки, в тетрадах, диаметром до 60 ц. Первона
чальное название Нотеа изменено на Horneo
phyton в связи с тем, что оно было преоккупи-
ровано раньше для одного покрытосеменного 
растения из сем. Sapindaceae. Один вид. Верхи 
н. девона — низы ср. девона у Райни (Шот
ландия). 

Р о д ы , близкие к семейству Rhyniaceae 

Sporogonites H a l l e , 1916. Тип рода — 
S. exuberans Halle, 1916; н. девон, Норвегия. 
Известны только верхушечные части растения с 
прямыми, неразделенными, тонкими (0,5 мм) 
осями, постепенно переходящими в одиночные 
спорангии булавовидной формы, длиной 6— 
9 мм, шириной 2—4 мм, с тупо закругленной 
верхушкой. Базальная часть спорангия про
дольно-морщинистая, верхняя часть из не
скольких слоев клеток образует куполообраз
ную полость, наполненную спорами, в которую 
вдается столбик из стерильной ткани (колумел
ла), как у Horneophyton. Споры в тетрадах диа
метром 20—25 \i, с кутинизированной стенкой, 
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покрытой снаружи мелкокрапчатой скульпту
рой. Механизм раскрывания спорангиев неиз
вестен. На основании сходства с Horneophyton 
растение относится к псилофитам, но может рас
сматриваться и как спорофит лиственного мха, 
если будет доказано отсутствие проводящего 
пучка из трахеид. Два вида. Н. девон (в. си
лур?) Австралии, н. девон Европы. 

Yarravia L a n g et C o o k s o n , 1935. Тип 
рода — Y. oblonga Lang et Cookson, 1935; в. си
лур, шт. Виктория (Австралия). Известны 
овальные или округлые, кажущиеся сложными 
спороносные органы длиной до 1 см, постепенно 
переходящие в гладкие, неразветвленные оси, 
или ножки. Видимо, они образованы пятью-
шестью крупными продолговато-овальными спо
рангиями, расположенными радиально-симмет-
рично. В нижней части спорангии сращены, в 
верхней — свободны. Споры не были обнару
жены. Плохая сохранность отпечатков не поз
воляет совершенно уверенно считать споронос
ные органы вполне доказанными синангиаль-
ными образованиями (табл. I, фиг. 7). Три ви
да. Н. девон северо-восточной окраины Кузбасса; 
в. силур Австралии, н. девон. С. Франции. 

Cooksonia L a n g , 1937. Тип рода — С. hemi-
sphaerica Lang, 1937; н. девон, Уэльс (Англия). 
Прямостоячие, совершенно голые, дихотомиче
ски разветвленные оси, заканчивающиеся оди
ночными мелкими спорангиями. Спорангии ша
ровидные или несколько вытянутые в длину, 
толстостенные, раскрывающиеся путем растре
скивания верхушки. Несколько видов. Н. де
вон Минусинской впадины (изыкская свита) и 
Уэльса в Англии. 

СЕМЕЙСТВО ZOSTEROPH YLLACEAE KRAUSEL, 1938 

Растения имели травянистый характер, про
стой внешний вид, как у представителей сем. 
Rhyniaceae, но с иным способом роста и более 
специализированными спороносными органами. 
Они образовывали заросли из скученных без
листных стеблей с Н- и U-образными разветвле
ниями в нижних частях и строго дихотомиче
ским ветвлением в верхушечных частях. Неко
торые верхушечные ветви заканчиваются не 
одиночными спорангиями, как у Rhyniaceae, 
а группой спорангиев, собранных то в более 
рыхлые, то в более плотные колосовидные пуч
ки спирального или дорсовентрального строе
ния. Раскрывались спорангии верхушечной 
щелью. Проводящая система представляет со
бой тонкую протостелу из однородных кольча
тых трахеид. Некоторые виды (Zosterophyllum 
rhenanum, Protobarinophyton obrutchevii), вероят
но, были полуводными растениями. 

Открытие Zosterophyllum myretonianum и спо
роносных органов типа Z. Uandoveranum на юго-
востоке 3 . Сибири показывает, что представите
ли сем. Zosterophyllaceae пользовались широ
ким р аспростр анением в н. девоне всего север ного 
полушария. Одно местонахождение известно 
в Австралии. Три рода. 

Zosterophyllum Р e n h а 1 1 о w, 1892. Тип 
рода —Z. myretonianum Penhallow, 1892; н. де
вон, Шотландия. Небольшие, вероятно, полу
водные растения со скученными безлистными 
узкими дихотомически разветвленными стебля
ми, заканчивающимися на концах колосоподоб-
ными спороносными органами с почкообразны-
ми спорангиями, сидящими на короткой ножке. 
В базальной части система ветвления слож
ная, часто Н-образная. В центре побегов тон
кий (около 0,25 мм) проводящий пучок из коль
чатых трахеид. Устьица не найдены. Спорангии 
расположены на спороносных колосках, у од
них видов — редко, у других — плотно, как 
бы черепитчато налегая друг на друга. При 
растрескивании спорангиев возникала щель на 
наружном, расширенном'крае. Диаметр спор в 
тетрадах от 25—30 до 75 (х. Виды с радиальным 
расположением спорангиев вокруг оси споро
носного колоска выделяются в подрод (секцию) 
Eu-Zosterophyllum, виды с дорсовентральным 
расположением спорангиев выделяются в под
род Platy-Zosterophyllum (рис. 7; табл. I, фиг. 1)« 
Не менее четырех-пяти видов. Н. девон Фер
ганской впадины, юго-восточной части 3 . Си
бири (Торгашино) 1\ н. девон Шотландии, Уэль
са, Рейнских сланцевых гор, в. силур ? (или 
н. девон) Австралии. 

Protobarinophyton A n a n i e v , 1955. Тип 
рода — Barinophyton obrutchevii Ananiev, 1954; 
н. девон, Торгашино, правый берег Енисея у 
Красноярска. Вероятно, полуводное растение, 
образующее заросли из параллельно ориентиро
ванных, совершенно голых круглых осей диа
метром не более 0,6 см, высотой 0,3—0,5 м, 
разветвляющихся в нижней части Н-образно, 
в верхней части дихотомически и заканчива
ющихся колосковидными надводными споро
носными органами. Анатомическое строение 
осей типично псилофитовое: в центре тонкий 
(до 0,5 мм), округлый в поперечном сечении 
проводящий пучок из кольчатых трахеид, 
окруженный толстой однородной корой из парен
химатозных клеток. Спороносные органы состо
ят из дисковидных сидячих спорангиев, распо
ложенных на оси двумя смежными рядами, 

1 Песчаники с растительными остатками, выступаю
щие на правом берегу р. Енисея у Торгашина, многие 
геологи рассматривают как среднедевонские. В этой ра
боте, согласно воззрениям А. Р. Ананьева, они отнесе
ны к н. девону. 
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10 

Рис. 7—10. 

7 — Zosterophyllum rhenanum Krausel et Weyland: реконструкция, X 1/3; н. девон. Рейнская обл. (Krausel u. 
Weyland, 1935). 8 — Bucheriaovata Dorf: спороносные колоски дорсовентрального строения, X 2/3; н. девон, шт. 
Вайоминг (Dorf,, 1933). 9— Psilophyton princeps [Dawson: реконструкция, X 1/3; слева — участок стебля с колюч
ками (эмергенцами), справа — трахеиды протостелы; н. девон, Канада (Dawson, 1888). 10 — Asteroxylon mackiei 
Kidston et Lang: строение стелы в поперечном разрезе, показывающее звездчатую ксилему, вокруг которой распо

ложены [листовые следы, X 13; н. девон, Шотландия (Kidston a. Lang, 1920) 

которые обращены в одну сторону. Чередующие
ся спорангии снабжены двумя параллельными 
сближенными линиями по сторонам узкого 
килевидного наружного края, образующими 
своеобразный механизм растрескивания. Вну
три спорангиев обнаружены многочисленные 
круглые мелкобугорчатые споры с трехлучевой 
щелью, диаметром 70 \i (табл. II , фиг. 1—5), 
Два вида. Н . девон юго-восточной части 3 . Си
бири (Рыбинская, Северо-Минусинская, Южно-
Минусинская, Тувинская впадины и Кузбасс); 
н. девон В. Канады. 

Bucheria D o r f 1 , 1932. Тип рода — В. ovata 
Dorf, 1932; н. девон, шт. Вайоминг (США). 
Известны только спороносные органы, располо
женные на концевых частях прямых неразвет-
вленных тонких голых осей длиной до 6,5 см и 
шириной до 1,8 мм. Спорангии сидячие, округ
лые, при рассматривании сбоку несколько вы
тянутые, направленные под острым углом вверх; 

1 В 1938 г. Мегдефрау описал по единственному не
полному колоску p. Distichophytum из н. девона Гарца, 
который Хёг (Hoeg, 1942) склонен рассматривать как 
синоним p. Bucheria. 
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расположены^ а одной стороне оси двумя почти 
супротивными рядами, закрывая ось с одной 
стороны. При этом они чередуются между со
бой. Спорангии обладали продольной средин
ной щелью, служившей, вероятно, для растре
скивания. Споры и анатомическое строение 
неизвестны. Высказываются предположения о 
принадлежности рассматриваемых спороносных 
органов к Psilophyton wyomingense, что маловеро
ятно (рис. 8). Один вид. Н. девон Саяно-Алтай-
ской горной области и шт. Вайоминг (США). 

СЕМЕЙСТВО PSILOPHYTACEAE HIRMER, 1927 

Небольшие плауноподобные растения, не пре
вышающие 1 см в диаметре, с дихотомическим 
или боковым разветвлением воздушных стеблей, 
покрытых мелкими прямостоячими шипами или 
эмергенцами. Что касается других признаков 
(анатомического строения и органов спороноше-
ния), то в сем. Psilophytaceae в современном 
его объеме не наблюдается единства. Лучше все
го вопрос о состоянии изученности Psilophyton-
подобных растений освещен в статье Леклерк 
(Leclercq, 1954). 

Указываются три типа спороносных органов: 
1) в виде небольших поникших спорангиев на 
конечных голых, дихотомически разветвленных 
веточках, первоначально связывавшихся Даусо-
ном с шиповатыми побегами Psilophyton prin
ceps, но впоследствии — ввиду недоказанности 
непосредственной связи с шиповатыми осями :— 
выделенных Галле (Halle, 1916) в особый род 
Dawsonites; 2) в виде латеральных, неоднократ
но дихотомирующих ветвей, заканчивающихся 
маленькими изогнутыми веточками, загибаю
щимися внутрь и несущими на вогнутой стороне 
небольшие, плотно собранные спорангии; этот 
тип установлен Крейзелем и Вейландом (Kjati-
sel u. Weyland, 1938) для Psilophyton pubescens; 
3) в виде конечной колосоподобной ветви с дву
мя рядами прямостоячих спорангиев, лежащей 
непосредственно на продолжении шиповатых 
осей; этот тип установлен Крофтом и Лэнгом 
(Croft a. Lang, 1942) для cf. Psilophyton prin
ceps. Различия между этими тремя типами 
настолько существенны, что по аналогии с раз
делением голых (лишенных шипов) псилофитов 
на семейства Rhyniaceae и Zosterpphyllaceae, 
произведенными в основном по различию спо
роносных органов, кажется возможным и раз
деление псилофитов с шипами по крайней мере 
на два самостоятельных семейства. 

Существенными кажутся и различия в спосо
бе ветвления у Psilophyton princeps и Psilophy-
tites rectissimum, с одной стороны, и у Psi
lophyton goldschmidtii и P. arcticum — с другой. 
Последние два вида характеризуются ясно вы

раженным раскинутым папоротникообразным 
габитусом и в этом отношении ближе стоят к 
недавно открытому Хёгом p. Psilodendrion Hoeg, 
имеющему на боковых ветвях многочисленные 
мелкие шипы; но толстые ребристые главные 
оси растения имеют лишь редкие шипы, а боко
вые ветви расположены на них супротивно и не 
в одной плоскости (Hoeg, 1942). Отсутствие 
спороносных органов у большинства перечис
ленных видов сильно затрудняет использова
ние различий в способе разветвления Psilophy-
fon-подобных растений для естественной клас
сификации. Различия в форме и размерах ши
пов, обычно используемые в сочетании с дру
гими признаками для разделения псилофитов с 
шипами на отдельные виды, в ряде случаев на
чинают казаться более существенными. Если у 
Psilophyton princeps, P. goldschmidtii и P. wyo
mingense шипы — простые выросты или эмер-
генцы, оставляющие на осях простые бугорки, 
то у Psilophyton arcticum из Шпицбергена и у 
Psilophytites rectissimum из 3 . Сибири основа
ния шипов несут точкообразный рубчик, напо
минающий след проводящего пучка. 

Намечаются и определенные различия в от
ношении сложности анатомического строения 
некоторых видов. У Psilophyton princeps и 
P. goldschmidtii трахеидный проводящий пучок 
очень близок к пучку риниевых. Но Крейзель 
и Вейланд в 1938 г. установили, что в проводя
щем пучке Psilophyton pubescens расположение 
клеток вызывает предположение о вторичном 
росте, нарушающее сложившиеся представле
ния о крайней примитивности внутреннего 
строения псилофитов с шипами. 

Приведенные данные показывают, что на пред
полагаемый здесь объем сем. Psilophytaceae 
надо смотреть как на вынужденную и далеко не 
первую попытку объединения лишь морфоло
гически сходных, но в действительности, по-
видимому, разнородных растений. 

Все известные до сих пор представители се
мейства ограничены в своем вертикальном рас
пространении н. и ср. девоном, причем более 
часто они встречаются BJH. девоне. 

Psilophyton D a w s o n,' 1859. Тип рода — 
P. princeps Dawson, 1859; н. девон, п-в Гаспе, 
В. Канада. Небольшое (до 1 м высотой) растение 
с прямостоячими воздушными стеблями, в диа
метре не превышающими 0,7 см; стебли эти хотя 
и сохраняют общий план дихотомического 
разветвления, ко часто образуют главную ось с 
подчиненными ей боковыми, заметно более тон
кими ветвями. Многочисленные прямо торча
щие шипы или колючки покрывают всю поверх
ность воздушных стеблей. Растущие кончики 
стеблей часто свернуты в спираль, как у совре-
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менных папоротников. Узкий проводящий пу
чок из кольчатых трахеид, слабо дифференциро
ванный на ксилему и флоэму, окружен мощной 
корой из паренхимных (внутри) и прозенхим-
ных (снаружи) элементов, покрытых эпидер
мисом с устьицами. Шипы не имеют ни устьиц, 
ни проводящей системы и поэтому должны 
рассматриваться как выросты или эмергенцы, 
а не листья; концы шипов слегка разбухшие, 
заполнены темным веществом, указывающим на 
их секреторную роль. Совместное нахождение 
с шиповатыми стеблями спороносных органов в 
виде голых веточек со свисающими мелкими спо
рангиями заставило Даусона (Dawson, 1871) 
отнести и их к p. Psilophyton (рис. 9; табл. I I I , 
фиг. 1,2). Галле (Halle, 1916) выделил эти спо
роносные органы в особый p. Dawsonites. Спо-
роношение разнообразное: то в виде коротких 
веточек, дихотомирующих 3—4 раза, с мелки
ми, прижатыми друг к другу спорангиями, си
дящими на вогнутой стороне концевых частей 
этих веточек (Psilophyton pubescens), то в виде 
конечной колосообразной веточки с двумя ряда
ми прямостоячих спорангиев, прикрепленных к 
покрытой шипами оси. Разнообразие типа спо-
роношений указывает на то, что p. Psilophyton, 
выделяемый по наличию шипов, в действитель
ности объединяет гетерогенную группу расте
ний. Хёг в 1952 г. предложил включать в пред
ложенный им искусственный род Psilophytites 
фрагменты тонких осей толщиной не более 1 см, 
покрытых торчащими простыми мелкими ши
пами с дихотомическим, дихоподиальным или 
боковым разветвлением; принадлежность этих 
осей к хорошо обоснованным родам вследствие 
слабой сохранности и фрагментарности не мо
жет быть доказана (табл. I I I , фиг. 1—7; табл. 
IV, фиг. 1). Два — три вида. Н. девон (преиму
щественно) и ср. девон Европы, Азии, С. Амери
ки и Арктики; массовое распространение в н. 
девоне. 

Orestovia E r g o l s k a y a , 1936. Тип рода— 
О. devonica Ergolskaya, 1936; н. (или ср.?) де
вон, Барзасский район, Кузбасс. Фитолеймы, 
сильно сплющенные, шириной до 1,4 см, равно-
или неравно-дихотомически разветвляющиеся и 
несущие на поверхности микровыросты или 
сосочки неизвестной природы. Установлено, что 
поверхностный слой лентовидных фитолейм яв
ляется толстой кутикулой, несущей своеобраз
ные дыхательные устьица и сохранившей кле
точное строение Нижележащего эпидермиса. Вме
сте с фитолеймами (но не в них самих) обнару
жены элементы проводящей ткани из кольчатых 
или п р и б л и ж а ю щ и х с я к лестничным трахеидам. 
Фитолеймы образуют листоватый уголь, извест
ный под названием томита или «барзасской ро

гожки». После открытия барзасской рогожки 
в коренном залегании, М. Д. Залесский (1931^ 
отнес слагающие ее фитолеймы к двум новым 
растениям — Orestovia antiqua и Petzia devo
nica, являющимся, по его мнению, морскими во
дорослями; однако ни водной из работМ. Д. За-
лесского новые растения не были ни описаны, 
ни изображены и должны считаться как nomen 
provisorium. 3 . В. Ергольская (1936), впервые 
описавшая и изобразившая фитолеймы из «бар
засской рогожки», предпочла сохранить одно из 
родовых названий Залесского. Поэтому, сог
ласно международным правилам ботанической 
номенклатуры, автором p. Orestovia является 
3 . В. Ергольская, а не М. Д. Залесский. Ore
stovia ближе всего стоит, по крайней мере 
одним своим видом — О. devonica — к нижне
девонскому роду Taeniocrada. Однако вопрос о 
самостоятельности этих родов не может быть 
решен до тех пор, пока не станут известны 
спороносные органы у Orestovia и анатомическое 
строение эпидермиса у Taeniocrada (табл. V, 
фиг. 4—7). Два вида. Н. (или ср.?) девон Куз
басса и Минусинской котловины. 

Dawsonites H a l l e , 1916. Тип рода — 
D. arcuatus Halle, 1916; н. девон, Норвегия. 
Условное родовое название, предложенное для 
системы тонких голых, дихотомически или псев-
домоноподиально разветвленных ветвей, несу
щих на своих концах простые овальные, яйце
видные или веретеновидные спорангии, длиной 
в среднем 3—5 мм. Основывая p. Dawsonites, 
Галле имел в виду прежде всего спороносные 
органы, которые Даусон приписывал (считал 
принадлежащими) Psilophyton princeps. Крей
зель и Вейланд (Krausel u. Weyland, 1933) 
показали, что p. Protopteridium также имеет 
спорангии типа Dawsonites. Термин Dawsonites 
следует сохранить как условное родовое назва
ние для морфологически сходных спороносных 
ветвей, могущих принадлежать не только псило-
фитам, но и древнейшим папоротникообразным 
растениям типа Protopteridium, Aneurophyton 
и др. (табл. IV, фиг. 2). Четыре вида. Н. и ср. де
вон Казахстана, 3 . Сибири, Европы, В. Канады. 

СЕМЕЙСТВО ASTEROXYLACEAE KIDSTON ET LANG, 
1921 

Растения, внешним видом сильно напоминав
шие современных плаунов благодаря наличию 
вокруг тонких воздушных стеблей густого по
крова черепитчато перекрывающих друг друга 
листоподобных органов (филлоидов), расширен
ных у основания и шилообразно заостренных 
на верхушке. Филлоиды обладали дыхатель
ными устьицами, но проводящие пучки дохо-
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дили только до их основания. Проводящий пу
чок для самой характерной 7Ушгsophyton-по
добной части побегов имеет в поперечном сече
нии звездоподобную форму (актииостела), и 
эта особенность отражена в названии семей
ства и рода. Спороносные органы изучены пло
хо; по-видимому, они располагались, как у пси
лофитов, на концах голых разветвленных побе
гов. 

В это семейство входит хорошо изученный род 
Asteroxylon и с некоторой долей вероятности 
иногда включают значительно хуже изученные 
роды Schizopodium и Thursophyton. Представи
тели семейства появляются в н. девоне и исче
зают к началу в. девона. 

Asteroxylon K i d s t o n et L a n g , 1920. Тип 
рода — A. mackiei Kidston et Lang, 1920; 
(ср.?) девон, Райни (Шотландия). Прямостоя
чие, облиственные воздушные стебли, высотой 
до 1 м, толщиной в базальной части до 1 см, 
разветвляются дихотомически или псевдомоно-
подиально с образованием своего рода главной 
оси, поднимающейся от голых горизонтальных 
подводных стеблей или ризомоидов. Чешуйча-
то-шипообразные, косо направленные вверх 
листья густо покрывают нижнюю часть осей 
растения (Thursophyton-ио^обяая стадия ро
ста); выше они принимают характер сравнитель
но редко расставленных, более тонких и прямо 
торчащих, булавовидных, расширенных в ме
стах прикрепления шипов или колючек (Psi-
lophyton-по^обяая стадия роста), наконец, в 
самых тонких верхушечных разветвлениях они 
исчезают совершенно, оставляя оси голыми 
(#os//me//a-подобная стадия роста). Предпола
гается, что на концах последних разветвлений 
сидели мелкие грушевидные спорангии с вер
хушечным растрескиванием. Концы растущих 
побегов часто свернуты в плоскую спираль. 
Листья достигали длины 5 мм, имели устьица, 
но не обладали проводящим пучком, он дохо
дил только до их основания. Проводящий пучок 
ризомоидов цилиндрический, из спирально утол
щенных трахеид. В нижней части воздушных 
осей он принимает в поперечном сечении звезд
чатую форму с четырьмя — десятью лопастями 
(рис. 10), с небольшой сердцевиной или без 
нее (актиностела), но в верхних частях стано
вится округлым (гаплостела). Группы прото-
ксилемы размещаются в конечностях лопастей, 
тогда как метаксилема занимаетостальную часть 
их. Трахеиды у протоксилемы кольчато и спи
рально утолщенные. Имеются трахеиды с лест
ничной и точечной (округлой) поровостью. 
Ксилему окружает флоэма. Кора распадается 
на несколько слоев и окружена снаружи кути-
низированным эпидермисом без устьиц (рис. 11). 

Два вида. Н. (ср.?) девон Шотландии, ср. девон 
Германии (Рейнская обл.). 

Описанный из СССР Asteroxylon sibiricum 
Kryshtofovic следует пока отнести к услов
ному роду Thursophyton, так как в указанных 
остатках не удалось изучить анатомическое 
строение. 

Thursophyton N a t h o r s t , 1915. Тип рода — 
Lycopodites milleri Salter, 1858; ср. девон, Шот
ландия. Условный род для обозначения остат
ков небольших разветвленных осей, густо по
крытых шипами (или шиловидными листьями?), 
могущий относиться к различным родам естест
венной системы. Шиловидные придатки, то 
очень мелкие, измеряемые долями миллиметра, 
как у Taeniocrada dubia Krausel et Weyland, 
то более крупные, как у Asteroxylon и Lycopo
dites. У основания они всегда несколько расши
рены и, в отличие от прямо торчащих шипов 
p. Psilophyton, направлены косо вверх или при
жаты к самому стеблю, частично перекрывают 
друг друга, располагаясь спирально или не
правильно (табл. I I I , фиг. 9; табл. IV, фиг. 3). 
Несколько видов. Н. и ср. девон северного по
лушария. 

СЕМЕЙСТВО SCIADOPH YTACEAE KRAUSEL, 1930 

Единственный род семейства — Sciadophy
ton— является одним из самыхдостопримечатель-
ных примитивных наземных растений н. девона. 
Он занимает особое место среди псилофитов 
и не стоит в близком родстве ни с одним ис
копаемым или ныне живущим растением. Крей
зель и Вейланд (Krausel u. Weyland, 1930) по 
звездчатой форме роста сближают его с такими 
пучкообразными псилофитами, как Hicklingia 
и Zosterophyllum. Растение произрастало не
сколько обособленно от других форм, в очень 
мелководной прибрежной зоне, на илистом 
грунте. Открытие остатков Sciadophyton в Ев
ропе и С. Америке заставляет высказать предпо
ложение о его широком географическом распро
странении по всему северному полушарию и 
ожидать находок в н. девоне СССР х . 

Sciadophyton S t e i n m a n n , 1929. Тип ро
д а — Annularia laxa Dawson, 1871; н. девон, 
п-в Гаспе, В. Канада. Небольшое травянистое 
розетковидное растение с радиальным распо
ложением тонких, слабых ветвей, длиной до 
4 см, иногда вильчато разветвленных, несущих 
в центре толстый проводящий пучок из лест
ничных трахеид. На концах отдельных ветвей — 
щитковидные органы, содержащие шаровидные 

1 Е. Ф. Чиркова-Залесская (1957) описала под на
званием Sciadophyton из девона Урало-Поволжья ос
татки, которые, видимо, не принадлежат этому роду. 
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V 

Рис. 11—15. 
11 — Asteroxylon elberjeldense Krausel u. Weyland: реконструкция, X 1/6; сбоку. — схематический попереч
ный разрез через стелу в основании воздушного побега, Х9 (точки—сердцевина, черное—ксилема, белое — 
флоэма); верхи ср. девона, 3 . Европа (Krausel u. Weyland, 1926). 12 — Sciadophyton steinmanni Krausel et 
Weyland: реконструкция. X 1/2; н. девон, Рейнская обл. (Krausel u. Weyland, 1930). 13, 14 — Pseudospo
rochnus krejci Potonie et Bernard: 13 — реконструкция, X 1/6; 14 — часть стебля, X 1; ср. девон, Чехосло
вакия (Krausel et Weyland, 1933). 15 — Taeniocrada decheniana (Goeppert) Krausel et Weyland: реконструк

ция, X 1/6; н. девон, Рейнская обл. (Krausel u. Weyland, 1930) 
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тельца,— возможно, спорангии;- может быть, 
это вегетативные органы размножения (рис. 12). 
Один или два вида. Н. девон 3 . Германии, Бель
гии, В. Канады, 3 . Сибири. 

СЕМЕЙСТВО PECTINOPH YTACEAE A N A N I E V , 1957 

Единственный род этого вновь выделенного 
семейства Pectinophyton до последнего времени 
оставался загадочным растением. Новые мате
риалы из Торгашина в 3 . Сибири (Ананьев, 
1957) позволили достоверно выяснить внешний 
вид растений (без базальной части), его анато
мическое строение и строение спороносных ор
ганов. По внешнему виду и анатомическому 
строению растение не отличимо от Trimerophy-
ton robustius (Dawson) Hopping из н. девона 
В. Канады (Hopping, 1955—1956). По споронос
ным органам и их верхушечному расположе
нию Pectinophyton ближе напоминает псилофи
ты типа Bucheria и Protobarinophyton и несколь
ко отдаленнее — некоторые виды Zosterophyl
lum. Однако сильная специализация споран
гиев, выразившаяся в образовании толстыми 
мясистыми спорангиеносцами правильных ко
лец, охватывающих каждый спорангий в виде 
ободка, не позволяет присоединить Pectinophy
ton к известным до сих пор семействам псилофи
тов. О том, что род Pectinophyton нужно отне
сти к псилофитам, хотя бы в качестве самостоя
тельного семейства, свидетельствуют такие при
знаки, как отсутствие листьев и даже филлои-
дов, верхушечное расположение спороносных 
колосков и очень простое анатомическое строе
ние ствола в виде гаплостелы. Сем. Pectinophy-
taceae, по-видимому, следует рассматривать как 
боковую специализированную ветвь псилофи
тов. 

Pectinophyton Н б eg, 1935. Тип рода—Р.пог-
vegicum Hoeg, 1935; ср. девон, 3 . Норвегия. 
Растение имеет вид дихоподиально или псев-
домоноподиально разветвленной, совершенно 
голой главной оси длиной более 30 см, с боко
выми очередными ветвями, отходящими под 
острым углом и в свою очередь разветвляющи
мися дихоподиально и равнодихотомически. 
Ветви верхушечной области растения заканчи
ваются длинными, узкими спороносными орга
нами, имеющими вид, в зависимости от состоя
ния сохранности, одностороннего или двусто
роннего гребешка. Спороносные органы состоят 
из прямой или слегка изогнутой оси и отходя
щих от нее под прямым углом продольноволок-
нистых жестких, заостренных на концах, почти 
супротивных или слегка очередных боковых 
придатков длиной до 3—4 мм; последние, свер
тываясь в кольца, образуют крепкие внешние 
ободки, охватывающие по одному округлому 

лепешковидному тонкостенному спорангию; 
придатки выполняли двойную функцию: нож
ки спорангия (спорангиеносца) и механизма 
для раскрывания спорангия путем распрямле
ния. В собранном виде спороносный колосок 
имеет форму цилиндра, у которого кольца бо
ковых придатков со спорангиями одного ряда 
глубоко заходят в промежутки таких же ко
лец другого ряда и вместе образуют как бы 
единый цилиндр, составленный из спорангиев 
обоих рядов. В наиболее толстых частях глав
ной оси растения установлен округлый тонкий 
проводящий пучок из кольчатых трахеид, диа
метром до 1,5 мм (гаплостела; табл. 1,фиг. 2—6). 
Два вида. Н. девон у Торгашина, на правом 
берегу Енисея у Красноярска; ср. девон 3 . Нор
вегии и Германии (Эльберфельд). 

СЕМЕЙСТВО P S E U D O S P O R O C H N A C E A E H I R M E R , 1927 

Представлено одним родом Pseudosporo-
chnus \ считающимся самым высокоразви
тым псилофитом. 

Pseudosporochnus P o t o n i e e t B e r n a r d , 
1904. Тип рода — Ps. krejci (Stur, ex parte) 
Potonie et Bernard, 1904; ср. девон, Чехослова
кия. Внешне напоминает маленькое деревце 
высотой не менее 0,6 м. Прямой, в основании 
слегка расширенный ствол пучкообразно раз
ветвляется на более или менее одинаковые, 
повторно дихотомирующие 1—2 раза ветви, 
имеющие примерно такую же высоту, как и сам 
ствол. Ветви отсылают в стороны многочислен
ные вильчато разветвленные тонкие, почти 
нитевидные веточки, заканчивающиеся посте
пенными утолщениями (вероятно, очень мелки
ми овальными спорангиями) или нитевидными 
стерильными кончиками. Споры неизвестны. 
Анатомическое строение достоверно неизвестно, 
хотя Потонье и Бернар (Potonie et Bernard, 
1904) дали схематическую зарисовку трахеид 
с лестничной и округлой (окаймленной?) по-
ровостью (рис. 13, 14; табл. VI, фиг. 3). Один 
вид. Ср. девон Тувинской и Минусинской впа
дин, Чехословакии, Норвегии, Шотландии, шт. 
Нью-Йорк (США). 

ПСИЛОФИТЫ НЕЯСНОГО СИСТЕМАТИЧЕСКОГО 
П О Л О Ж Е Н И Я 

Taeniocrada W h i t e , 1902. Тип рода — Т. 
lesquereuxi White, 1902; в. девон, шт. Нью-
Йорк (США). Узкие, плоские, лентовидные сте
бли шириной до 1—1,5 см, простые или много
кратно дихотомически разветвленные, с узкой 
срединной полоской или ребром от проводяще
го пучка из трахеид. Произрастали целыми 

1 См. примечание 2 на стр. 321. 
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зарослями, так как в ископаемом состоянии чаще 
всего встречаются не одиночно, а скоплениями. 
Кончики стеблей часто свернуты в спираль. 
Поверхность побегов гладкая или покрыта про
дольной штриховкой от массы волосовидных 
придатков, хорошо различимых только при 
некотором увеличении. Спорангии овальные, 
до яйцевидных, длиной до 4—7 мм, располагав
шиеся рыхлыми гроздьями на концах побегов. 
Спорангии прикреплялисьпосредством короткой 
ножки или имели боковое, возможно, сидячее, 
расположение. Лучше изученными являются 
нижнедевонские виды этого рода Taeniocrada 
decheniana, Т. langii и Т. dubia. Менее известным 
остается Т. lesquereuxi позднедевонского воз
раста, являющаяся типом рода и заметно отли
чающаяся от раннедевонских видов. Среди 
последних обособленно стоит Taeniocrada du
bia, стебли которой кажутся округлыми, а не 
плоскими и несут на своей поверхности обиль
ные волосовидные выросты, или микроэмерген-
цы, отчасти сближающие этот вид с p. Orestovia. 
Поэтому p. Taeniocrada не может считаться ес
тественным и должен пока рассматриваться как 
собиратель ый условный (рис. 15; табл. I, 
фиг. 8; т а б н . IV, фиг. 4). Н. девон Саяно-Ал-
тайской облЛ; н. девон 3 . Европы, С. Америки, 
в. девон С. -Америки. 

Protohyenia A n a n i е v, 1957. Тип рода — 
Pr. janovii Ananiev, 1957; н. девон, Торгашино, 

правый берег Енисея у Красноярска. Растение 
напоминает Hyenia, от которой отличается пси-
лофитовым строением спороносных стеблей. 
Базальная часть растения неизвестна, но пред
полагается, что она была такой же, как у 
Hyenia. Стерильные прямые или слегка изогну
тые стебли несли линейные листочки, обычно 
несколько раз дихотомировавшие, имевшие тен
денцию к мутовчатому расположению. Споран-
гиеносные побеги имели такие же габитус и ши
рину, как стерильные, но дихотомирующие ли
нейные листочки заканчивались прямостоячими 
мелкими, овальными, приостренными на кон
цах спорангиями с ножками; спорангии были 
расположены по одному, парами или небольши
ми гроздьями. (?) Они раскрывались при помощи 
верхушечной продольной щели. Споры неизвест
ны. Проводящий пучок состоит из трахеид с окай
мленными порами; по-видимому, он имел в по
перечном сечении сложную форму. На продоль
ных шлифах видно несколько проводящих пуч
ков шириной по 0,18 м каждый, разделенных 
полосами углистого непросвечивающего веще
ства, шириной 0,16—0,35 мм. Растение пред
ставляет собой промежуточное звено между пси-
лофитами и протоартикулатами и, таким обра
зом, еще больше укрепляет сложившееся мне
ние о происхождении членистостебельных от 
псилофитов (рис. 16; табл. VI, фиг. 1, 2). Один 
вид. Н. девон, Торгашино, правый берег Ени
сея у Красноярска. 

РАСТЕНИЯ НЕОПРЕДЕЛЕННОГО СИСТЕМАТИЧЕСКОГО ПОЛОЖЕНИЯ 
ИЗ Н. И СР. ПАЛЕОЗОЯ 

Описываемые ниже 17 родов, встреченные в 
кембрийских (один род) и девонских (16 родов) 
отложениях Советского Союза, отличаются не
достаточной изученностью, чтобы можно было 
их классифицировать в естественной системе. 
Некоторые из них, например, Aphyllopteris 
и Hostimella, объединяют фрагментарные ра
стительные остатки, которые могут принадле
жать как псилофитам, так и прапапоротникам 
и даже птеридоспермам. Другие, как, напри
мер, Askisiella, Barsassia, Dicranophyton, Has-
pia, Glyptophyton, Tomiphyton, установлены на 
очень фрагментарном материале, и их система
тическое положение и ботаническое значение 
остаются неясными, они пока могут представ
лять только стратиграфический интерес. Тре
тья группа родов — Aldanophyton, Barrande-
ina, Duisbergia, Enigmophyton, Platyphyllutn, 
Moresnetia, Callixylon —: хотя и основаны на 
недостаточно полном материале, представляют 
значительный интерес для разрешения вопро
сов филогенеза древнего растительного мира. 

Так, например, род Aldanophyton из нижнекем
брийских отложений Сибирской платформы да
ет некоторое представление о морфологии расте
ния, возможно, являющегося далеким предком 
шиповатых псилофитов и древнейших плауно-
образных типа Baragwanathiales. 

Группа девонских растений с хорошо выра
женным макрофилловым типом листьев, снаб
женная проводящей системой из трахеид, 
представлена родами Barrandeina, Duisbergia, 
Enigmophyton и Platyphyllum. Крейзель и Вей-
ланд (Krausel u. Weyland, 1948), объединявшие 
роды Barrandeina и Duisbergia в сем. Barran-
deinaceae, в то же время считают, что эти расте
ния все еще не имеют выясненного систематиче
ского положения, хотя, возможно, относятся 
к Lycopodiales. Хёг (Hoeg, 1942), подробно рас
смотревший всю эту группу макрофилловых 
растений в связи с открытием p. Enigmophyton, 
высказал мысль о желательности создания для 
нее нового класса или другой систематической 
группы с возможным использованием названия 
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Рис. 16—18. 
16 — Protohyenia janovii Ananiev: реконструкция, 
X 1; н. девон, Торгашино, ю.-в. часть 3 . Сибири 
(колл. А. Р. Ананьева, 1957). 17 — Duisbergia ml-
rabitis Krausel et Weyland: реконструкция, X 1/15; 
ср. девон, Эльберфельд (Германия) (Krausel u. 
Weyland, 1934). 18 — Enigmophyton superbum 
Hoeg- реконструкция части растения, X 1/3; ср. 

18 
(в. ?) девон, Шпицберген (Hoeg, 1942) 
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Palaeopnynaies Арбера (Arber, 1921). Во всяком 
случае эта группа, пока еще не учитываемая 
в филогенетических построениях, чрезвычай
но интересна в том отношении, что она от
крывает в девоне линию развития макрофилло-
вых растений, параллельную псилофитам. 
А. Р. Ананьев (1959!) предложил выделить эту 
группу в отдельный порядок Enigmo'phytales. 

Роды Moresnetia и Callixylon верхнедевонско
го возраста чрезвычайно интересны как наибо
лее вероятные представители самых древней
ших из до сих пор известных голосеменных ра
стений. Совместно с остатками Moresnetia сре
ди верхнедёвонских отложений Минусинской 
котловины недавно было найдено настоящее се
мя типа верхнепалеозойских Samaropsis. Верх
недевонский возраст подтверждается обильны
ми остатками Archaeopteris hibernica и А. 1а-
tifolia. 

Aphyllopteris N a t h o r s t , 1915. Тип ро
да — Aphyllopteris sp. Nathorst, 1915; ср. де
вон, 3 . Норвегия. Условное родовое название 
для обозначения таких остатков, которые напо
минают части вайи или оси папоротников без 
листовых пластинок. Натгорст считал, что та
кие неопределимые оси, вероятно, являются 
остатками каких-то вымерших птеридсфитов, 
предшественников папоротников или птеридо-
спермов. В настоящее время доказано, что ос
татки с Aphyllopteris-поАобяът разветвлением 
осей могут встречаться как у некоторых псило
фитов, так и у прапапоротников; к последним 
принадлежат отпечатки из в. девона и частично 
из ср. девона (табл. IV, фиг. 5). Описано не
сколько условных видов. Девон повсеместно. 

Hostimella P o t o n i e et B e r n a r d , 1904 
(H. Barrande, 1882). Тип рода — Н. hostimen'sis 
Potonie et Bernard, 1904; ср. девон, Чехослова
кия. Собирательный род, объединяющий тон
кие, совершенно голые, дихотомически или 
дихоподиально разветвленные побеги, нередко 
с почковидными выростами в местах разветвле
ний. Типичный вид теперь отнесен к прапапо-
ротнику Protopteridium (Krausel u. Weyland, 
1933). Стеблями аналогичного габитуса облада
ют в определенных стадиях роста Psilophyton, 
Asteroxylon, Рrotobarinophyton и др.; в тех слу
чаях, когда они встречаются изолированно, их 
невозможно отождествить с какими-либо из 
перечисленных родов. Чтобы оттенить специфи
ческие различия Hostimella-поАобных остатков, 
описываемых из в. силура и всех отделов дево
на, им часто дают собственные видовые назва
ния, которые позволяют в таких случаях ис
пользовать эти «виды» для стратиграфических 
целей (табл. VI, фиг. 7). Описано много услов
ных видов, но чаще всего Hostimella-поАобные 

остатки обозначают как Hostimella sp. В. силур 
Австралии и Чехословакии, девон повсеместно. 

Askisiella С h а с h 1 о v, 1939. Тип рода — 
As. ramosa Chachlov, 1939. ср. девон, Южно-
Минусинская впадина. Род установлен на очень 
фрагментарном материале, не позволяющем оп
ределить ни морфологию, ни систематическое 
положение растения. Отпечатки в виде узких, 
параллельнокрайних, плавно изгибающихся 
лент, изредка дихотомически разветвляющихся 
и несущих на своей поверхности правильную 
тонкую ребристость. Ширина лент 2—5 мм; 
количество ребер небольшое: по одному — двум 
на узких частях лент и по три — четыре на бо
лее широких частях лент, обычно приходящих
ся на места их бифуркации. Габитус отпечат
ков показывает, что растение скорее всего оби
тало в водной среде, и, возможно, принадлежа
ло к водорослям. Один вид. Ср. девон Южно-
Минусинской впадины. 

Barsassia Z а 1 е s s к у, 1933. Тип рода — 
В. ornata Zalessky, 1933; н. (ср. ?) девон, Куз
басс. Стебли шириной до 3 см покрыты эмерген-
цами (выростами) в форме чешуек с заостренной 
вершиной и резко расширяющимся основани
ем. На молодых стеблях эмергенцы похожи на 
равнобедренный треугольник с основанием, рав
ным 0,5 см; они густо покрывают стебель, че-
репитчато накладываясь друг на друга. У более 
зрелых побегов черепитчатость стирается, и 
эмергенцы сливаются своими краями; два верх
них края эмергенцев образуют заостренные бу
горки высотой до 1 мм, расположенные почти 
перпендикулярно или под тупым углом к поверх
ности стебля. Верхний, заостренный конец 
эмергенца гладкий, средняя часть эмергенцев 
покрыта точечной скульптурой, нижняя часть — 
поперечными складками, исчезающими у глад
кого основания. Внешний вид и систематическое 
положение растения остаются неясными (табл. 
VI, фиг. 4, 5). Один вид. Н. (ср.?) девон (барзас-^ 
екая свита) Барзасского района Кузбасса. 

Barinophyton W h i t e , 1905. Тип рода — 
Lepidostrobus richardsoni Dawson, 1861; в. де
вон, шт. Мен, США. Голые оси длиной свыше 
20 см, диаметром не более 6—9 мм, с перисто рас
положенными очередными сидячими споронос
ными органами (длиной до 6 см, шириной до 
1,5 см) дорсовентрального строения, с двумя 
рядами крупных спорангиев на мясистых при
датках. Форма спорангиев достоверно не уста
новлена ввиду плохой сохранности образцов. 
Обнаружены гладкие мегаспоры диаметром 
0,3 мм с трехлучевой щелью. Безлист
ные оси растения напоминают псилофиты, но 
способ ветвления более характерен для папо
ротников. Отпечатки спороносных колосков 
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очень напоминают p. Protobarinophyton; ана
логично последнему они имели такие же диско-
видные спорангии. Род представлял, вероятно, 
последний специализированный отпрыск древ
них Zosterophylaceae, приспособившийся для 
жизни в воздушной среде в раннедевонское вре
мя и поэтому получивший билатеральное стро
ение всего спорофита. Три—четыре вида. 
В. девон Бельгии, В. Канады, с.-в. США, Нов. 
Ю. Уэльса, Австралии. 

Dicranophyton Z а 1 е s s к у, 1937. Тип 
рода — D. niayssiense Zalessky, 1937; в. девон, 
бассейн р. С. Сосьвы, восточный склон Урала. 
В этот род М. Д. Залесский объединил, без до
статочных оснований, три разнородных типа 
остатков растений, совершенно не связанных 
между собой, отчасти происходящих даже из 
различных местонахождений и представляющих • 
собой, вероятно, три различных растения. 
Объем рода нужно ограничить прямыми, не
сколько извилистыми стволами длиной более 
22 см, с более тонкими дихоподиальными раз
ветвлениями, отходящими от главной оси под 
очень открытыми, почти прямыми углами. Бо
ковые, редко расставленные разветвления чере
дуются, дихотомируя под широким углом 
вблизи главной оси; продолжения их не сохра
нились. Поверхность главного ствола и боко
вых ветвей гладкая и не несет никаких бугор
ков или «микровыростов». Последние присущи 
типу остатков в виде изолированных, дихотоми
чески разветвленных осей, принадлежащих ка
ким-то мелким лепидофитам в стадии сохране
ния «кноррия», но кое-где обнаруживающих 
структуру поверхности типа Lepidodendropsis. 
Третий тип остатков, условно интерпретирован
ный М. Д. Залесским как спороносные органы 
p. Dicranophyton, по мнению Стокманса (Stock-
mans, 1948), может принадлежать p. Moresnetia 
и является не спороносным органом, а пучком 
мелких листьев. Как показал просмотр ориги
нала, это предположение кажется вполне до
стоверным. Растение в новом понимании не имеет 
ничего общего ни с нижнедевонским Trime-
rophyton robustius (Dawson) Hopping, ни с пси
лофитами вообще, а представляет собой, веро
ятно, плохо сохранившиеся рахисоподобные оси 
каких-то папоротникообразных растений. 
В таком случае оно не отличимо от Aphyllopteris, 
и термин Dicranophyton кажется излишним. На
звание Aphyllopteris целесообразно применять 
к рахисоподобным безлистным остаткам из 
раннего девона, a Dicranophyton — к остаткам 
из в. девона и раннего карбона. В таком разде
лении, несомненно, есть определенный страти
графический смысл. В. девон восточного скло
на Урала. 

22 Основы палеонтологии 

Barrandeinopsis Kryshtofovich, 1955. Тип ро
да— В. beliakovii Kryshtofovich, 1955; н. (ср. ?) 
девон, Минусинская впадина. Лентовидные, из
гибающиеся, грубо-продольноморщинистые сте
бли (?) встречаются в виде массовых скоплений. 
Морщинистость вызвана присутствием удли
ненных вздутий, иногда неправильно выклини
вающихся и очень отдаленно и сомнительно 
напоминающих кнорриевидную скульптуру осей 
Barrandeina. Морфология и систематическая 
принадлежность остатков остаются совершенно 
невыясненными. Один вид. Н. (ср. ?) девон Ми
нусинской и Тувинской впадин. 

Glyptophyton K r y s h t o f o v i c h , 1955. 
Тип рода — Gl. granulare Kryshtofovich, 1955; 
ср. девон, Минусинская впадина. Совершенно 
неясные в морфологическом отношении отпе-

. чатки прямых или изогнутых неразветвленных 
стеблевидных тел одинаковой ширины (5—7 мм) 
с неправильно расположенными грубыми попе
речными вздутиями и чередующимися с ними 
аналогичными вмятинами. Очень часто взду
тия и вмятины занимают лишь часть ширины 
стебля (?), как бы затухая к их середине. Не
смотря на частую встречаемость этих отпечат
ков, каких-либо других признаков, могущих 
выяснить систематическое положение ископае
мых, не было обнаружено (табл. VI, фиг. 6). 
Один вид. Ср. девон юго-восточной части 3 . Си
бири. 

Haspia K r a u s e l et W e y l a n d , 1929. 
Тип рода — Н. devonica Krausel et Weyland, • 
1929; ср. девон, Эльберфельд, 3 . Германия. 
Известны отпечатки фрагментов прямых осей с 
несколькими прерывающимися продольными 
ребрами, вероятно, тяжами проводящих пуч
ков, которые ведут к спирально расположенным, 
чередующимся, один или два раза вильчато 
разветвленным линейным боковым органам, 
каждый из которых снабжен проводящим пуч
ком. Эти боковые органы больше напоминают 
осевые органы, а не листья, хотя однозначно 
решить вопрос на имеющемся материале не 
представляется возможным (табл. IV, фиг. 6). 
Один вид. Н. девон Торгашина (Енисей у Крас
ноярска); ср. девон Эльберфельда. 

Totniphyton Z a l e s s k y , 1937. Тип рода — 
Т. primaevurn Zalessky, 1937; н. девон, р . Томь 
у устья р\ Осиповой, Кузбасс. Папоротникооб-
разное растение, состоит из довольно крепких, 
круглых и гладких главных стеблей диаметром 
до 1,5 см (при неполной длине более 50 см), 
отсылающих под углом около 45° во все сторо
ны с интервалами от 1,6 до 4,5 см боковые систе
мы ветвей с широко раскинутым в одной пло
скости габитусом (рис. 19). Ближе к верхушкам 
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- ветвление главных стеблей переходит из боко
вого к дихоподиальному. Боковые системы 
ветвей через 8—10 мм от основания бифуркиру-
ют под углом 75—90° на две ветви более тонко
го диаметра, которые в свою очередь также ди
хотомически разветвляются под широкими уг
лами до трех (а иногда до пяти) раз, при этом 
постепенно утоняясь. Веточки последнего по
рядка несут билатерально расположенные под 
прямыми углами очередные мелкие, сложно 
устроенные листоподобные органы, как у неко
торых видов p. Protopteridium (рис. 20). В мо
лодом (растущем) возрасте облиственные ве
точки обычно свернуты в плоскую спираль, как 
у молодых побегов современных папоротни
ков. Органы размножения точно еще не установ
лены, что затрудняет объединение p . Tomiphy-
ton с p. Protopteridium. Один вид. Н. девон 
Кузбасса и Минусинской впадины. 

Loganiella S t о 1 1 е у, 1925. Тип рода — 
Logania canadensis Stolley, 1925; н. девон, Ка
нада. Растение совершенно голое, лишенное да
же шипов, состоящее из главной оси диаметром 
до 1 см и из многочисленных побочных ветвей, 
часто собранных в пучки. На поверхности 
стеблей видна только мелкая продольная по
лосчатость. Органы спороношения неизвестны. 
Полагают, что это неясное растение по комби
нации дихотомического и симподиального раз
ветвлений больше походит на Psilophyton, чем 
на Rhynia, но фрагментарность остатков не 
позволяет уверенно отнести его ни к одному из 
них. Лучшие изображения остатков рода из 
В. Канады приводятся в работе Крейзеля и Вей-
ланда (Krausel u. Weyland, 1930). Один вид 
(табл. I I I , фиг. 8). Н. девон юго-восточной 
части 3 . Сибири (Торгашино, район Шира) и 
В. Канады. 

Brdggeria N a t h o r s t , 1915. Тип рода — 
В. norvegica Nathorst, 1915; ср. девон, 3 . Нор
вегия. Главная ось растения груборебристая, 
довольно толстая и крепкая. Боковые, более 
тонкие ветви отходят от главной оси под доволь
но открытыми углами, иногда заканчиваясь 
колосоподобными, цилиндрической формы спо
роносными органами шириной не менее 1— 1,5 см 
и длиной до 5 см. Спорангии многочисленные, 
мелкие, овальной или яйцевидной формы, рас
положены на колоске то очень плотно, то, на
оборот, довольно рыхло. На боковых ветвях 
наблюдаются более мелкие ветви (листья?), 
но их назначение остается невыясненным вслед
ствие плохой сохранности. По характеру раз

ветвления и верхушечному расположению спо
роносных колосков растение напоминает неко
торые псилофиты, но органы спороношения 
являются сильно специализированными (табл. 
VII , фиг. 3). Не менее трех видов. Н. девон Тор
гашина (Енисей, окрестности Красноярска) и 
шт. Вайоминг (США), ср. девон 3 . Норвегии. 

Aldanophyton K r y s h t o f o v i c h , 1953. 
Тип рода — Al. antiquissimum Kryshtofovich, 
1953; ср. кембрий, р . Чабда, бассейн р. Алдана. 
Трубчатые, дихотомически разветвленные стеб
ли (?) с клубневидно вздутым основанием, по
крытые шиповидными выростами (листьями?) 
в спиральном, но чаще более неправильном рас
положении. Диаметр трубок превышает 1 см, 
почти не меняясь в пределах каждого фрагмен
та. Поверхность отпечатков с отчетливой кнор-
риевидной скульптурой, состоящей из несколь
ко вытянутых в длину выпуклостей, обнаружи
вающих тенденцию к расположению вертикаль
ными и косыми рядами (орто- и парастихами). 
По внешнему виду остатки растения напомина
ют, с одной стороны, шиповатые псилофиты 
(Psilophyton Dawson), с другой —• древнейшие 
плаунообразные {Drepanophycus Goeppert, Ba
ragwanathia Lang et Cookson). На полученном 
в последнее время новом большом материале не 
наблюдалось ни проводящей системы, ни споро
носных органов, и поэтому вопрос о системати
ческом положении растения остается неясным. 
Трубчатый характер растения больше указыва
ет на его водорослевую природу. Если Alda
nophyton окажется водорослью, то и в этом слу
чае растение не потеряет филогенетического 
значения как самый достоверный и самый близ
кий предок древнейших наземных растений 
типа шиповатых псилофитов и древнейших лепи-
дофитов (табл. V, фиг. 1—3). Один вид. Н. и 
ср. кембрий бассейна р . Алдана. 

Duisbergia K r a u s e l et W e y l a n d , 1929 
Тип рода — D. mirabilis Krausel et Weyland, 
1929; ср. девон, Эльберфельд, 3 . Германия. 
Колонновидные, большей частью неразветвлен-
ные, внизу утолщенные толстые стволы высотой 
2—3 м, густо покрытые в верхней части со всех 
сторон своеобразными листьями с широкой, но 
мелко рассеченной по наружному краю пла
стинкой. Листья часто ближе к основанию объе
диняются в пучки и переходят в округлые низ-
бегающие на ствол стебли, как у Barrandeina. 
Расположение листовых органов вокруг ствола, 
вероятно, было спиральным. Наличие бугор
ков у их основания заставляет некоторых 
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исследователей предполагать присутствие лигу
лы, другие же оспаривают это предположение. 
Между стерильными листьями расположены 
цилиндрические, длиной 2—3 см, тупо приост-
ренные образования, усеянные мелкими ямками 
(как от уколов иголки), рассматриваемые как 
•спорангии или спорангиеносцы (спорофиллы?). 
Способ их прикрепления не выяснен. Об анато
мическом строении стволов известно, что в их 
внутренней зоне располагались многочисленные 
изогнутые, разобщенные и различно ориенти
рованные пластинки, вероятно, сложенные кси
лемой. Во внешней зоне такие же пластинки, 
но сгруппированные парами, расходятся луче
образно к листьям. Паренхиматозная ткань, в 
которой, по-видимому, размещались пластин
ки, как более нежная и мягкая, не сохранилась 
(рис. 17). Один вид. Ср. девон у Эльберфельда 
в 3 . Германии. 

Enigmophyton H o e g , 1942. Тип рода — 
Е. superbum Н б eg , 1942; ср. девон (или самые 
низы в. девона), Шпицберген. Растение значи
тельных размеров, с прямыми или дихотомиче
ски разветвленными осями одинаковой шири
ны, отсылающими в стороны более тонкие бо
ковые ветви неизвестного назначения. Листья 
крупные, широкие или клиновидно веерообраз
ные, разрезанные на лопасти различной шири
ны с многочисленными параллельными бифур-
кирующими жилками. Материал из Торгашина 
показывает, что реконструкция части растения, 
созданная Хёгом, вероятно, нуждается в уточ
нении. Части растения, интерпретированные 
им как стволы, являются скорее всего длинны
ми округлыми стеблями, отходящими от значи
тельно более толстых главных осей и заканчива
ющиеся на разных от них расстояниях клино
видно веерообразными плоскими листьями, рас
сеченными на лопасти на разную глубину, как 
это наблюдается у Barrandeina и Duisbergia. 
Была ли главная ось прямостоячей или гори
зонтальной, достоверно установить не удалось. 
Судя по розетковидному расположению листьев 
на одном отдельном образце, отнесенном к р . 
Platyphyllum, можно предположить вертикаль
ную ориентировку главного ствола, но такие 
«розетки» листьев могли возникать не только 
на тонкой верхушке прямостоячего ствола, 
но и на горизонтально расположенной оси. Воз
можно, что «розетки» листьев представляют са
мую юную стадию роста растения, когда глав
ная ось еще не сформировалась. Расположенные 
между листовыми органами более тонкие стебли 
с выражение боковым разветвлением, быть мо
жет, окажутся носителями спороносных орга
нов. Спороносные органы достоверно не уста
новлены, но. вполне возможно, что ими окажут

ся спороносные колоски из Шпицбергена, най- , 
денные совместно с остатками Enigmophyton 
и предположительно связанные Хёгом с этим 
растением (рис. 18; табл. VIII , фиг. 2). 
Два вида. Н. девон Торгашина, правый берег 
Енисея у Красноярска; ср. девон Шпицбергена. 

Platyphyllum D a w s o n , 1882. Тип рода — 
Cyclopteris brownii Dawson, 18,61; в. девон, 
с.-в. части США. Сборный род, охватывающий 
крупные веерообразные листья с бифуркирую-
щими жилками. Подобные отпечатки встреча
ются изолированно от других частей растений 
во всех трех отделах девонской системы и, ви
димо, принадлежат различным растениям (Enig
mophyton, Ginkgophyton, Barrandeina и др.). 
У некоторых листьев обнаружена проводящая 
система из трахеид. Отнесение подобных де
вонских листьев к сборному роду Psygmophyl-
lum Schimper, основанному Шимпером в 1870— 
1872 гг. в основном на верхнепалеозойских 
растениях, вряд ли можно считать оправдан
ным не только с морфологической точки зре
ния, но и с точки зрения различного возраста 
этих находок (табл. VII I , рис. 1). Не менее 
семи видов, но все они созданы на очень фрагмен
тарном материале и отличаются в основном раз
личной полнотой сохранности, а не твердо уста
новленными видовыми признаками. Н. девон 
3 . Сибири; н. девон Германии, ср. девон Шот
ландии, Германии, Шпицбергена, в. девон — н. 
карбон С. Америки и Европы. 

Moresnetia S t o c k m a n s, 1946. Тип 
рода — М. zalesskyi Stockmans, 1946; в. де
вон, Бельгия. Тонкие оси, являющиеся, веро
ятно, только частями растения, разветвляются 
равнодихотомически несколько раз (вероятно, 
более 4—5 раз), заканчиваясь очень тонкими 
дихотомически или дихоподиально разветвлен
ными концевыми ветвями, переходящими в пря
мо торчащие букетообразные пучки из очень 
мелких листьев. Более старые разветвления об
разуют очень открытый угол между дочерними 
ветвями, нередко приближающийся к прямо
му (до 80°). Углы последующих разветвлений 
становятся постепенно более острыми (до 30° 
и меньше). Все это создает необыкновенно рас
кинутый габитус для всей системы ветвления, 
почти не встречающийся у других до сих пор 
известных девонских растений. Участки осей 
между смежными бифуркациями всегда очень 
прямые и только концевые облиственные веточ
ки иногда слегка изгибаются. Каждый лист 
пучка узкотреугольной формы длиной до 4 мм, 
рассечен на две острозубчатые более или менее 
симметричные доли. Когда листья в пучке 
свернуты, последний принимает ложный вид 
плюски (обертки семени). В Минусинской 
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Рис. 21. Moresnetia zalesskyi Stockmans: реконструкция части растения (Stockmans, 1960 

с дополнениями А. Р. Ананьева), х 1 

котловине (Ленный лог) вместе с осями М. zales- лежность растения к птеридоспепмам W 21 • 
найдено крылатое семя типа карбоновых 5а- табл. VII , фиг. 1, 2) Один вид В дТвон з ' Си' 

maropsis, указывающее на возможную принад- бири и Бельгии 
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Т И П B R Y O P S I D A . М О Х О О Б Р А З Н Ы Е 

ОБЩАЯ ЧАСТЬ1 

Большое разнообразие многочисленных со
временных представителей типа мохообразных 
не получило сколько-нибудь полного отраже
ния в ископаемых флорах. Если печеночных 
мхов сейчас известно около 10 тыс. видов, а 
листостебельных мхов примерно 25 тыс., то 
в ископаемом состоянии мохообразных, вклю
чая виды сомнительного родства и малодосто
верных определений, насчитывается менее 200 
видов дочетвертичного возраста и около 300 ви
дов, произраставших в четвертичное время. 

В ископаемом состоянии чаще всего встреча
ются обрывки облиственных ветвей, стеблей 
или слоевищ, причем последние не всегда могут 
быть опознаны с достаточной точностью ввиду 
большого сходства с остатками других слоевищ
ных растений. 

Для ископаемых мохообразных характерна 
относительная устойчивость анатомо-морфоло-
гических признаков на всем протяжении дли
тельной, геологической истории, что делает 
возможным сопоставление их с современными. 
Успешное определение ископаемых образцов 
оказывается возможным только при хорошем 
знании всего богатства родовых и видовых при
знаков ныне живущих мохообразных. 

Наиболее плодотворными при изучении иско
паемых мохообразных оказались работы выда-

1 ющихся бриологов—HlHMnepa(Schimper), Фили-
бера (Philibert), Диксона (Dixon), Стира (Steere), 
Шафрана (Szafran) и известных палеоботани
ков — Уолтона (Walton), Гарриса (Harris), 
Лундблад (Lundblad), специально и разносто
ронне занимавшихся ископаемыми представи
телями этого типа растений. 

1 Составили И. И. Абрамов и Л. И. Савич-Любиц-
кая. 

В отношении определения родовой принад
лежности ископаемых спор мохообразных сдела 
но еще не так много. Как известно, споры 
мохообразных, папоротникообразных и, веро
ятно, псилофитовых из отложений палеозоя 
объединены в общие искусственные группы. 
Споры из более молодых отложений, вплоть до 
послеледниковых, чаще всего подразделяются на 
споры «Sphagnales» и споры «Bryales» без даль
нейшего уточнения. Однако за последние годы 
по спорам описано несколько видов сфагновых 
мхов (Болховитина, 1959, и др.). 

В систематической части описания и рисунки 
ископаемых спор Naiadita, Ricciosporites, Нера-
ticae, Sphagnobrya, Eubrya и Sporogonites вы
полнены Л. С. Короткевич.' 

Последовательность расположения родов и 
более крупных таксономических единиц пече
ночников принята по новейшей системе Мюлле
ра (Mtiller, 1951 —1954), а листостебельных 
мхов — в основном по системе Флейшера-Бро-
теруса (1924—1925). 

Рисунки для общей части взяты из определи
телей и флор у ряда авторов, для систематиче
ской части в основном повторены рисунки и 
фотографии оригинальных работ, а частично 
использованы микрофотографии по материалам 
А. Л. и И. И. Абрамовых. При описании иско
паемых родов использована вся доступная ли
тература. 

История изучения 

Изучение мохообразных, сохранившихся в 
ископаемом состоянии, продолжается более ста 
лет. В 1828 г. Броньяр (Brongniart, 1828) по 
образцам третичного возраста из Франции опи
сал несколько представителей из установлен-
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ного им для ископаемых листостебельных мхов 
p. Muscites. Работой Броньяра и было, по суще
ству, положено начало изучению ископаемых 
мохообразных. 

В течение последующих лет исследование ян
тарных флор значительно обогатило сведения 
каколистостебельных.так и о печеночных мхах. 
В работе Гёпперта и Берендта (Goeppert и. Ве-
rendt, 1845) наряду с листостебельными мхами 
из p. Muscites Гёппертом были впервые описа
ны три вида печеночных мхов из балтийского 
янтаря эоценового возраста, отнесенные к сбор
ному роду Jungermanites Goeppert. Позже на 
основании изучения 28 кусков янтаря, собран
ных Менге, Гёпперт (Goeppert, 1853) выделил 
11 видов печеночных мхов (включая три ранее 
описанных), которые он отнес к пяти родам в 
качестве видов, тождественных современным. 
В отношении листостебельных мхов он посту
пил сходным образом, однако не отождествляя, 
а только сравнивая обнаруженные виды с со
временными. Такой путь исследования, когда 
ископаемые образцы полностью идентифициру
ют с современными и описания сопровождают 
указаниями на их.современное распростране
ние, подвергся серьезной критике. Готтше 
(Gottsche, 1886), известный специалист того 
времени по печеночным мхам, пересмотрел кол
лекцию Гёпперта и установил принадлежность 
печеночников, включенных в янтарь, к пяти 
родам (Frullania, Lejeunea, Radula, Scapania, 
Jungermania), но почти каждый исследованный 
образец получил у него свое видовое название. 
Готтше наметил 27 новых видов и одну разновид
ность, не снабдив их, однако, описаниями и 
изображениями. Отсутствие описаний привело 
к тому, что работы Гёпперта и Готтше почти не 
используются. 

В распоряжении Каспари (Caspary, 1886) на
ходилось уже свыше 60 кусков янтаря только 
с печеночными мхами. Он описал, сопровождая 
описание изображениями, из янтаря 17 новых 
видов и одну разновидность, частично переоп
ределив сборы Менге. Клебс (in Caspary, 1906— 
1907) повторно опубликовал дополненные опи
сания тех же видов мохообразных с альбомом их 
изображений. Основное значение работ Каспа
ри заключается в том, что в них содержится на
иболее полная сводка по ископаемым акрогин-
ным юнгерманиевым печеночникам. В результа
те изучения листостебельных мхов из янтаря 
было обнаружено несколько видов верхоплод
ных мхов, которые в ископаемом состоянии 
известны по единичным указаниям, в боль
шинстве с сомнительными видовыми определе
ниями. 

Впоследствии Мэгдефрау (Magdefrau, 1957) 
описал из янтаря один вид печеночника из 

p. Frullanian один вид листостебельного мха из 
p. Muscites. 

В сводной работе Шимпер (Schimper, 1869, 
1874) повторяет указания других авторов, в ча
стности Гёпперта, и приводит личные данные и 
некоторые критические соображения. Сапорта 
(Saporta, 1888) привлек к изучению ископаемых 
мхов известного бриолога Филибера, который 
описал ряд видов и p. Palaeothecium, хотя его 
авторство в названиях не отмечается, а сохра
няется за Сапорта. 

Особого внимания заслуживают работы Рено 
и Цейлера (Renault et ZeiПег, 1885), где из 
в. карбона описан листостебельный мох, близкий 
по признакам к политриховым. Линье (Lignier, 
1914) описал еще один образец из отложений 
того же возраста. Эти два вида, отнесенные к 
p. Muscites, являются наиболее древними пред
ставителями листостебельных мхов. 

Для всех палеоботанических работ XIX в. в 
отношении мохообразных характерно изучение 
объектов без применения микроскопической ме
тодики, что заставляет ко многим определениям 
относиться как к малодостоверным. Не менее 
характерно почти полное отсутствие специаль
ных работ, посвященных изучению ископаемых 
мохообразных. Печеночные и листостебельные 
мхи приводились обычно в общем перечне иско
паемой флоры. 

Специализация многих палеоботаников в 
XX столетии по определенным геологическим 
периодам привела к тому, что палеоботаниче
ские работы большей частью по-прежнему пу
бликовались в виде традиционных ископаемых 
флор. Подробные описания отдельных видов и 
новых родов ископаемых мхов встречаются в 
сводных флористических работах Ноултона 
(Knowlton, 1894, 1926), А. Н. Криштофовича 
(1920 и др.), К. и Е. Рид (С. Reid а. Е. Reid, 
1915; Е. Reid, 1920), Берри (Berry, 1928), Кирх-
геймера (Kirchheimer, 1936). 

Наряду с этим намечается все большая спе
циализация палеоботаников по отдельным систе
матическим группам растений, в результате чего 
обычно в одной работе уже больше не приводят
ся сведения о печеночных и листостебельных 
мхах. Обстоятельные исследования печеночных 
мхов были проведены Уолтоном (Walton, 1923, 
1925—1928) с применением новой методики, 
позволившей микроскопически исследовать 
объекты. Больших успехов в изучении ископа
емых печеночникбв достиг Гаррис (Harris, 
1931, 1938, 1939, 1942), который успешно 
предпринял детальнейшее изучение Naiadita. 
Точно так же Лундблад (Lundblad, 1954, 1955) 
осуществила интересные исследования, позво
лившие разобраться в действительном система
тическом положении некоторых печеночников. 
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Кроме того, ею составлен один из первых обзо
ров истории изучения печеночных мхов, затра
гивающий отдельные вопросы. 

Ряд ценных исследований ископаемых листо
стебельных мхов был выполнен Диксоном, Ста
ром и др. Диксон (Dixon, 1927) составил полную 
сводку ископаемых листостебельных мхов с 
указанием всех известных местообитаний. Стир 
(Steere, 1946) произвел ревизию североамери
канских ископаемых печеночных и листосте
бельных мхов; его работа приобретает и общее 
методическое значение, особенно в номенклатур
ных вопросах. 

Для изучения листостебельных мхов из позд-
нетретичных отложений, в основном из плио
цена и отчасти из миоцена, большое значение 
имеют работы польского бриолога Шафрана 
(Szafran, 1948, 1949, 1958), который, изучив 
их микроскопически, применил микрофотогра
фии. 

Длительное время отсутствовали какие-либо 
сведения об ископаемых сфагновых мхах, и 
в связи с этим упорно высказывалась точка 
зрения об их обособлении в четвертичное время. 
Только в 1932 г. Арнольдом (Arnold, 1932) 
были найдены кусочки ткани веточных листьев 
сфагнов в верхнемеловых лигнитах Гренландии. 
Значительно раньше Шимпером (Schimper, 1869) 
приводились сфагновые мхи из третичных от
ложений, однако многие палеоботаники отри
цали их достоверность. Рейсингером (Reissin-
ger, 1950) были найдены листья сфагновых 
мхов и их споры в отложениях лейаса близ 
Нюрнберга. 

После этого нет оснований сомневаться в до
стоверности других находок, поскольку, кроме 
того, споры сфагновых мхов широко изве
стны начиная с юры и особенно в третичное 
время. 

Последние годы, в связи с дальнейшим раз
витием спорово-пыльцевого метода, уделяется 
внимание изучению спор мохообразных, однако 
небольшие различия в величине и форме спор 
позволяют в основном различать только споры 
Bryales от спор Sphagnales. Большие возмож
ности в этом отношении обнаружила Нокс 
(Knox, 1939, 1949) при изучении спор пече
ночных мхов. 

В 1955 г. вышла сводка Эндрюса (Andrews, 
1955), где, наряду с названиями родов других 
ископаемых растений, приводятся названия ро
дов предположительно вымерших мохообраз
ных. 

До последнего времени сведения об ископае
мых мхах, обнаруженных на территории Со
ветского Союза, в основном ограничивались от
дельными указаниями в работах Шмальгаузена, 
Залесского, Криштофовича, Принады и др. Для 

СССР из листостебельных мхов были известны 
по одному виду из родов Musettes и Calliergon, 
из печеночных — один вид p. Hepatkites и 
шесть видов из p. Thallites. 

В 50-х годах появилась сводка Л. И. Савич-
Любицкой (1954) по ископаемым листостебель-
ным мхам (в мировом объеме), статьи А. Л. и 
И. И. Абрамовых (1955, 1956, 1959) о плиоце
новых листостебельных мхах 3 . Закавказья и 
Н. Камы, работы М. Ф. Нейбург (1956, 1960) 
о листостебельных мхах из пермских отложе
ний СССР и статья Г. П. Радченко (1956)1 об 
ископаемом печеночнике из p. Ricciopsis. 

Только теперь становится все более очевид
ным, что история изучения ископаемых мохо
образных, которая насчитывает свыше ста лет, 
все время находилась в тесной зависимости от 
совершенства методики отбора образцов и от тех
ники их изучения. Уже давно установилось 
мнение, что дочетвертичное время бедно мохо
образными. Это мнение, по существу, характе
ризовало лишь фактический уровень современ
ной изученности ископаемых мохообразных. Тем 
не менее для объяснения бедности дочетвертич-
ных отложений ископаемыми мохообразными 
было высказано несколько точек зрения. Одни 
видели причину в позднем филогенетическом раз
витии мохообразных. Другие считали основной 
причиной отсутствие устойчивых сосудистых и 
кутикулярных тканей, характерных для дру
гих высших растений. Третьи находили, что 
меньшая устойчивость мхов при фоссилизации 
обусловлена своеобразием клеточных оболочек, 
только в незначительной части состоящих из 
целлюлозы, а также поздним появлением в этих 
оболочках противогнилостного вещества — 
«сфагнола» (фенольного гдикозида). 

Более мелкие и более нежные по сравнению 
с листостебельными мхами печеночники хуже 
сохраняются в ископаемом состоянии. По дан
ным Гамса, ископаемые печеночники составляюе 
лишь 3,8% общего числа ископаемых мхов. Из 
четвертичных отложений известно 250 видов 
мхов и только 20 видов печеночников. Однако 
остатки печеночников из более древних отложе
ний (палеозоя и мезозоя) известны в большем 
количестве, чем остатки листостебельных мхов. 
Тогда как общее число ископаемых печеночников 
составляет 35 видов, количество мхов за тот же 
отрезок времени не превышает трех видов, вклю-

1 Описанные и изображенные Г. П. Радченко (1956, 
стр. 190, табл. XXXIV, фиг. 1, 3) новый род Ricciopsis 
Radczenko gen. nov. с видом R. obrutchevii (Neuburg) 
comb, nov., по нашему мнению, не является печеноч
ником, поэтому и не включен в нашу сводку. Кроме 
•того, p. Ricciopsis был установлен в 1954 г. Лундблад 
(Lundblad, 1954, S. 387, Fig. А), вследствие чего отпа
дает и родовое название Ricciopsis Radczenko. 
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чаемых в сборный род Musettes (карбон — 
в. мел); относительно недавно в отложениях ме
зозоя был обнаружен p. Sphagnum (юра — мел). 

Однако за последнее время М. Ф. Нейбург 
(1956, 1960) были обнаружены довольно много
численные остатки листостебельных мхов в виде 
отпечатков и фитолейм с прекрасно сохранив
шейся клеточной структурой в пермских от
ложениях Советского Союза. На этом основании 
М. Ф. Нейбург полагает, что изучению иско
паемых мохообразных уделялось недостаточно 
внимания, чем и объясняется малочисленность 
палеонтологических находок. 

История изучения ископаемых мохообразных 
может быть подразделена на следующие периоды: 

1) изучение ископаемых остатков мохооб
разных по отпечаткам и включениям в янтаре 
без применения микроскопической методики 
изучения (1828—1912 гг.); 

2) изучение ископаемых мохообразных по 
отпечаткам с применением микроскопической 
методики изучения, но без использования спе
циальной методики отбора образцов (1913— 
1947 гг.); 

3) изучение ископаемых мохообразных с 
применением специальной методики отбора и 
выделения ископаемых образцов при микроско
пическом изучении объектов (с 1948 г.). 

Редкие находки ископаемых мхов и печеноч
ников определили незначительные успехи па
леоботанического изучения этого типа расте
ний, ныне широко распространенного почти 
на всех континентах. До последнего времени 
ископаемые представители мохообразных не 
приобрели стратиграфического значения, а их 
изучение не способствовало выяснению филоге
нетических связей. Тем не менее нельзя не 
согласиться с М. Ф. Нейбург, что при система
тическом и тщательном изучении эта группа 
будет иметь значение для стратиграфии конти
нентальных отложений разного возраста. Ра
боты Гарриса и Лундблад свидетельствуют о 
больших возможностях использовать получен
ные материалы для уточнения истории развития 
печеночных мхов, так же как данные Нейбург 
для выяснения истории листостебельных мхов. 

Принципы систематики 
Опыт, накопленный за длительное время 

изучения ископаемых организмов, свидетель
ствует о том, что в основу классификации 
ископаемых должна быть положена единая 
система, принятая для классификации совре
менных видов. Вместе с тем нельзя не учи
тывать известного своеобразия, связанного с 
изучением ископаемых групп. Плохая сохран

ность образцов и неполнота сведений о морфоло-
го-анатомических признаках с первых шагов 
изучения поставили исследователей перед не
обходимостью установить искусственные роды 
для некоторых мохообразных, обнаруженных 
в ископаемом состоянии. Так, в 1828 г. Бронь-
яром для ископаемых листостебельных мхов был 
предложен p. Musettes, а в 1845 г. Геппертом 
для печеночных мхов—p. Jungermanites. Некото
рые сборные роды из-за признаков, положенных 
в основу их выделения, будут постоянно оста
ваться искусственными, предложенными для 
удобства систематизации накапливающегося ма-: 
териала. Видовой состав этих родов может 
меняться. Другая категория ископаемых родов 
относится к группе неясного систематического 
положения. Дополнительное изучение и новые 
материалы позволят определить их родственные 
связи и уточнить объем рода. 

Мохообразные в основном относятся к таким 
организмам, обнаружение и изучение которых 
нуждается в микроскопическом исследовании 
и обычно затрудняется плохой сохранностью. 
Однако при их изучении, как правило, не воз
никает необходимости в морфологической и 
систематической корреляции отдельных орга
нов. Такая необходимость появляется только 
при обособленном нахождении спорогонов. Фи-
либером в работе Сапорта (Saporta, 1888) 
уже давно было предложено все ископаемые 
спорогоны листостебельных мхов, при отсут
ствии возможности отождествить их с определен
ным родом, относить к сборному роду Palae-
othecium Saporta. 

Попытка Н. А. Щекиной (1959) по спорогону 
из среднемиоценовых отложений Львовской 
области определить Desmatodon heimii была 
признана А. С. Лазаренко (1960) несостоя
тельной. 

Классификация мохообразных разработана 
недостаточно. Тип Bryopsida чаще всего под
разделяется на два класса: Hepaticae и Musci. 
Нередко из печеночных мхов в качестве само
стоятельного класса выделяют антоцеротовые 
(Anthocerotae), а из листостебельных — сфаг
новые (Sphagnidae). 

При классификации ископаемых мохообраз
ных, не поддающихся более точному определе
нию, устанавливаются сборные роды в качестве 
аналогов крупных таксономических подразде
лений: классов, подклассов, семейств. Более 
точное систематическое положение ископаемых 
определяется отнесением их к роду, аналогич
ному более низкой таксономической единице. 
Сборные роды обычно называются измененным 
названием рода, типичного для соответствую
щего семейства, или измененным названием 
семейства, класса. 
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До критического пересмотра номенклату
ры ископаемых печеночников Уолтоном (Wal
ton, 1925) для всех ископаемых растительных 
остатков, сходных с печеночниками, широко 
использовалось название Marchantites. 

Род Marchantites был впервые установлен 
Броньяром (Brongniart, 1849) по хорошо со
хранившимся фертильным остаткам печеноч
ника из эоцена Франции. Уолтон указывает, 
что использование названия Marchantites для 
слоевищных растений неизвестного родства 
может послужить причиной значительной пута
ницы, во избежание которой он и ввел новый 
род Thallites. К p. Thallites Уолтон относил 
все ископаемые растения, ранее включавшиеся 
в p. Marchantites, за исключением находящихся 
в несомненном родстве с сем. March ant iaceae. 
Род Marchantites Brongniart, emend. Walton 
был ограничен печеночниками, сходными с 
типом p. М. sezannensis, у которого были выяв
лены маршанциевые воздушные поры, брюшные 
чешуйки, воспроизводящие органы на под
ставках и выводковые корзиночки на слое
вище. 

Уолтоном (1925) был установлен еще новый 
род Hepaticites, использованный им для иско
паемых слоевищных растений, обнаруживаю
щих некоторые определенные признаки пече
ночных мхов. Практически таким признаком 
является наличие у растений одноклеточных, 
неразветвленных ризоидов, характерных для 
печеночника. 

Лундблад (Lundblad, 1955) было предложено 
еще более сузить объем p. Marchantites, огра
ничив его членами подпорядка Marchantiineae 
и исключив из него членов двух остальных 
подпорядков — Sphaerocarpineae и Ricciineae. 
Однако Marchantiineae содержат, помимо сем. 
Marchantiaceae, ряд других семейств, отличаю
щихся существенными признаками. Также и 
p. Marchantia в этой группе не является един
ственным родом, который может быть обнаружен 
при изучении ископаемого материала. На ос
новании всех этих соображений Лундблад опи
сывает новый род Marchantiolites, относя его 
к Marchantiineae, и один новый род — Ricci-
opsis, отнесенный к Ricciineae. 

Стир (Steere, 1946), критически пересмотрев 
номенклатуру американских ископаемых пече
ночников, изменил объем p. Jungermanites 
Goeppert, ограничив его акрогинными юнгер-
маниевыми. Для ископаемых анакрогинных 
юнгерманиевых им был предложен новый род 
Metzgeriites, в который из рода Hepaticites 
переведен только один гренландский вид. Ос
тальные гренландские виды ввиду их неопре
деленного родства с анакрогинными юнгерма-
ниевыми оставлены в объеме p. Hepaticites. 

Сходные принципы были положены Старом 
и в основу ревизии номенклатуры ископаемых 
листостебельных мхов. 

Род Muscites, установленный Броньяром 
(Brongniart, 1828), было предложено сохранить 
для ископаемых растений, несомненно относя
щихся к листостебельным мхам, систематиче
ское положение которых не может быть опреде
лено более точно. На том же основании к р. 
Polytrichites Britton предлагалось относить ис
копаемые листостебельные мхи, сходные по 
своим признакам с политриховыми мхами (Ро-
lytrichales). 

Род Dicranites Klebs (in Caspary, 1907) пони
мается в объеме ископаемых верхоплодных 
листостебельных мхов, родовая принадлеж
ность которых не выявлена. 

Стир (1946) дополнительно установил новый 
p . Palaeohypnum для ископаемых бокоплодных 
мхов неопределенного систематического поло
жения. При этом он ссылался на то, что 
р. Нурпит, к которому обычно относили ископа
емые бокоплодные мхи, сильно перегружен, 
а его современное понимание допускает вклю
чение только узкого круга видов. Однако Стир, 
по-видимому, упустил, что задолго до него 
Эттингсхаузен (Ettingshausen, 1853) фактически 
уже предложил название рода для ископаемых 
бокоплодных мхов, описав из эоцена Геринга 
в Австрии Hypnites haeringianus. Позже Шим-
пер (Schimper, 1869) сближал вид Эттингсха-
узена с Drepanocladus aduncus. 

На этом основании нам кажется уместным 
сохранить оба рода: к p. Hypnites Ettingshausen 
относить ископаемые бокоплодные мхи неясного 
систематического положения, листья которых 
имеют одну жилку, а к р . Palaeohypnum Steere — 
бокоплодные мхи с листьями без жилки или с 
двойной жилкой. 

В последнее время М. Ф. Нейбург (1956, 
1960) предложила вводить новые родовые на
звания для ископаемых мхов, если имеются 
признаки, позволяющие отличать одни родовые 
группы мхов от других. Исходя из таких впол
не естественных предпосылок, которые уже 
давно используются в систематике ископаемых 
мохообразных, М. Ф. Нейбург практически 
выделила роды по местонахождениям. 

Род Intia Neuburg объединяет виды, которые, 
насколько можно судить по описаниям к изоб
ражениям, не являются родственными и могут 
относиться к разным семействам. Таким обра
зом, номенклатура, принятая для ископаемых 
мохообразных, предполагает как искусственные 
сборные роды, так и естественные, установле
ние которых нуждается не только в детальном 
изучении, но и требует выяснения их система
тического положения. 
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Историческое развитие и географическое 
распространение 

В настоящее время ископаемые остатки мохо
образных известны почти на всех континентах. 
Однако в большинстве случаев обнаружены 
отдельные, иногда далеко отстоящие друг от 
друга местонахождения нередко только еди
ничных видов. Обобщая данные, полученные в 
результате изучения ископаемых с применени
ем различных методов современного исследова
ния, можно утверждать, особенно судя по спо
рам Eubrya и Sphagnobrya, что в прошлые 
эпохи мохообразные были распространены по 
всей поверхности земного шара. 

Отсутствие достаточно полных одновозраст-
ных ископаемых моховых флор лишает возмож
ности произвести сопоставления и заставляет 
ограничиваться сравнением с современным мохо
вым покровом. Географическая и возрастная 
приуроченность мохообразных, несомненно, су
ществовала издавна, хотя об этом свидетель
ствуют только отдельные отрывочные данные. 
Насколько удалось установить, для палеозоя 
сейчас известно семь видов печеночников, из 
них один сомнительный, и 14 видов листо
стебельных мхов (10 родов). Для мезозоя 
установлено 14 видов печеночников и шесть 
образцов определены до рода; большая часть 
этих видов ввиду их сомнительного системати
ческого положения включается в p. Thallites. 
Сведения о мезозойских листостебельных мхах 
еще беднее и ограничиваются одним предста
вителем p. Sphagnum и двумя из p. Musettes. 
Значительно более богаты и разнообразны 
третичные и особенно верхнетретичные флоры, 
среди них число печеночников достигает 13 
родов и 35 видов, а листостебельных — 75 
родов и 134 вида. 

О распространении мохообразных по поверх
ности Земного шара в разные периоды геоло
гической истории судить еще очень трудно. 
Для палеозоя находки листостебельных мхов 
известны только из центральной Европы и 
из зон умеренного климата Евразии. Место
нахождения ископаемых печеночников в основ
ном приурочены к Голарктике и только по 
одному виду указывается из Бразилии и Авст
ралии. Примерно так же распределены место
нахождения мезозойских моховых флор: лис-
тостебельные мхи единично известны из Евро
пы, С. Америки и Ю. Африки, а печеночники, 
кроме северного полушария, единично встрече
ны в горных породах Австралии, Патагонии и 
Ю. Африки. Существенно не изменяется карти
на расположения даже третичных моховых иско
паемых флор, Листостебельные и печеночные 
мхи определены преимущественно из отложений 

Европы и С. Америки, единично известны из 
Азии. Кроме того, единичные находки листо
стебельных мхов указываются для Австралии 
и с о-ва Кергелен. 

Таким образом, большинство местонахожде
ний приурочено к умеренной зоне Голарктики 
и характеризуется более теплолюбивым мохо
вым комплексом видов, чем современный. Из
вестное сосредоточение третичных лесных мхов 
обнаруживает флора балтийского янтаря, в 
составе которой преобладают эпифитные или 
придревесные виды. В их числе представлены 
такие роды печеночников, как Frullania, Lejeu-
пеа, Marchesinia, Madotheca, Radula, Pla-
giochila, которые обнаруживают несомненные 
связи с тропиками и большее, нежели сущест
вующее сейчас, разнообразие видов. 

Тропический пояс почти совсем лишен мес
тонахождений ископаемых мхов, только в ян
таре из Бирмы был обнаружен один вид р. 
Hypnodendron. 

Конфигурация распространения видов в раз
ные эпохи изменялась, и даже в плиоцене ареа
лы видов, тождественных современным, суще
ственно отличались. Ареалы мхов в прошлом 
были более широкими, как об этом свидетель
ствует нахождение в плиоцене Польши суб
тропических и тропических видов Pleuropus 
euchloron, Pinnatella sp., найденных также в 
плиоцене Ревера близ голландско-германской 
границы, Ectropothecium sp., Papillaria sp. , 
Claopodium sp., Eriodonsp. Об этом же гово
рит произрастание в эоцене индомалайского 
вида Ephemeropsis tjibodensis в Центр. Ев
ропе. 

Еще нет реальной возможности от географии 
местонахождений ископаемых остатков мохо
образных перейти к географии мхов прошлых 
эпох. Этому препятствуют прежде всего 
немногочисленные местонахождения и очень бед
ный видовой состав ископаемых флор. 

Экология 

Мохообразным, как и другим растительным 
организмам, по-видимому, в прошлом были 
свойственны те же закономерности расселения 
по поверхности Земли, отличающиеся только 
в силу иных физико-географических условий 
и экологической приспособленности видов. 
М. Ф. Нейбург (1956, 1960) считает, что сход
ство организации пермских ископаемых мхов с 
современными позволяет предполагать произ
растание их в сходных экологических условиях. 
На этом основании делается даже вывод о 
возможном существовании в пермское время 
на Ангарском материке низинных и верховых 
болот. На самом деле, широкая экологическая 
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амплитуда многих мхов совмещается с отно
сительным морфологическим консерватизмом: 
скальные мхи горных вершин встречаются на 
заболоченных участках тундровой зоны, мхи, 
растущие на стволах деревьев на юге, в север
ных широтах переходят на каменистые суб
страты. 

В экологическом отношении ископаемые 
мохообразные расчленяются на ряд групп, 
и нет никаких оснований предполагать эко
логическую однородность одновременно и тер
риториально близко произраставших видов. 
Имеются все основания для того, чтобы раз
личать водные мхи и в их числе виды родов 
Dichelyma и Fontlnalis, болотные — Philono-
tis, Calliergon, Calliergonella, Cratoneuron, Hyg-
rohypnum, Drepanocladus и вероятные скальные 
мхи из родов Kiaeria и Grimmia. 

В экологическом отношении все же преобла
дают заведомо лесные мхи как по числу видов, 
так и по их встречаемости в ископаемом со
стоянии. Среди них следует отметить из пече
ночников — приведенные выше эпифитные ви
ды, из листостебельных мхов — Ctenidium, Thu-
idium, Thamnium, Homalothecium, Brachythe-
cium, Eurhynchium, Cirriphyllum, Neckera, Ano-
modon и др. Что касается пермских ископаемых 
мхов, то и среди них по характеру структуры 
листа в первую очередь следует ожидать лесные 
виды. В этом отношении меньше всего сомнений 
возникает по поводу видов p. Intia. 

Заслуживает внимания то обстоятельство, 
что в составе ископаемых флор из лесных мхов 
совершенно отсутствуют такие теперь широко 
распространенные виды, как Pleurozium schre-
berl, Ptilium crista-castrensis, Dicranum un-
dulatum и D. scoparium, единично представлены 
роды Hylocomlum и Rhytidiadelphus. Отсутству
ет также обычный лугово-лесной вид увлаж
ненных местообитаний Climacium dendroi-
des. 

Видовой состав бриофлоры исторически из
менялся в тесной связи с общегеографическими 
изменениями в результате частичного вымира
ния и миграций. Ему были свойственны релик-
товость видов и эндемизм, которые со временем, 
несомненно, будут лучше выявлены. Фациаль-
ное разнообразие условий произрастания на
кладывало заметный отпечаток на видовой со
став флор. 

Филогения 

Филогения мохообразных — предмет много
численных споров, касается ли это происхож
дения, родственных связей внутри типа или 
связей с другими группами растений. Спорность 
их систематического положения обусловливает

ся многими причинами, и одной из них является 
бедность палеонтологических данных, несколь
ко пополнившихся лишь за последнее время. 

Мохообразные — наиболее просто органи
зованные архегониальные растения, представ
ляющие древнюю и обособленную линию раз
вития. По исследованиям С. Н. Наумовой 
(1939), уже в докембрийских отложениях встре
чаются разнообразные споры, относящиеся к 
мохообразным, папоротникообразным и, по мне
нию А. Н. Криштофовича (1956), к псилофито-
вым. 

Некоторые черты в развитии архегониальных 
растений, отчетливо проявляющиеся у мохо
образных в процессе оплодотворения, в особой 
физиологической роли фотосинтезирующей по
ловой генерации и в приуроченности подавля
ющего большинства видов к условиям значи
тельной увлажненности субстрата и атмосферы,, 
позволяют искать их предков среди водных 
растений. Это обстоятельство уже давно натолк
нуло на мысль о генетической связи мохо
образных с водорослями. Большинство иссле
дователей в качестве предковых форм мохо
образных выдвигает зеленые водоросли и лишь 
немногие — бурые или красные водоросли. 
В первых филогенетических схемах именно в 
мохообразных видели промежуточное звено на 
пути прямого развития от морских водорослей 
к папоротникообразным. В дальнейшем свое
образие циклов развития и другие анатомо-
морфологические различия заставили произ
водить их от общих предков в виде двух само
стоятельных ветвей растительного мира. Од
нако в последующие годы мысль об общности 
происхождения мохообразных и папоротнико
образных получает другое направление; вы
сказываются соображения в пользу отчленения 
мохообразных от папоротников путем жизнен
ного обособления заростков папоротников. 

Таким образом, наметились принципиальные 
расхождения во взгляде на происхождение 
мохообразных. С одной стороны, остаются 
сторонники представлений о непосредственной 
генетической связи мохообразных с водными 
растениями через один из типов водорослей, 
преимущественно зеленых. Появление мохооб
разных объясняется тогда как следствие выхода 
растений на сушу или же как осуществление 
одной из попыток выхода растений на сушу. 
С другой стороны, обособление мохообразных 
рассматривают как результат расселения по 
поверхности Земли первых поселенцев суши в 
форме псилофитов или папоротников. 

В соответствии с этим одни полагают, что 
мохообразные происходят от водорослевых 
предков и дают начало папоротникообразным. 
Другие видят в водорослях общих предков-
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архегониальных растений, в дальнейшем раз
вивавшихся по расходящимся линиям эволю
ционного развития, одна из которых слепо 
заканчивается в виде мохообразных. Третьи счи
тают, что мохообразные отошли от псилофито
вых или папоротникообразных с последующей 
редукцией спорофита и усложнением гамето-
фита. Вопрос остается открытым, требующим 
еще дальнейших исследований. Ответ на него 
может быть найден только с учетом палеобота
нических материалов, так как каждая из точек 
зрения предполагает разную соотносительную 
древность этих групп и их разновременное 
обособление. 

Внутренние генетические связи чаще всего 
намечаются в соответствии с одной из двух 
наиболее распространенных точек зрения на 
развитие мохообразных: прогрессивной или 
регрессивной,' иначе называемой редукционной. 
В основу их положены представления об ус
ложнении или упрощении строения гаметофита. 
По прогрессивной гипотезе наиболее примитив
ными являются слоевищные печеночники, ко
торые дали начало облиственным юнгермани-
евым печеночникам с последующим обособле
нием листостебельных мхов. Согласно пред
ставлениям регрессивной гипотезы, наиболее 
эволюционно продвинутыми нужно считать сло
евищные печеночники, тогда как листостебель-
ные печеночники и мхи представляют собой 
исходные формы в развитии типа мохообразных. 

Веттштейн, обосновавший регрессивную ги
потезу, предполагал, что эволюция всех архе
гониальных растений пошла по пути редукции 
гаметофита в наземных условиях, вследствие 
чего слоевищные печеночники с более просто 
устроенным гаметофитом имеют вторичное про
исхождение. 

Используя данные сравнительной морфоло
гии, цитогенетики, экологии и географии, а 
также изучения истории развития, представи
тели прогрессивной гипотезы развития мохо
образных приводят доказательства в пользу 

признания печеночных мхов более примитив
ными по сравнению с листостебельными мхами. 
Среди печеночников они считают слоевищные 
формы исходными для листостебельных. 

При сопоставлении этих двух гипотез обра
щает на себя внимание то обстоятельство, что 
среди печеночников роды наиболее полиморф
ные и богатые, часто с нерезко отграниченными, 
по-видимому, молодыми видами, принадлежат 
к листостебельным юнгерманиевым. Слоевищ
ные печеночники и особенно маршанциевые 
большей частью представлены монотипными 
или олиготипными, широко распространенными 
родами с большой консервативностью видовых 
признаков. Только седьмая часть печеночников 
относится к слоевищным, большинство же про
израстающих сейчас видов печеночников — 
л истостебел ьные. 

Во всяком случае выведение листостебельных 
форм от слоевищных представляет меньше 
трудностей по сравнению с выведением слое
вищных от листостебельных. Л истостебел ьные 
юнгерманиевые печеночники, вероятно, обра
зуют параллельные ветви развития, не обна
руживающие особого родства между собой. 

Палеонтологические данные представляют еще 
мало материала для обоснования существую
щих точек зрения, особенно ввиду почти пол
ного отсутствия в ископаемом состоянии органов 
размножения. Крупные подразделения пече
ночников и мхов обособились уже очень давно, 
по-видимому, в силуре или еще раньше. Из 
карбона и перми известны остатки как слое
вищных печеночников, так и листостебельных 
мхов, более нежные листостебельные печеноч
ники сохранились лишь в третичных отложе
ниях. Пермские листостебельные мхи, обнару
женные М. Ф. Нейбург, поражают значитель
ным сходством своего строения с современными 
формами. Имеется все основания считать, что 
основные группы мохообразных были представ
лены к концу палеозоя или оформились в начале 
мезозоя. 

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ 

К типу Bryopsida (мохообразных) относятся 
простейшие, автотрофные наземные архего-
ниальные растения с ясно выраженным пра
вильным, ритмическим чередованием полового 
(гаплоидного) и бесполого (диплоидного) поко
лений, или фаз развития (гаплофаза, дипло-
фаза), в жизненном цикле которых оба поколе
ния взаимно связаны, но с преобладанием 
полового поколения над бесполым. Половое 
поколение (гаметофит) — зеленое растение, спо
собное к фотосинтезу. 

Бесполое поколение (спорофит) возникает 
на половом, остается с ним всегда в органи
ческой связи, значительно меньше гаметофита 
и развивается в основном за счет продуктов 
его ассимиляции. Функции спорофита обыч
но сводятся к функциям спорангия, поэтому 
его самостоятельность относительна. Из спо
ры вырастает пластинчатая или ветвящаяся 
нитевидная протонема, на ней образуются 
почки, из которых развиваются зеленые мо
ховые растения. 
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Гаметофит — слоевищный или расчленен на 
стебель и листья, к субстрату прикрепляется 
ризоидами. Проводящая система простого стро
ения, без настоящих сосудов. 

Половые клетки (гаметы) образуются внутри 
многоклеточных органов полового воспроиз
ведения (гаметангиев): мужских — антеридиев 
и женских — архегониев, имеющих оболочку 
из обособленного стерильного слоя клеток. 
Оплодотворение яйцеклетки подвижным в воде 
сперматозоидом происходит внутри архегония, 
оболочка которого некоторое время служит 
защитным покровом для растущего спорофита. 
Спорофит состоит из спороносной коробочки, 
часто разнообразной формы, обычно на ножке 
со стопой или присоской (гаусторией), со свое
образными приспособлениями для рассеивания 
спор, реже представляет собой вместилище 
спор, погруженное в ткань слоевища. 

Мохообразные чаще рассматриваются как 
слепая, обособленная ветвь развития расти
тельного мира. Они, несомненно, являются 
весьма древней группой, так как печеночники, 
известные с верхнего карбона, уже тогда были 
обособлены в крупные систематические группы, 
отчасти отвечающие современным. Листосте-
бельные мхи также известны из верхнего кар
бона, однако находки лучшей сохранности, 
свидетельствующие о значительном сходстве 
ископаемых мхов с современными, недавно 
обнаружены в СССР в н. и в. перми. 

Отсутствие переходных форм к другим типам 
растений как в современном, так и в ископае
мом состоянии, затрудняет установление гене
тических связей мохообразных. 

Тип Bryopsida распадается на два больших 
класса: Hepaticae — печеночники и Musci — 
мхи (листостебельные). 

К Л А С С H E P A T I C A E . П Е Ч Е Н О Ч Н И К И 

Протонема слаборазвитая, недолговечная. Га
метофит слоевищный или расчленен на стебель 
и листья, прикрепляется к субстрату однокле
точными и обычно неразветвленными ризоидами. 
Листья двусторонне расположенные (боковые 
или спинные), часто с третьим рядом нижних 
или брюшных листьев (амфигастрий), однослой
ные, без жилки, часто лопастные. Спорофит 
обычно остается внутри колпачка до созрева
ния спор, затем, прорывая колпачок на его 
верхушке, выносится наружу на быстро удли
няющейся бесцветной ножке; колпачок остает
ся при основании последней. Коробочка 
стручковидная или шаровидная до цилиндри
ческой, состоит из слоя стерильных клеток — 
стенки и спорангия, при созревании большей 
частью растрескивается продольными, щелями 
на две, четыре или более створок. Колонка 
отсутствует (кроме Anthocerotales). Споры час
тично смешаны с особыми стерильными клет
ками — элатерами (пружинками). 

Hepaticae — распадаются на три порядка: 
Anthocerotales, Marchantiales и Jungermaniales. 

Гаметофит, или вегетативное тело, печеноч
ников бывает различной величины: от едва 
заметных многих юнгерманиевых до крупных 
слоевищ маршанций. Форма гаметофита раз
нообразна: от розетковидного, лентовидного 
или пластинчатого лопастного слоевища до 
цилиндрического облиственного стебля. В обо
их случаях для них характерна дорсовентраль-
ность, т. е. несходство спинной (верхней) и 
брюшной (нижней) сторон. Не менее разнооб
разно и внутреннее строение гаметофита, осо
бенно у слоевищных форм. 

Между слоевищным и листостебельным типа
ми имеются переходы. Полагают, что листосте-
бельный тип возник из слоевищного. Отделение 
их друг от друга произошло, вероятно, очень 
рано, однако каждый из них длительно удер
живал свойство развиваться в обоих направ
лениях. 

Слоевищные формы встречаются во всех трех 
порядках, тогда как листостебельные ограниче
ны одним—юнгерманиевым (Muller, 1951—1954). 

Некоторые исследователи полагают, наоборот, 
что слоевищный тип возник из листостебель-
ного. 

Жизненный цикл печеночников обычно начи
нается с прорастания споры и заканчивается 
образованием спор. У ряда родов споры про
растают уже внутри коробочки, вследствие 
чего эти споры производят впечатление мно
гоклеточных. 

Слоевище у антоцеротовых и анакрогинных 
юнгерманиевых состоит из однородных па-
ренхиматических клеток с более мелкими на
ружными клетками (рис. 1а, г; 9а—в). У неко
торых видов в средней части однослойного 
слоевища снизу имеется жилкоподобное утол
щение, клетки которого часто укреплены; на
ружный слой содержит хлоропласта, внутрен
ние или бесцветные слои служат запасной и 
проводящей тканями. Более ясным обособле
нием срединной жилки обладают виды, у кото
рых она состоит из многих мелких клеток (рис. 
10а, б) или содержит один, либо два тяжа мел
ких, но вытянутых в длину клеток. Ризоиды 
гладкие, развиты обычно вдоль срединной 
жилки, реже и на краях слоевища (рис. 5д). 
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На нижней стороне розетковидного и много
кратно лопастного слоевища антоцеротовых 
находятся устьица, позже заполняемые слизью 
и заселяющиеся колониями ностока; ризоиды 
гладкие. Специфично только для этой группы 
наличие одного линзовидного хроматофора с 
пиреноидом в каждой клетке (рис. 1в). 

Слоевище построено просто и у сферокар-
повых. Оно состоит из однослойных лопастей 
без жилки у Sphaerocarpus, тогда как у Riella 
оно представлено прямостоячим стеблем с од
нослойным спинным крылом и с листовидными 
образованиями справа и слева на стебле (рис. 2). 
Ризоиды гладкие. 

Слоевище риччиевых, доли которого большей 
частью собраны в виде розетки (рис. За), сос
тоит из основной и вышележащей ассимиля
ционной тканей. Последняя содержит много
клеточные хлорофиллоносные нити в продоль
ных рядах, разделенных узкими полостями. 
Верхние клетки нитей расширены, часто иной 
формы, чем остальные клетки смыкаясь 
друг с другом, образуют почти непрерывный 
слой верхнего эпидермиса слоевища (рис. 36). 
Некоторые виды и роды образуют неправиль
ные широкие воздушные камеры, открываю
щиеся вверху простыми отверстиями, или по
рами (рис. 4а, б). На нижней стороне слоевища 
развиты ризоиды и брюшные чешуйки. Ризо
иды — гладкие и язычковые; последние с утол
щениями на внутренних стенках в виде языч
ков, бугорков (рис. 5е). Брюшные чешуйки — 
листовидные образования, возникают сначала 
в виде одного продольного ряда, позже раска
лывающегося на два, по одному с каждой сто
роны срединной линии. Чешуйки у риччиевых 
обычно скоро исчезают и обнаруживаются 
лишь близ верхушки слоевища. 

Слоевище у настоящих маршанциевых сос
тоит из тех же тканей. В основной ткани из 
тонкостенных, вытянутых в длину клеток; у 
некоторых родов встречаются еще клетки со 
штриховатыми утолщениями в стенках (рис. 
5ж) или выполненные слизью, а также склерен-
химные, т. е. мелкие, толстостенные и темно-
окрашенные клетки. 

Ассимиляционная ткань состоит из более 
или менее правильных шестиугольных воздуш
ных камер, с хлоропластами в клетках стенок. 
У представителей некоторых родов вырастают 
со дна камер еще членистые и часто разветвлен
ные зеленые клеточные нити (рис. 5ж). Иногда 
воздушные камеры бывают неправильной формы 
и разной величины, так как со дна их, со стенок 
и с верхней части внутрь камеры вырастают и 
заполняют ее клеточные пластинки с хлоро
пластами. При рассматривании слоевища свер
ху камеры кажутся ясно отграниченными в 

виде многоугольных участков с одним (редко 
более) отверстием (порой) в каждом участке. 
Эти воздушные поры имеют характерную форму 
у разных родов. Они обнаружены также у 
юрских маршанциевых. 

Наиболее простые поры состоят из лежащих 
в плоскости слоевища тонкостенных клеток, 
окружающих отверстие, без какого-либо ме
ханизма для замыкания последнего (рис. 6). 
У некоторых родов радиальные стенки замы
кающих клеток поры утолщены — простое 
приспособление для замыкания отверстия 
(рис. 7а, б). У других родов поры возвышаются 
над плоскостью слоевища благодаря концент
рическим кругам клеток вокруг отверстия, 
находящегося наверху. Число колец и число 
клеток в каждом кольце колеблется между 
пятью-восемью (рис. 8а, б). 

Сложные, или бочонковидные, воздушные 
поры развиты у немногих родов. Замыкающие 
клетки этих пор образуют видимый на верти
кальном разрезе слоевища цилиндр с верхним 
и нижним отверстиями, состоящий из четырех 
или пяти колец клеток. Каждое кольцо обра
зовано четырьмя или более клетками. Клетки 
нижнего кольца действуют как замыкающие 
(рис. 5ж, з). Ризоиды гладкие и язычковые 
(рис. 5д, е). Брюшные чешуйки обычно хорошо 
развиты и долго остаются. Они возникают сразу 
двумя сближенными продольными рядами в сере
дине нижней стороны слоевища, а также ближе 
к его краям, справа и слева от срединной жилки, 
образуя таким образом четыре ряда, позже 
разделяющиеся на шесть рядов (рис. 5в). Они 
бывают различной формы и величины и иногда 
снабжены на верхушке особым придатком (рис. 
5г). Под брюшными чешуйками отходят спле
тенные в тяжи язычковые ризоиды, от средин
ной жилки — гладкие ризоиды; последние рас
сеянно отходят и от лопастей слоевища (рис. 
5в). Наличие брюшных чешуек и язычковых 
ризоидов нередко является решающим для 
отнесения ископаемых растений к маршанци-
евым. 

У листостебельных печеночников преобла
дает лежачий стебель, приподнимающийся или 
восходящий, иногда с подземным лежачим 
основанием — ризомом, покрытым ризоида
ми, без листьев, с отходящими от него над
земными прямостоячими облиственными стеб
лями. Стебель большей частью округлый, по
строен из однородной ткани, лишь кнаружи 
обычно с более мелкими и толстостенными клет
ками, иногда образующими кору стебля, более 
или менее ясно отграниченную от его сердце
вины. Проводящей системы нет, так как расте
ние впитывает воду всей поверхностью, особен
но поверхностью листьев. На нижней стороне 
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стебля обычно развиты гладкие ризоиды. Ри
зоиды часто разветвляются на своих концах 
(p. Radula). У некоторых эпифитных и эпифиль-
ных родов на концах ризоидов развиты диско-
видные расширения, служащие для прикреп
ления. 

Стебель бывает простой и ветвистый. Ветв
ление — верхушечное, боковое или брюшное. 
Боковое ветвление может быть перистым, ветви 
правильно расположены по обе стороны стебля 
и почти одинаковой длины. Оно бывает и неп
равильным при ветвях неодинаковой густоты 
с обеих сторон стебля и в большинстве случаев 
неодинаковой длины. 

Листья разнообразной формы: округлые, 
овальные, почковидные, сердцевидные, обрат-
нояйцевидные до прямоугольных. Они бывают 
плоские или выпуклые, цельные (рис. 15) или 
выемчатые до дву-многолопастных (рис. 18а, 
14а, 17) с плоским, загнутым или отогнутым, 
иногда волнистым, также цельным, зубчатым 
(рис. 15, 16а, б) или реснитчатым краем (рис. 
12), иногда окаймленные. Листья без жилки, 
однослойные, иногда многослойные при осно
вании или же (у килевато-двулопастных, рис. 
16а) в их килевой части (в месте срастания 
обеих лопастей). По способу прикрепления 
различают сбегающие, когда нижний край 
листа, лежащий на верхней стороне стебля, 
покрывает верхний край нижележащего листа 
с той же стороны (рис. 15), или набегающие, 
когда верхний край листа, лежащий на верхней 
стороне стебля, прикрывает нижний край вы
шележащего листа с той же стороны (рис. 21а, 
22, 23а). У складчато-двулопастных листьев 
лопасти или одинаковой величины, и тогда 
они поперечно прикреплены, или лопасти не
одинаковые, и тогда при более мелкой спинной 
лопасти листья сбегающие (Scapania), а при 
более крупной — набегающие (Radula). Листья 
сидячие, в большинстве случаев очередные, 
реже — супротивные. Нижние листья обычно, 
меньше боковых листьев, поразительно разно

образной формы (рис. 12, 13а, 146, 17, 18а, 
22, 23) и имеют важное значение для различе
ния видов. 

Клетки листа паренхиматические, пяти-ше-
стиугольные, иногда вытянутые в длину (рис. 
136), с равномерно утолщенными стенками 
(рис. 166, 24а), изодиаметрические, с ясными 
треугольными утолщениями в углах (рис. 14в, 
19); иногда клеточные стенки и углы сильно
узловато утолщены (рис. 186, 20). Форма и 
величина клеток листа изменяются у ряда 
видов от его середины к краям и к основанию. 
Величина клеток колеблется от 6—10 до 100 р- и 
служит важным систематическим признаком. 
Кутикула клеток может быть гладкой, папил-
лозной, бородавчатой или мамиллозной. Па-
пиллЫ и бородавки — это выступы утолщенных 
стенок клеток (рис. 25, 26), мамиллы — высту
пы неутолщенных клеточных стенок. 

Печеночники обладают разнообразными спо
собами вегетативного размножения — все их 
органы способны вегетативно размножаться 
(рис. 5 и 21в, 27, 286). 

По распределению половых органов пече
ночники бывают или однодомными, т. е. анте
ридии и архегонии на одном и том же растении, 
или двудомными — антеридии и архегонии на 
разных растениях. 

У антоцеротовых антеридии и архегонии не
правильно рассеяны в середине слоевища. 

У слоевищных юнгерманиевых гаметангии 
находятся в любом месте слоевища, одиночно 
или в группах, или же они расположены вдоль 
срединной жилки, под защитой покровных 
чешуек. У других они закладываются на поло
вых брюшных веточках (рис. 10а). 

У листостебельных юнгерманиевых антери
дии закладываются в пазухах — отгибах бо
ковых листьев — и могут быть расположены 
многократно друг над другом, придавая побегу 
(его верхней части) сережковидный облик. 
Архегонии находятся на верхушке главного 
или побочного побега. 

Рис. 1 — 10. 
1 — Anthoceros tavis Linne: la — слоевище с тремя спорогонами, один из них вверху раскрывшийся; 16 — устьице; 1в — клетки 
с хроматофорами; 1г —разрез слоевища (Macvicar, 1926). 2 — Riellalicophylla Montagne: женское растение, X 5 (Miiller, 1951). 
3 — Riccia warnstorfii Limpricht: За — розетковндное слоевище, х 5 ; 36 — клетки верхнего эпидермиса слоевища, х 290 (Muller, 
1952). k—Ricciocarpus nutans (Linne) Corda: 4a—слоевище плавающей формы; 46—слоевище на разрезе с неправильными воздушными 
камерами (Macvicar, 1926). 5—Marchantia polymorpha Linne: 5a—слоевище с щитковидными мужскими подставками; 56—слоевище с 
лучевыми женскими подставками; 5в — нижняя поверхность слоевища с брюшными чешуйками и тяжами ризоидов; 5г— брюшные 
чешуйки; 5д— гладкие ризоиды; 5е—язычковые ризоиды; 5ж—разрез слоевища с штриховатыми утолщениями в клетках и справа 
с бочонковидно й порой; 5з — бочонковидная пора сверху; 5и—выводковая корзиночка (а, б, в, д, е, ж — Мейер,1947; г—МйПег, 
1951; з, и —Macvicar, 1926). 6 — Ricctocarpus (Linne) Corda: воздушная пора сверху, X 150 (МйПег, 1951). 7—Peltolepis quadrat а 

(Sauter) К. Muller: 7а—воздушная пора сверху, Х150; 76—воздушная пора на разрезе слоевища, Х150 (МйПег, 1 9 5 1 ) . 8 — R e b o u l i a 
hemisphaerica (Linne) Raddi: 8a — воздушная пора сверху, X 140; 86 — воздушная пора на разрезе слоевища, X 140 (МйПег, 
1951). 9 — Riccardia multifida (Linne) Dumortier: 9a — однодомное растение; 96 — разрез слоевища; 9в—верхушка ветви (Macvi
car, 1926). 10 — Metzgeria jurcata (Linne) Dumortier: 10a - фертильное растение; 106 — слоевище на разрезе (Macvicar, №2ЪГ 
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Наиболее сложно распределение половых 
органов у маршанциевых. 

У риччиевых архегонии и антеридии погруже
ны в ткань слоевища в особые полости, откры
вающиеся на его верхней стороне трубчатыми 
каналами. Они находятся большей частью 
рассеянно на любых местах слоевища, но сов
местно; иногда, особенно у южноевропейских 
видов, антеридии и архегонии могут быть 
отделены друг от друга и расположены в сере
дине слоевища. У настоящих маршанциевых 
антеридии или погружены в глубокой борозде, 
на одной линии в середине слоевища, или 
расположены в группах в виде овального 
мясистого диска, прикрытого чешуйками, 
или же находятся в боковых выемках слое
вища. 

Группы антеридиев у немногих родов, в том 
числе у маршанции, и группы архегониев (почти 
у всех маршанциевых) находятся на более или 
менее длинных подставках, приподнятых над 
слоевищем и образующих на своем верхнем 
конце расширения разной формы; на этих под
ставках и находятся гаметангии (рис. 5а, б). 
Подставки представляют собой выросты слое
вища или видоизмененные его ветви, на что 
указывает наличие в них воздушных камер и 
пор, часто также и язычковых ризоидов. Га
метангии только частично бывают свободными. 
Обычно они защищены покровными листья
ми и различного рода обертками. Обертки, 
окружающие группы архегониев, настоль
ко разнообразны, что служат для разли
чения родов. 

Под покровными, или перихециальными ли

стьями понимают самые верхние стеблевые 
(боковые и нижние) листья, расположенные 
ниже архегониев. Они часто крупнее осталь
ных листьев и обычно иной формы (рис. 29). 
Внутри покровных листьев у листостебельных 
печеночников имеется обертка, называемая пе-
рианцием. Обертка часто килеватая или склад
чатая, верхнее отверстие — устье — цельно-
крайнее, зубчатое до реснитчатого. Форма 
перианция от цилиндрической до грушевидной. 
Особенности строения перианция служат для 
различения видов и родов (рис. 216, 236, 246, 
28а, 29). У некоторых родов перианций отсутст
вует, у других его заменяет мясистый колпачок. 

Покровные листья и перианций —измененные 
листья, поэтому они встречаются только у 
листостебельных форм. Обертка, или пери-
хеций, у слоевищных печеночников является 
выростом слоевища. Перихеций у многих слое
вищных в виде простой чешуйки или замкнуто
го кармашка. Он бывает также овальной, 
колокольчатой, грушевидной, трубчатой и дру
гой формы (рис. 11). Рядом с оберткой, окру
жающей группы архегониев, развита еще и 
внутренняя обертка вокруг каждого архе-
гония. 

После оплодотворения яйцеклетки архегония 
сперматозоидом развивается спорофит, который 
обычно является прямостоячим. Он состоит 
из спороносной коробочки, ножки и стопы — 
основания ножки, посредством которой он 
внедряется в ткань гаметофита. Ножка отсут
ствует у риччиевых, у которых коробочка лежит 
погруженной в ткань слоевища, а также у видов 
p. Anthoceros. 

Рис. 11—28. 
11 — Pallavicinia lyellii (Hooker) S. F. Gray: спорофит с короткими, разорванными, сросшимися внизу покровными листочками, 
окружающими основание цилиндрического перихеция, со слегка выступающим из него вверху колпачком (Macvicar, 1926). 12 — 
РШШит сШаге (Linne) Натре: часть стебля с боковыми и нижними листьями (Macvicar, 1926). 13 — Blepharostoma trichophy-

11 urn (Linne) Dumortier: 13a — часть стебля с боковыми и нижними листьями; 136 — клетки бокового листа (Macvicar, 1926). 
14 — Barbilophozia lycopodioides (Wallroth) Loeske: I4a — часть стебля с четырехлопастными листьями; 146 — нижний лист, 14в — 
клеточная сеть бокового листа с треугольными угловыми утолщениями (Macvicar, 1926). 15 — Plaglochila asplenioides (Linne) 
Dumortier: часть стебля со сбегающими зубчатыми листьями (Macvicar, 1926). 16 — Scapania netnorosa (Linne) Dumortier: 16a — 
часть стебля с килевато-двулопастными зубчатыми листьями; 166 — клеточная сеть листа и его зубец (Macvicar, 1926). 17 — Lepi-

d o z i a repians (Linne) Dumortier: часть стебля с четырехлопастными боковыми и нижними листьями (Macvicar, 1926). 18 — B a z -

z a n i a trilobata (Linne) S. F. Gray: 18a — часть стебля с боковыми и нижними листьями; 186 — клеточная сеть бокового листа с 
сильными утолщениями в углах клеток (Macvicar, 1926). 19 — B a z z a n i a t r i c r e n a t a (Wahlenberg) Pearson: клеточная сеть бокового ли
ста с треугольными угловыми утолщениями клеток (Macvicar, 1926). 20 — B a z z a n i a pearsoni (Stephani) Pearson: клеточная сеть 
бокового листа с узловатыми угловыми утолщениями клеток (Macvicar, 1926). 21 — R a d u l a complanata (Linne) Raddi: 21a — 
часть стебля с двулопастными листьями; 216 — гладкий перианций; 21в — выводковая почка на краю листа (Macvicar, 19?.G). 
22 — Madotheca platyphylla (Linne) Dumortier: часть стебля с двулопастными боковыми и цельными нижними листьями (Macvicar, 
1926). 23 — Frullania dilatata (Linne) Dumortier: 23a — часть стебля с двулопастными боковыми и нижними листьями, у боковых 
листьев нижняя лопасть колпачковидная, сбоку — столбик; 236 — вверху бугорчатый перианций (Macvicar, 1926). 24 — Lejeunea 

cavijolia (Ehrhart) Lindberg: 24a — клеточная сеть листа; 246 — вверху килеватый перианций (Macvicar, 1926).\ 25 — Odontos• 

chisma denudatutn (Nees) Dumortier: папиллозные клетки листа на его разрезе (Macvicar, 1926). 26 — Scapania aequiloba (Schwacg-
richen) Dumortier: бородавчатые клетки листа на его разрезе (Macvicar, 1926). 27 — Lophozia heterocolpa (Thedenius) Howe: две 
дзуклеточные выводковые почки (Macvicar, 1926). 28 — Lophozia excisa (Dickson) Dumortier: 28a — перианций вверху продоль-

носкладчатый; 286 — угловатая двуклеточная выводковая почка (Macvicar, 1926) 
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Питание спорофита в основном осуществ
ляется через стопу за счет гаметофита. У мар
шанциевых ножка очень короткая, у юнгер
маниевых она значительно длиннее — до 10 см 
(рис. 29). Строение ножки, видимое на попереч
ном разрезе ее, имеет важное систематическое 
значение. 

Коробочка бывает шаровидная, овальная до 
цилиндрической, желтая, желто-бурая до почти 
черно-бурой, длиной до 2,2 мм, шириной 1,5 мм. 
Устьица и колонка отсутствуют (кроме Antho-
ceros). У антоцеротовых (кроме Notothylas) ко
робочка стручковидная, длиной до 13 мм, 
без ножки, с толстостенным эпидермисом, с 
настоящими устьицами и обильными хлоро-
пластами в стенке (рис. 1а, б). 

Стенка коробочки у всех маршанциевых 
однослойная, у юнгерманиевых и антоцеро
товых — многослойная. В клетках стенки час
то имеются характерные для отдельных видов 
утолщения (кольчатые, узловатые, • сетчатые 
и др.). Строение стенки коробочки (утолще
ния в наружных и внутренних слоях, коли
чество слоев и т. д.) имеет важное системати
ческое значение. 

Наиболее простой способ освобождения спор 
состоит в разрушении нежной однослойной 
стенки коробочки (у риччиевых и сферокарпо-

вых). У слоевищных юнгерманиевых коробочка 
неправильно разрывается на многие части. 
У маршанциевых она (с однослойной стенкой) 
открывается посредством отбрасывания много
слойной крышечки. У антоцеротовых коробоч
ка разрывается по длине на две спирально 
закрученные или ложковидные створки. У 
листостебельных юнгерманиевых коробочка 
правильно растрескивается продольными ще
лями на четыре и более створки, причем глу
бина растрескивания и ширина створок раз
личны у отдельных родов (рис. 29). 

У немногих печеночников споры остаются 
соединенными по четыре в тетрады (рис. 33), 
у большинства же тетрады спор перед их рас
сеиванием распадаются. Поражают, особенно 
у слоевищных форм, разнообразие величины 
спор (от 6—7 до 200 ц), окраски, скульптуры 
наружной оболочки — экзины 1 (рис. 32—53). 
Некоторые виды родов Sphaerocarpus и Fos-
sombronia (рис. 45—52) определимы только по 
их спорам. Наиболее распространенные виды 
имеют и большее количество спор в коробочке. 
У маршанции группа гаметангиев может про
изводить до 7 млн. спор. 

1 На спорах различают еще периспорий — самый 
наружный слой, лежащий на экзине. 

Рис. 29—53. 
29 — Solenostoma crenulata (Smith) Stephani: растение с коробочками на длинных ножках, частью не раскрытыми, частью рас
крытыми четырьмя створками, в основании ножек — перианций килеватые, с выростами на килях, X 7 (Muller, 1911). 30 — Lejeun-

еа cavijolia (Ehrliart) Lindberg: створка коробочки с элатерами, прикрепленными к ее верхушке (Muller, 1951). 31 — Pellia epiphylla 

(Linne) Corda: раскрытая коробочка с пучком элатероносцев, прикрепленных к ее дну (Muller, 1951). 32 — Anthoceros laevis Linne; 
спора и элатера, X 350 (Muller, 1951). 33 — Sphaerocarpus texanus Austin: споры, X 235 (Muller, 1951). 34 — R i e l l a helicophylla 

Montagne: спора шиповатая, шипы на концах немного вздутые и чашевидно углубленные, X 350 (Muller, 1951). 35 — Targionia 

hypophylla Linne: 35a — спора красно-бурая с полями, с широкой, светлой городчатой оторочкой, X 250; 356 — вильчатая элатера, 
X 250 (Muller, 1951). 36 — Reboulia hemisphaerica (Linne) Raddi: 36a — спора с крупными полями, с широкой (до 10 и.) желтой бо
родавчато-точечной, по краю городчатой оторочкой, X 250; 366 — многократно извитая элатера с двумя спиралями, X 250 (Mul
ler, 1952). 37 — Clevea hyalina (Sommerfeld) Lindberg: спора ржаво-красная, густо покрытая крупными ^папиллами, ;:Х 450 (МйПег 
1952). 38 — Ricciocarpus naians (Linne) Corda: спора черно-бурая, с полями, по краю глубоко городчатая, с оторочкой, X 640 (Mul
ler, 1952). 39 — Riccia duplex Lorbeer: спора черно-бурая, с крупными полями и широкой (до 10 р.) желтой, по краю городчатой 
оторочкой, X 350 (Muller, 1952). 40 — R i c c i a c r y s t a l l i n a Linne: спора черно-бурая, с узкой (до 4 и,) светлой цельнокрайней тонкобор-
давчатой оторочкой, снаружи с неправильными валиками, частично также с неполными шестиугольными полями, X 350 (Mul
ler, 1952). 41 — Riccia huebeneriana Lindenberg: спора бурая, с шестью — восемью полями, также с папиллами на углах полей 
и с желтой городчатой оторочкой, X 50 (Muller, 1952). 42 — Riccia frostit Austin: спора бурая до желто-красной, округло-угло
ватая, с городчатой оторочкой, снаружи с извилистыми и разветвленными валиками или с неясными и мелкими полями, X 350 
(Muller, 1952). 43 — Riccardia p i n g u i s (Linne) S. F. Gray: 43a — спора шаровидная, красно-бурая, тонкобородавчатая, X 500; 
436 — элатеры с одной спиралью, сбоку три споры, X 250 (Muller, 1954). 44 — Pellia borealis Lorbeer: спора многоклеточ
ная, овальная (Muller, 1954). 45 — Fossombronia i n c u r v a Lindberg: спора мелкая, красно-бурая, с мелкими, неправильны
ми полями, по краю тупо папиллозная, X 500 (Muller, 1954). 46 — Fossombronia crozalsii Corbiere: спора с шестиугольными 
не повсюду полными полями, на углах полей с короткими шипами, Х500 (Muller, 1954). 47 — Fossombronia dumortieri (Huebener 
et Genth) Lindberg: спора буро-желтая, с пятью-шестью полями, с оторочкой, X 500 (Muller, 1954). 48 — Fossombronia angulosa 

(Dickson) Raddi: спора бурая, с крупными шестиугольными полями, с широкой желтой оторочкой, X 500 (Muller, 1954). 49 — 
Fossombronia husnotii Corbiere: 49a — спора снаружи с часто вильчатыми или соединенными в неправильные поля пластиночка
ми, по краю с 19 — 25 шипами длиной до 5 р., частично соединенными друг с другом посредством пластиночек; 496 — часть эла
теры, X 500 (Muller, 1954). 50 — Fossombronia wondraczekii (Corda) Dumortier: спора черно-бурая, с 30—35 шипами по краю 

X 500 (Muller, 1954). 51 — Fossombronia caespitijormis De Notaris: спора черно-бурая, с линейными притуплёнными плоскостными 
шипами; иногда отдельные шипы соединены друг с другом посредством пластиночек, X 500 (Muller, 1954). 52 — Fossombronia 

exinata Macvicar: спора темно-бурая, густо игловидно-шиповатая, с длинными (3 — 4 и,), заостренными шипами, X 500 (Mul
ler, 1954). 53 — Anthelia julacea (Linne) Dumortier: спора красно-бурая, тонкобородавчатая и двуспиральная элатера, X 250 

(Muller, 1954) 

359 
http://jurassic.ru/



Споры обычно смешаны с пружинками, или 
элатерами,— стерильными клетками черве-
видной, булавовидной или коленчатой формы. 
Элатеры представляют собой тонкостенные про
зрачные нечленистые, слегка извилистые обра
зования (рис. 32, 356, 366, 436, 496, 53), стенки 
которых обычно укреплены одной (рис. 43) 
или двумя (рис. 36, 53), реже тремя — четырь
мя окрашенными спиральными утолщениями. 
Число спиралей и их толщина изменяются у 
отдельных родов. Элатеры свободно лежат в зре
лой коробочке, или они одним концом плотно 
прикреплены к верхушкам створок с их внут
ренней стороны и при раскрывании коро
бочки стоят перпендикулярно к створкам 
(рис. 30). 

Элатеры отсутствуют у риччиевых, у других 
они заменены особыми стерильными клетками. 
У антоцеротовых элатеры неправильной формы, 
часто коленчато согнуты и состоят из многих 
однорядных клеток, с неправильными утол
щениями или без них (рис. 32). 

У некоторых родов слоевищных юнгерма
ниевых в коробочке находятся еще элатеро-
носцы. Они плотно прикрепляются пучком 
ко дну коробочки и при ее раскрывании стоят 
в ее середине в виде кисточки (рис. 31). Они бы
вают также прикреплены ко дну и к верхушке 
коробочки и при ее раскрывании, разрываясь, 
остаются еще некоторое время в виде малень
ких пучков на верхушках всех четырех створок. 

У сферокарповых, в том числе и у Riella, 
вместе со спорами находятся мелкие, округлые 
до вытянуто-яйцевидных стерильные клетки 
без утолщений. Эти стерильные клетки не го
мологичны элатерам. И те и другие клетки 
служат для питания материнских клеток спор, 
а элатеры, кроме того, и для рассеивания зре
лых спор. 

Элатеры характерны для печеночников 1, что 
позволяет при их наличии безошибочно от
нести ископаемое растение к последним. 
Hepaticae распадаются на три порядка: Antho
cerotales, Marchantiales и Jungermaniales. 

ПОРЯДОК ANTHOCERO 
Слоевищные растения простого строения, с 

одним большим линзовидным хлоропластом с 
пиреноидом в каждой клетке. В ткани слое
вища имеются слизевые полости. На нижней 
стороне слоевища — полости, заполненные 
слизью и колониями водоросли Nostoc. Ри
зоиды гладкие. Антеридии и архегонии в груп
пах, расположены в полостях ткани верхней 
стороны слоевища. Колпачок отсутствует. В 
основании спорогона — цилиндрический пери-
хеций. Спорофит клубневидной стопой погру
жен в ткань слоевища. Коробочка стручковид-
ная или вытянутоовальная, с зародышевой 
тканью в основании, с многослойной стенкой, 
с устьицами или без них, растрескивающаяся 
на две створки, в середине с нитевидной колон
кой или без нее. Споры окружены коленчато 
согнутыми или овальными элатерами с непра
вильными спиральными утолщениями или без 
них. 

Вегетативное размножение у некоторых 
видов происходит посредством клубеньков на 
нижней стороне слоевища или разветвлений на 
его верхней стороне. 

Содержит два семейства, четыре рода, свыше 
200 видов. 

Некоторыми авторами Anthocerotales выде
ляется в особый класс — Anthocerotae. 

1 С х о д н ы е о б р а з о в а н и я — нити со спиральными 
у т о л щ е н и я м и (капиллиции) — имеются в с п о р а н г и я х 
миксомицетов ( слизевиков) , но отличаются от э л а т е р 
иной ф о р м о й , о к р а с к о й и т. п. 

ILES. АНТОЦЕРОТОВЫЕ 
СЕМЕЙСТВО ANTHOCEROTACEAE DUMORTIER, 1842 

Слоевище округлое, розетковидное, обычно 
2—5 см размером, в середине жилковидно 
утолщенное, на нижней стороне у некоторых 
видов с колониями Nostoc. Коробочка длиной 
1—10 см, стручковидная, далеко выступающая 
из перихеция, от верхушки растрескивающая
ся на две спирально закручивающиеся створки, 
в середине с нитевидной колонкой. Стенка 
коробочки сначала зеленая, большей частью с 
устьицами. Элатеры часто коленчато согнутые, 
членистые, со спиралями или без них. Три рода, 
распространенных во всех частях света. В ис
копаемом состоянии известно из неогена. 

Anthoceros L i n n e , 1753. Тип рода—А. pun-
ctatus Linne, 1753; современный. Слоевище 
округлое, величиной 1—3 см, иногда крупнее, 
по краю лопастное или многократно разорван
ное, многослойное, частично с крупными сли
зевыми полостями, на лопастях однослойное. 
Наружный слой стенки коробочки образован 
очень толстостенными, мелкими, вытянутыми 
в длину клетками, с бобовидными замыкаю
щими клетками вокруг щели устьица. Колонка 
нитевидная. Элатеры коленчато согнутые, из 
двух—пяти клеток, со спиральными утолщения
ми в стенках или без них. Споры или черно-
бурые, густошиповатые, или желто-зеленые и 
гладкие до бородавчатых. Около 200 современ
ных видов, родственные отношения которых 
еще слабо выяснены. С олигоцена. Споры 
двух—трех видов в неогене Германии. 
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ПОРЯДОК MARCHANTIALES. МАРШАНЦИЕВЫЕ 

Слоевище дихотомически ветвящееся, со
стоящее из основной и (кроме Sphaerocarpineae) 
ассимиляционной тканей. Последняя состоит 
из воздушных камер, частично с ассимиля
ционными нитями, и воздушных пор. На ниж
ней стороне слоевища обычно развиты брюш
ные чешуйки, гладкие и язычковые ризоиды. 
Гаметангии одиночные или в группах на поверх
ности слоевища, на главных, боковых или 
брюшных ветвях, у некоторых родов припод
няты на особых подставках. У отдельных родов 
вокруг каждого оплодотворенного архегония 
образуется защитная обертка. Стенка коробоч
ки однослойная, с различными утолщениями в 
клетках или без них. Коробочка открывается 
путем разрыва своей стенки, распада верхней 
части стенки или отпадения многослойной кры
шечки. Споры, довольно крупные, смешаны с 
элатерами (пружинками); иногда вместо пос
ледних имеются шаровидные до овальных сте
рильные клетки без утолщений. У некоторых 
родов развиты выводковые почки. 

Содержит 32 рода и свыше 400 видов, распро
страненных во всех частях света. 

ПОДПОРЯДОК SPHAEROCARPINEAE 
(SPHAEROCARPALES) 

Слоевище простого строения: у наземных 
форм — в виде розетки, у водных — в виде 
прямостоячего стебля с однослойным волни
стым спинным крылом. Воздушные камеры и 
воздушные поры отсутствуют. Брюшные че
шуйки листоватые или в виде слизевых клеток. 
Ризоиды только гладкие. Антеридии шаровид
ные в отдельных обертках или в рядах по краю 
спинного крыла. Архегонии окружены круп
ной грушевидной, вверху открытой оберткой. 
Коробочка шаровидная, на короткой ножке. 
Стенка коробочки однослойная, без утолщений, 
разрушающаяся к созреванию спор. Последние 
смешаны со стерильными шаровидными зеле
ными клетками; элатеры отсутствуют. 

Содержит два семейства с двумя родами (до 
25 видов), распространенных в Средиземно-
Атлантической области Европы, в Ю. Африке, 
Передней Индии, Ср. Азии и в Америке. 

Naiadita B u c k m a n , 1850, emend. H a r r i s , 
.1938 (Naiadites Buckman, 1844; Naiades Jones, 
1862). Тип рода — Naiadita lanceolata Buck-
man, 1850, emend. Harris, 1938 (Naiadites 
acuminatus Buckman, 1844; Naiadita obtusa 
Buckman, 1850; N. petiolata Buckman, 1850; 
N. acuminata Buckman, 1850; Lycopodites 

lanceolatus Seward, 1904); рэт, Англия. Стебель 
простой или ветвистый. Ризоиды гладкие. 
Листья расположены спирально вокруг стебля, 
поперечно приросшие широким основанием, 
ланцетные, к верхушке стебля более круглые, 
к его основанию более суженные, однослойные, 
без жилки. Клетки прямоугольные, тонкостен
ные, к краям листа более мелкие. Антеридии 
неизвестны. Архегонии боковые, на коротком 
стебельке, который позже, после оплодотворе
ния архегония, удлиняясь, образует ножку; 
архегонии вначале голые, сидячие, позже сте
бельчатые, окружены перианцием из четырех 
несросшихся листьев, сходных с обычными. 
Коробочка шаровидная, с небольшой полуша
ровидной стопой, на ложной ножке. Стенка 
коробочки из одного слоя квадратных клеток 
с равномерно утолщенными стенками; зрелая 
коробочка наполнена тетрадами спор, не со
держит каких-либо стерильных клеток и раз
рывается неправильно. Споры без щели, лин-
зовидные, диаметром 80—100 \У. В полярном 
положении округло-треугольные. Оболочка 
двуслойная: экзина толщиной около 2 р., мелко
точечная; периспорий толщиной 1 \х. На дис-
тальной стороне тупые бугорки, на прокси
мальной — острые шипы. Контур волнистый. 
'Выводковые органы чашевидные, с цельным 
или лопастным краем, состоящие из однослой
ной пластинки, сходной с листьями. Вывод
ковые почки овальные, многоклеточные. Про
растание почек верхушечное, без стадии про
тонемы (рис. 54). Монотипен. Рэт Англии. 

П р и м е ч а н и е . Это своеобразное ископаемое ра
стение сравнивается Гаррисом (Harris , 1938, 1939) с сов
ременным родом Riella M o n t a g n e (Sphaerocarpineae) по 
округлому и прямостоячему стеблю, по форме и структуре 
листа, ризоидов, положению архегониев на стебле, спорам 
и по водному о б р а з у ж и з н и , а с подпорядком Sphaerocar
pineae — по спорофиту и перианцию. В то ж е время оно 
резко отличается от Sphaerocarpineae радиальным строе
нием стебля и наличием односторонней верхушечной клет
ки у листьев. Гаррис считает, что Naiadita является при
митивным типом, и рассматривает ее как член порядка 
Sphaerocarpales (подпорядок Sphaerocarpineae , близкий к 
сем. Rie l laceae , возможно, д а ж е предковой формой д л я 
Riella). 

ПОДПОРЯДОК MARCHANTIINEAE 

Слоевище многослойное. Ассимиляционная 
ткань с воздушными камерами и воздушными 
порами (кроме Dumortiera Nees). Воздушные 
камеры частично с хлорофиллоносными ни
тями или выполнены клеточными пластинками. 
Воздушные поры простые или бочонковидные. 
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Рис. 54. 
54 — Naiadlia lanceolata Buckman, emend. Harris: a — растение с ризоидами, листь
ями, архегониями и выводковыми органами, примерно X 7; б — прорастающая вывод
ковая почка с молодым растеньицем, несущим два листочка и ризоиды, примерно X Ю: 
в — д — три стадии развития перианция и ножки, примерно X 10; е — ножка с 
перианцием из несросшихся листьев внизу, вверху с коробочкой, заключенной в кол
пачке, примерно X 10; ж — продольный разрез через коробочку со стопой, X около 
10; з — спора, вид с дистальной стороны, X 450; и — спора, вид с проксимальной 

стороны, X 450; рэт, Англия (реставрация, Harris, 1938) 
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Слоевище на нижней стороне с двумя — че
тырьмя—шестью рядами брюшных чешуек (кро
ме Dumortiera), с гладкими и язычковыми ри
зоидами. Гаметангии закладываются на верх
ней стороне, позади верхушки слоевища. Ан
теридии и архегонии соединены в группы, 
большей частью приподняты на подставках. 
Спорофит со стопой, ножкой и коробочкой; 
последняя шаровидная или овальная. Стенка 
коробочки с кольчатыми утолщениями или без 
них. Споры смешаны с элатерами (кроме Сог-
sinia Raddi). 

язычковые ризоиды, воздушные камеры и вос
производящие органы — гаметангии (рис. 55, 
56). Около 10 видов, только в ископаемом 
состоянии. Пермь — неоген. Бардинский ярус 
перми Урала (М. lorea Zalessky), н. мел ниж
него течения Алдана (Якутия); н. юра Австра
лии, юра Англии, н. мел Патагонии, в. мел 
Канады, эоцен и миоцен Франции, США. 

Marchantiolites L u n d b 1 a d, 1954. Тип 
рода — М. porosus Lundblad, 1954; лейас, 
Швеция. Ископаемые стерильные слоевища 

55 в 65Г 
5 5 д 

Рис. 55—56. 
55 — Marchantites sezannensis Brongniart: 55а — реставрированное слоевище, увел.; 556 — часть 
слоевища, немного увел.; 55в — 55д — мужские подставки при разных увеличениях; эоцен, Фран
ция (Schimper, 1874). 56 — Marchantites lorea Zalessky: стерильное слоевище с нижней стороны, 

X 2; ср. пермь бардинский ярус Урал (Залесский 1937) 

Содержит до 27 родов, около 200 видов, 
распространенных во всех частях света. Появ
ляется, по-видимому, с перми. 

П р и м е ч а н и е . Согласно Лундблад (1955, стр. 34), 
через Marchantites hallei Lundblad осуществляется связь 
во времени между предполагаемыми юрскими чле
нами Marchantiineae и третичной Marchantites sezan
nensis Brongniart, что свидетельствует о длительной гео
логической истории Marchantiineae. Это, по нашему мне
нию, подтверждается также находкой в среднепермских 
отложениях Урала М. lorea Zalessky (Залесский, 1937). 

Marchantites B r o n g n i a r t , 1849, emend. 
W a l t o n , 1925. Тип рода—M. sezannensis Bron
gniart, 1849; эоцен, Сезанн, Франция. Вклю
чает признаки Marchantiineae, приведенные 
выше. Наиболее характерные признаки: брюш
ные чешуйки (два — четыре ряда), гладкие и 

печеночников, сохранившаяся клеточная струк
тура которых обнаруживает воздушные поры, 
сходные с воздушными порами, характеризую
щими Marchantiineae. В эпидермальном слое 
слоевища у типичного образца воздушные по
ры, возвышающиеся над плоскостью слоевища, 
окружены (каждая из них) концентрическим 
кольцом из пяти-семи многоугольных клеток; 
края отверстий и радиальные стенки сильно ку-
тинизированы; диаметр отверстия около 24 ц 
(рис. 57). Монотипен. Лейас Швеции. 

ПОДПОРЯДОК RICCIINEAE 

Слоевище многослойное, большей частью ро-
зетковидное, у водных форм — узколентовид
ное. Ассимиляционная ткань с воздушными 
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камерами и воздушными порами или без пос
ледних. Воздушные поры простые, с замыкаю
щими клетками (Oxymitriaceae) или без них 
(Ricciaceae), на верхней стороне с узким сре
динным желобком, на нижней — с брюшными 
чешуйками (один, позже два ряда), с гладкими 
и язычковыми ризоидами. Гаметангии погру
жены в ткань слоевища в его середине. Коро
бочка шаровидная, без ножки и стопы, погру
женная в слоевище, при созревании разрушаю
щаяся. Очень крупные споры лежат в брюшке 
архегония и смешаны со стерильными мелкими 
клетками. Элатеры отсутствуют. 

Содержит три рода, свыше 200 видов, рас
пространенных во всех частях света. 

Riccia L i n n e , 1753. Тип рода — R. crystal-
Una Linne, современный. Наземные или по
груженные в воду формы. Брюшные чешуйки 
мелкие. Ассимиляционная ткань из параллель
ных клеточных столбиков, отделенных друг от 
друга воздушными каналами, или из воздуш
ных камер, ограниченных клеточными нитя
ми. Воздушные поры большей частью отсут
ствуют. Гаметангии рассеяны по всей верхней 
поверхности слоевища и погружены в его 
ткань. Свыше 100 современных видов, распро
страненных повсюду. Миоцен — ныне. Сар
мат Венгрии (определение не вполне досто
верное). 

Ricciopsis L u n d b 1 a d, 1954. Тип рода — 
R. florini Lundblad, 1954; лейас, Швеция. Иско
паемые стерильные слоевища печеночников, 
обнаруживающие более близкое сходство скорее 
с Ricciineae, чем с какой-либо другой группой. 

У описанных видов этого рода слоевища прос
тые или соединены в группы округлой формы, 
образующие розетки из скученных долей. Пос
ледние обнаруживают ясные срединные желоб
ки (столь характерные для риччиевых), идущие 
от центра слоевища к его краевым лопастям 
и также дихотомически разветвляющиеся. Эпи-
дермальные клетки многоугольные, толсто
стенные. Ризоиды язычковые и гладкие, одно
клеточные или многоклеточные, с косыми попе
речными стенками, изредка разветвленные. 
Брюшные чешуйки не обнаружены (рис. 58). 
В ископаемом состоянии два вида. Лейас 
ГО. Швеции. 

Лундблад сравнивает реконструированное 
изображение Ricciopsis florini с современными 
Riccia warnstorfii Limpricht, Ricciocarpus nu
tans (Linne) Corda и с ископаемым Hepaticites 
sp. из каменноугольных отложений Англии. 
Лундблад (1954) также высказала предположе
ние о том, что описанный ею по спорам новый 
род Ricciosporites с видом R. tuberculatus (рис. 
59) тождествен по спорам Ricciopsis. Однако 
дополнительные исследования (Лундблад, 1959) 
показали, что Ricciosporites не относится к 
риччиевым и что вопрос о его родстве вообще 
остается открытым. 

Ricciosporites L u n d b l a d , 1954. Тип ро
да — R. tuberculatus Lundblad, 1954; рэт — 
лейас, Швеция. Споры шаровидно-тетраэд-
рические, всегда соединенные в тетрады, диа
метром 60—148 р,;диаметр спор до 50 (х (рис. 59). 
Один вид. Рэт — лейас Швеции. 

ПОРЯДОК JUNGERMANIALES. ЮНГЕРМАНИЕВЫЕ 

Слоевище простого строения или облиствен
ный стебель. Слоевище многослойное из оди
наковых, кверху и книзу более мелких клеток 
или однослойное, только в области срединной 
жилки многослойное, без воздушных, камер, 
воздушных пор и брюшных чешуек. Листо
стебельные формы прямостоячие и трехрядно 
облиственные, или лежачие, с двумя рядами 
боковых листьев и с одним рядом более мелких 
нижних листьев (амфигастрий), иногда реду
цированных или отсутствующих. Ризоиды толь
ко гладкие. Женские гаметангии расположены 
на верхней (спинной) стороне побега (анакро-
гинные юнгерманиевые) или на верхушке 
побега (акрогинные юнгерманиевые). Обертка 
вокруг архегониев состоит из мясистого кол
пачка (или из перихеция), образованного вы
ростами слоевища или (у листостебельных 
форм) из перианция, образованного сросшимися 
между собой листьями. Коробочка шаровидная 
или яйцевидная, всегда без колонки и устьиц. 

Стенка коробочки обычно многослойная, откры
вание чаще посредством растрескивания про
дольными щелями на четыре и более створок. 
Споры смешаны с элатерами. 

Заключает 202 рода, около 780 видов, рас
пространенных во всех частях света. 

ПОДПОРЯДОК ANAKROGYNINEAE 

Гаметофит преимущественно слоевищный, 
реже с более или менее правильным образова
нием листьев. Слоевище однослойное или мно
гослойное, со срединной жилкой или без нее, 
построенное в общем из однородных клеток, за 
исключением сравнительно удлиненных клеток 
жилки. У облиственных форм листья располо
жены продольно оси слоевища, т. е. образованы 
более или менее глубокими его выемками в виде 
листовидных лопастей, они поперечно прирос
шие или преобразованные в пластинки, или же 
они сбегающие. Разветвление вильчатое, реже 
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58 
Рис. 57—59. 

57 - Marchantiolites porosus Lundblad: 57a - распределение воздушных пор на поверхности слоевища (голотип) (квадратом очер
чен 1 мм*) X 10- 576 - часть слоевища с воздушными порами (голотип), X 200; 57в - воздушная пора (голотип) X 500 57г -
ч сть ело вища воздушной порой, X 200; 57д - воздушная пора, X 500; лейас. Швеция (Lundblad, 1954) 58 - Ruc^s 
u"^Lu,Zai: реставрированное слоевище, X 2; лейас, Швеция (Lundblad, .954). 59 - - R e n t e s tuberculatus Lundblad . 

тетрада спор, X 300; рэт — нижний лейас, Швеция (Lundblad, 1954) 
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перистое; часто развиты еще брюшные вегета
тивные и особенно фертильные короткие ве
точки. Архегонии спинные. Молодой спорофит 
окружен колпачком или перихецием, либо тем 
и другим. Стенка коробочки двуслойная или 
многослойная, с поперечно проходящими в ней 
кольчатыми утолщениями или без них. Эла
теры, частично элатероносцы, приросшие ко 
дну коробочки или к верхушкам створок с 
внутренней стороны. Анакрогинные юнгерма
ниевые — очень древняя группа. Палеозойские 
(в. карбон) и отчасти мезозойские (триас, 
юра) печеночники (Hepaticites sp.) сравнивают 
почти со всеми современными родами ана-
крогинных юнгерманиевых, что говорит, по-
видимому, о древнем происхождении этой 
группы, и следовательно, о ее примитив
ности. 

СЕМЕЙСТВО DILAENACEAE DUMORTIER, 
1822 

Слоевище однослойное, с толстой срединной 
жилкой, в середине с одним тонким тяжем из 
очень узких и длинных клеток с утолщенными 
стенками. На верхней стороне слоевище с 
крупным цилиндрическим перихецием, окру
женным в основании воротничком из расщеп
ленных покровных листочков. Колпачок мно
гослойный, заключенный в перихеции. Ножка 
коробочки (на поперечном срезе) образована 
многочисленными однородными клетками. Ко
робочка на длинной ножке, цилиндрическая, 
раскрывается створками, остающимися ввер
ху в соединении. Стенка коробочки двух-пя-
тислойная, без утолщений. Споры неясно-
сетчатые. Элатероносцы отсутствуют или ре
дуцированы. 10 родов, до 100 видов, распро
страненных ныне во всех частях света. В 
ископаемом состоянии известно из олиго-
цена. 

Pallavicinia S. F . G r a y , 1821 (Blyttia Endli-
cher, 1839). Тип рода—Jungermania lyellii 
Hooker, 1816; современный. Слоевище ленто
видное, на верхушке неглубоко вырезанное. 
Антеридии шаровидные, короткостебельчатые, 
расположенные в два продольных ряда на сере
дине линейных лопастей и скрытые овальными, 
по краю острозубчатыми черепитчатыми че
шуйками. Перихеции на середине верхней по
верхности слоевища или на брюшных побегах 
цилиндрический, двух-трехслойный, вверху 
складчатый, по краю зубчатый или реснитча
тый. Наружная обертка образована сильно 
расщепленными, в основании сросшимися лис
точками, окружающими только в основании 
внутреннюю обертку (рис. 60). Около 30 видов. 
В ископаемом состоянии известен один вид, не 

отождествляемый с современным. Олигоцен 
Экса, Прованса (Франция). Современное рас
пространение — преимущественно в тропиках и 
в южном полушарии. 

Metzgeriites S t e e r e , 1946. Тип рода — 
Hepaticites globosus Harris, 1931; рэт—лейас , 
залив Скорсби, В. Гренландия. Включает при
знаки Jungermaniales anakrogynineae, приве
денные выше. Стир (Steere, 1946) предложил 
этот новый род для ископаемых печеночников, 
обнаруживающих ясное сходство с анакро-
гинными юнгерманиевыми, но не могущими 
быть отнесенными к какому-либо определен
ному роду. Название рода основано им на сем. 
Metzgeriaceae, которое одно время рассматрива
лось некоторыми авторами как включающее 
всех представителей настоящего подпорядка. 
Касаясь родства М. glebosus, Стир (1946, 
стр. 307) замечает, что изображение этого иско
паемого печеночника, данное Гаррисом (1931, 
фиг. 6 и 9— 11), очень сходно с родами (Моег-
ckia Gottsche, Blasia micheli Linne, Blyttia 
Endlicher), с которыми его сравнивает Гаррис, 
но так же сходно и с Symphyogyna Nees et Mon-
tagne и другими близкими родами, находимыми 
теперь в тропиках Америки. Ввиду несомненно
го родства этого ископаемого растения с анак-
рогинными юнгерманиевыми, Стир и перемещает 
его из p. Hepaticites в p. Metzgeriites, что не 
делает в отношении других гренландских чле
нов p . Hepaticites из-за их неопределенного 
родства. Монотипен. Рэт — лейас В. Гренлан
дии. 

ПОДПОРЯДОК AKROGYNINEAE 

Гаметофит расчленен на стебель и листья. 
Стебель лежачий или прямостоячий, с ризои
дами на нижней стороне, чаще трехрядно об
лиственный, с двумя рядами боковых листьев и с 
одним рядом более мелких, нижних листьев, 
часто иной формы, иногда редуцированных или 
отсутствующих. Боковые листья двулопастные, 
многолопастные или цельные, плоско сбегаю
щие со стебля или набегающие на стебель; или 
же килевато-складчатые, двулопастные с верх
ней и нижней лопастями и тогда чаще поперечно 
приросшие, причем нижняя лопасть часто пре
образована в ушковидное образование. Женские 
гаметангии закладываются всегда на верхушке 
побега, приостанавливая его рост, и поэтому 
бывают верхушечными на главном, боковом 
или брюшном побеге. Оплодотворенный архе
гонии окружен перианцием, отсутствующим у 
некоторых родов. Коробочка на довольно длин
ной ножке, стенка ее многослойная, с утолще
ниями различного рода. Элатеры в большом 
количестве, свободные смешанные со спорами, 
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Рис. 60—72. 

60 — Blyttia (?) multisecta Saporta: стерильное слоевище, увел; олигоцен, Франция (Saporta, 1888). 61 — Lophocolea polygdus Casp-
ary: часть стебля с боковыми и нижними листьями, с ризоидами, с его нижней стороны, увел.; эоцен — янтарь (Caspary, 1886). 
62 — Solenostoma sphaerocarpoides (Caspary) К. Muller: часть стебля с листьями, с нижней его стороны, увел.; эоцен — янтарь (Ca
spary, 1886). 63 — Plagiochila saportana Schimper: часть облиственного стебля, увел.; миоцен, Франция (Schimper, 1874). 64 — 
Radula-oblongijolia Caspary: часть стебля с двулопастными листьями и разветвленными на концах ризоидами, увел.; эоцен—ян
тарь (Caspary, 1886). ЬЬ—Madotheca linguifera Caspary: частьстебля с двулопастными листьями, с нижней его стороны, увел.; э о ц е н -
янтарь (Caspary, 1886). 66 — Frutlania truncata Caspary: 66a — часть стебля с двулопастными боковыми и нижними листьями, с 
нижней его стороны; 666 — часть стебля с листьями с верхней его стороны, увел.; эоцен — янтарь (Caspary, 1886). 67 — Lejeu-

пеа latiloba Caspary: часть стебля с боковыми и нижними листьями, с ризоидами, с нижней его стороны, увел.; эоцен — янтарь 
(Caspary, 1886). 68— Lejeunea Schumann Caspary: часть стебля с боковыми и нижними листьями, с нижней его стороны, увел.; 
эоцен — янтарь (Caspary, 1886). 69 — Marchesinia magnistipulata (Caspary) К. Muller (Phragmicoma magnistipulata Caspary): часть 
стебля с боковыми и нижними листьями, с нижней его стороны, увел.; эоцен — янтарь (Caspary, 1886). 70 — Marchesinia contorta 

(Caspary) К. Muller (Phragmicoma contorta Caspary): часть стебля с боковыми и нижними листьями, с нижней его стороны, увел.; 
эоцен — янтарь (Caspary, 1886). 71 — Marchesinia suborbiculata (Caspary) К. Muller (—Phragmicoma suborbiculata Caspary): часть 
стебля с боковыми и нижними листьями, с нижней его стороны, увел.; эоцен — янтарь (Caspary, 1886). 72 — Marchesinia suborbi• 

culata var. sinuata (Caspary) K. Muller i.=Phragmicoma suborbiculata var. sinuata Caspary): часть стебля с боковыми и нижними 
листьями, с его нижней стороны, увел.; эоцен — янтарь (Caspary, 1886) 
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или в незначительном числе приросшие в пра
вильной последовательности к верхушкам ство
рок коробочки. 

СЕМЕЙСТВО LOPHOCOLEACEAE J O R G E N S E N , 1934 

Желто- или темно-зеленые плоские мягкие 
дерновинки. Стебель с боковым ветвлением. 
Боковые листья чередующиеся или супротив
ные, очень косо сбегающие, цельные, выемча
тые или большей частью короткодвулопастные, 
чаще сросшиеся в основании с нижними листь
ями. Ризоиды — в пучках на основаниях более 
мелких, чаще двулопастных нижних листьев. 
Антеридии — в пазухах измененных листьев 
Набоковых ветвях. Коробочка овальная, с четы-
рех-пятислойной стенкой, наружный слой 
которой крупноклеточный, с узловатыми утол
щениями. Перианций расположен на верхушке 
главного побега или боковых коротких или 
длинных ветвей, трехкилеватый, с одним килем 
на передней стороне и с двумя боковыми киля
ми, или цилиндрический, вверху лопастной. 
Два или четыре рода, 580 видов, ныне распро
страненных преимущественно в тропиках и 
теплых областях южного полушария. В умерен
ном климате северного полушария встречаются 
немногие виды. В ископаемом состоянии извест
но из эоцена (балтийский янтарь). 

Lophocolea D u m o r t i e r , 1835. Тип рода — 
Jungermania bidentata Linne, 1753; современ
ный. В ископаемом состоянии известен обрывок 
плохо сохранившейся стерильной ветви с двумя 
веточками. Стебель лежачий, плотно прилега
ющий к субстрату, неправильно-ветвистый, с 
пучками ризоидов из основания нижних листь
ев. Листья очень косо сбегающие, часто почти 
вдоль стебля, иногда поперечно приросшие, 
на верхней его поверхности низбегающие, чаще 
вверху разделенные более или менее глубокой 
выемкой на два кончика. Нижние листья мел
кие, глубоко двурасщепленные, на наружной 
стороне часто с одним зубцом или более. Одно-
и двудомные. Мужские растения сережковид-
ные, антеридии одиночные; покровные листья 
в основании без зубца, немного меньше осталь
ных листьев. Архегонии на верхушке главного 
побега или длинных боковых ветвей; покровные 
листья равной длины со стеблевыми или длин
нее их, глубоко расщепленные. Перианций трех
килеватый, с одним килем на передней стороне, 
с трехлопастным зубчатым или реснитчатым 
устьем. Колпачок нежный, короче перианция. 
Споры гладкие (рис. 61). 380 видов, из них в 
СССР три. В ископаемом состоянии известен 
один вид. С эоцена, янтарь побережья Бал
тийского моря. Современное распространение — 
в тропиках и в южном полушарии. 

СЕМЕЙСТВО J U N G E R M A N I A C E A E DUMORTIER, 
1829 

Растения довольно крупные или мелкие. 
Стебель с боковым ветвлением. Листья череду
ющиеся, сбегающие, обычно округлые, цель
ные или слегка на верхушке выемчатые, цельно-
крайние. Нижние листья мелкие, ланцетные, 
чаще отсутствуют. Ризоиды развиты или от
сутствуют. Антеридии — на верхушке или в 
середине побега. Архегонии — на верхушке 
главного побега или длинных боковых ветвей. 
Перианций большей частью цилиндрический, со 
складчатым устьем, с непарным килем на перед
ней стороне и с двумя боковыми килями, свобод
ный до более или менее сросшегося с покров
ными листьями. Стенка коробочки двуслой
ная. 12 родов, 145 видов, ныне распростра
ненных в обоих полушариях, преимуществен
но в умеренной зоне и в горах тропической 
зоны; известен с эоцена (балтийский ян
тарь). 

Solenostoma M i t t e n , 1865 (Aplozia Du
mortier, 1874, ex parte; Haplozia K. Muller, 
1909, ex parte). Тип рода — Jungermania cre-
nulata Smith, 1805; современный. В ископаемом 
состоянии известны два обрывка стерильных 
облиственных стеблей длиной 1,62 и 6 мм. 
Стебель лежачий до восходящего или прямосто
ячий, простой или слабоветвистый, с ризоида
ми. Листья чередующиеся, косо сбегающие, 
рыхло или более густо расположенные, округ
лые или яйцевидные, цельнокрайние. Нижние 
листья отсутствуют. Клетки тонкостенные, без 
угловых утолщений или со слабыми утолщени
ями. Однодомные и двудомные. Перианций 
свободный, яйцевидный до булавовидного, 
с конической верхушкой, вверху складчатый. 
Споры гладкие или почти гладкие (рис. 62). 
Около 20 видов, из них в СССР 10 видов. В иско
паемом состоянии известен один вид. Эоцен — 
ныне. Из янтаря с побережья Балтийского 
моря. Современное распространение — во всех 
частях света. 

СЕМЕЙСТВО PLAGIOCHILACEAE J O R G E N S E N , 1934 

Растения довольно крупные, реже мелкие, 
в рыхлых дерновинках. Стебель лежачий или 
восходящий до прямостоячего, с боковым вет
влением, с более или менее обильными ризои
дами. Листья чередующиеся, реже супротив
ные, косо сбегающие, цельные, косояйцевидные, 
по краю обычно зубчатые. Нижние листья 
мелкие, ланцетные или отсутствуют. Мужские 
растения сережковидные, антеридии — вверху 
или в середине побега. Перианций верхушечный 
на главном побеге или на боковых ветвях, сво-
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бодный, сплющенный с боков, обычно несклад
чатый, с усеченным, часто двулопастным зуб
чатым устьем. Колпачок свободный. Коробоч
ка яйцевидная, на короткой ножке, с трех-
восемьюслойной стенкой. Элатеры с двумя 
спиралями. Девять родов, 1350 видов. С миоце
на. Миоцен Франции. Распространен в тропиках 
и в южной зоне, реже в умеренной зоне север
ного полушария. 

Plagiochila D u m o r t i e r , 1835. Тип рода—Jun-
germania asplenioides Linne, 1753; современный. 
В ископаемом состоянии известен один обрывок 
стерильного облиственного стебля. Стебель с 
горизонтальным ризомом, с обильными ри
зоидами, почти без листьев, с отходящими от 
него восходящими или прямостоячими побега
ми, почти без ризоидов, вильчато- или почти 
перисто-ветвистыми. Листья чередующиеся, 
косо сбегающие, более или менее далеко низ-
бегающие на спинной стороне стебля, с силь
новыпуклой спинной стороной, широкие, цель
ные, обычно зубчатые. Клетки большей частью 
тонкостенные, иногда в углах с ясными тре
угольными утолщениями, с шероховатой кути
кулой. Нижние листья мелкие, часто отсутст
вуют. Перианций вверху двулопастной, зубча
тый. Споры гладкие (рис. 63). До 1200 видов, 
из них в СССР один вид. В ископаемом состоя
нии один вид. С миоцена. Миоцен Франции 
(у Маноска). Современное распространение— 
тропики, немногие виды в умеренной зоне се
верного полушария. 

СЕМЕЙСТВО SCAPANIACEAE S P R U C E , 1 8 8 5 

Довольно крупные растения, образующие 
рыхлые дерновинки. Стебель лежачий до 
восходящего, с боковым ветвлением, иногда с 
побегами под перианцием. Листья сбегающие, 
килеватые, складчато-двулопастные. Верхняя 
лопасть чаще меньше нижней, реже они почти 
одинаковой величины, цельнокрайние или зуб
чатые; кутикула листа гладкая или папиллоз-
ная, причем папиллы к основанию листа удли
ненные. Нижние листья отсутствуют. Периан
ций — на верхушке главного побега, часто 
ложнобоковой, спереди и сзади в верхней поло
вине сплющенный, реже почти вздутый, цилинд
рический и вверху складчатый, свободный и 
длиннее покровных листьев. Коробочка округ
лая до овальной, на длинной ножке, четырех-
створчатая до основания. Элатеры с двумя 
спиралями. Выводковые почки часто развиты. 
Шесть родов, 100 видов, распространенных 
преимущественно в северной умеренной зоне, 
некоторые виды в горах тропиков и немногие — 
в Антарктике. В ископаемом состоянии извест
но из эоцена (балтийский янтарь). 

Scapania D u m o r t i e r , 1835. Тип рода — 
Jungermania resupinata Linne, 1753; современ
ный. Стебель лежачий или прямостоячий, с 
горизонтальным ризомом, только в основании 
или по всей длине с ризоидами, на срезе с бо 
лее мелкими клетками коры, чем клетки сере
дины. Листья часто низбегающие, от самого 
основания килеватые и большей частью от ос
нования же с искривляющимся кнаружи, чаще 
многослойным килем (местом срастания обеих 
лопастей). Верхняя лопасть сходна с нижней, 
но обычно меньше ее, округло-квадратная до 
яйцевидной или прямоугольная, покрываю
щая полностью или частично стебель и в осно
вании наполовину его охватывающая, обычно 
зубчатая. Нижняя лопасть крупнее, не покры
вающая стебель, обычно низбегающая, более 
сильнозубчатая. Клетки различные по величи
не, в углах большей частью утолщенные. Дву
домные, очень редко однодомные. Мужские 
растения сережковидные, антеридии вверху или 
в середине побега. Коробочка с четырех-пяти-
слойной стенкой, в наружном слое с узловаты
ми утолщениями, во внутреннем — с полуколь
чатыми. Споры гладкие или папиллозные. 70 
видов, из них в СССР 22 вида. В ископаемом 
состоянии один вид. С эоцена.. Из янтаря с 
побережья Балтийского моря. Современное рас
пространение — преимущественно в умеренной 
зоне северного полушария, некоторые виды — 
в Андах и в горах палеотропической области. 

СЕМЕЙСТВО R A D U L A C E A E S P R U C E , 1885 

Растения средней величины, образующие пло
ские округлые дерновинки. Стебель распрос
тертый, с горизонтальным ризомом, рыхло-
перистый или почти перистый; ветви боковые. 
Листья чередующиеся, набегающие, килеватые, 
складчато-двулопастные, почти всегда цель
нокрайние. Верхняя лопасть листа раза в че
тыре крупнее нижней; последняя плотно при
легает к верхней; киль прямой или слегка 
изогнутый до выпуклого, однослойный. Клет
ки листа мелкие, почти все одинаковой величи
ны, не утолщенные или слабо утолщенные в 
углах. Нижние листья отсутствуют. Ризоиды 
отходят от основания нижней лопасти листа и 
часто на концах своих разветвлены. Однодом
ные и двудомные. Антеридий один-два, реже 
три на верхушках ветвей. Перианций верху
шечный, часто ложнобоковой, широкий, сплю
щенный, с поперечно усеченным цельнокрай-
ним двулопастным устьем. Коробочка на корот
кой ножке, цилиндрическая, почти до основа
ния четырехстворчатая, с двуслойной стен
кой; наружный слой с утолщениями, внутрен
ний — без них. Споры крупные, размером 
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25—40 ц, шаровидные, тонкобородавчатые, про
растающие внутри коробочки до стадии кле
точной пластинки. Элатеры длинные, тупые, с 
двумя — тремя спиралями. Выводковые почки 
дисковидные,многоклеточные,развитыена краях 
листа. В ископаемом состоянии семейство извест
но из эоцена (балтийский янтарь). Оно заключает 
один род, распространенный главным образом 
в тропиках на коре стволов и ветвей деревьев, 
реже на скалах, земле и живых листьях вечно
зеленых древесных пород. Род представлен лишь 
немногими видами в умеренных широтах обоих 
полушарий. 

Radula D u m o r t i e r , 1822. Тип рода — 
Jungermania complanata Linne, 1753; совре
менный. В ископаемом состоянии обнаружены 
обрывки многочисленных облиственных ветвей, 
частично с зачатками спорогонов. Ветви раз
ветвляются, иногда вильчато; более мелкие 
боковые ветви отходят от оснований нижних 
лопастей. Эти боковые ветви часто несут на 
своем конце измененные, более длинные, узкие 
и островатые листья, которые, почти смыкаясь, 
заворачиваются один вокруг другого. Это из
менение листьев на верхушке ветви указывает 
на зачаток спорогона. Ширина генеративной 
и вегетативной ветвей весьма различна. Боко
вые листья килеватые, складчато-двулопаст
ные. Верхняя лопасть косояйцевидная, широко 
закругленная, у листьев верхушки ветви более 
длинная, почти продолговато-линейная. Ниж
няя лопасть косоромбоидальная, до 5 / 8 или 
почти до 2 / з длины верхней лопасти и 1 / 2 — 2 / з 
ширины последней, на верхушке закругленная. 
Клетки листа изодиаметрические, тонкостен
ные, едва утолщенные в углах. Из самого ниж
него угла нижней лопасти, там, где она приле
гает к ветви, отходят два или три коротких 
ризоида, разветвляющихся на концах (рис. 
64). 270 видов, из них в СССР три. В ископае
мом состоянии один вид. С эоцена, из янтаря 
с побережья Балтийского моря. 

СЕМЕЙСТВО MADOTHECACEAE DUMORTIER, 1874 

Довольно крупные растения, образующие 
подушковидные дерновинки. Стебель простой 
или двояко- или трояко-перистоветвистый. 
Листья чередующиеся, набегающие, килева
тые, складчато-двулопастные, с меньшей ниж
ней лопастью, с цельнокрайними или зубча
тыми, часто низбегающими краями. Нижние 
листья крупные, шире стебля, часто низбега-
ющие, с отходящими от их основания корот
кими, большей частью на концах разветвлен
ными ризоидами. Двудомные. Антеридии оди
ночные, в пазухах почти равнолопастных, гус
точерепитчатых покровных листьев, на корот

ких боковых веточках. Перианций — на вер
хушке очень короткой боковой веточки, с 
двумя покровными листьями, крупный, корот
кий и широкий, внизу вздутый, вверху сплю
щенный, с тупым брюшным килем, с усечен
ным, цельнокрайним или зубчатым, коротко-
двулопастным устьем. Коробочка шаровидная, 
до основания, реже до половины четырехствор-
чатая, с одно-трехслойной стенкой без утол
щений. Споры крупные, крупносетчатые. Эла
теры с одной-тремя спиралями. Один род со 
180 видами; распространен преимущественно 
в тропиках, с немногими видами в северных 
странах. В СССР до 10 видов. В ископаемом 
состоянии известно из эоцена (балтийский ян
тарь). 

Madotheca D u m o r t i e r , 1874. Тип рода — 
Jungermania platyphylla, Linne, 1753; совре
менный. В ископаемом состоянии известен 
обрывок плохо сохранившейся ветви с десятью 
боковыми веточками. Стебель двояко-перисто-
ветвистый. Листья двулопастные. Верхняя ло
пасть широкая, обратнояйцевидная, плоская 
или на наружном крае слабо отогнутая. Ниж
няя лопасть крупная, 2/з— 3Д длины верхней 
лопасти и более чем наполовину такой же 
ширины, продолговатояйцевидная, всегда слег
ка кнаружи с отвороченными боковыми кра
ями, косо вниз направленная к стеблю. Нижние 
листья ланцетные до языковидных, постепенно 
заостренные и цельнокрайние; их длина в 4 
раза превышает ширину, реже в 2 раза, и тогда 
они расщепленные. Клетки верхней лопасти 
изодиаметрические (рис. 65). 150 видов, из них 
в СССР до 10 видов. В ископаемом состоянии 
известен один вид из эоцена балтийского ян
таря. 

СЕМЕЙСТВО FRULLANIACEAE VERDOORN, 1927 

Плоские красно-бурые или черноватые дер
новинки. Стебель распростертый, обильно пе
ристо- или неправильно-разветвленный. Листья 
до основания двулопастные. Верхняя лопасть 
листа более крупная, цельнокрайняя, приле
гающая к стеблю. Нижняя лопасть (листовое 
ушко) расположена при основании верхней 
лопасти, свободна от нее, маленькая, цилинд : 

рическая, колпачковидная или ланцетовидная; 
при основании между нею и стеблем часто 
развито маленькое шиловидное образование — 
столбик. Клетки листа толстостенные, с тре
угольными или узловатыми утолщениями в 
углах, иногда и на стенках. Нижние листья 
двулопастные, реже цельные. Ризоиды отходят 
от основания нижних листьев. Двудомные, 
реже однодомные. Антеридии по нескольку в 
пазухах почти равнолопастных покровных лис-
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тьев. Архегонии по два-четыре ( 1 2 ) . Перианций 
на верхушке короткой, позже боковой ветви, 
грушевидный или округлояйцевидный, трех-
пятикилеватый, часто с особыми выростами на 
килях. Наружный слой стенки коробочки с 
различными утолщениями, внутренний — с сет
чатыми. Прорастание спор в коробочке. Два 
рода, 7 1 5 видов, ныне распространенных пре
имущественно в тропиках и в южных странах. 
Из эоцена (балтийский янтарь). 

Frullania R a d d i , 1820 . Тип рода — Jun
germania dilatata L i n n e , 1 7 5 3 ; современный. 
В ископаемом состоянии известны многочис
ленные обрывки облиственных стеблей и вет
вей, частично с архегониями, антеридиями и 
молодыми спорофитами. Листья покрывающие 
друг друга или едва покрывающие до расстав
ленных, двулопастные. Верхняя лопасть корот-
ко-продолговатояйцевидная до обратнояйце-
видной, на верхушке широко закругленная 
или яйцевидная, коротко заостренная, цель-
нокрайняя. Нижняя лопасть маленькая, ушко-
видная, внизу усеченная, вверху закруглен
ная. Нижние листья шпателевидные, почти 
эллиптические или короткояйцевидные, дву
лопастные, с глубоким остроугольным вырезом, 
с усеченными или острыми лопастями, вверху 
цельнокрайними или мелкозубчатыми, или с 
одним зубцом, реже цельные, клиновидные, 
цельнокрайние или мелкозубчатые. Антери
дии — на верхушках коротких боковых вето
чек. Спорофиты — на верхушках стеблей. 
Женские покровные листья более крупные, 
лопастные, обратнояйцевидные, островатые, 
плоские, плотно прилегающие к яйцевидным 
внутренним листьям, окутывающим коробочку 
(рис. 6 6 ) . Свыше 7 0 0 видов, из них в СССР че
тыре. В ископаемом состоянии шесть видов. 
С эоцена. Янтарь с побережья Балтийского 
моря; третичные отложения 3 . Европы. Совре
менное распространение — крупный тропиче
ский род с немногими видами в северных стра
нах. 

СЕМЕЙСТВО LEJEUNEACEAE DUMORTIER, 1874 

Средней величины или очень мелкие растения. 
Стебель в нижней части часто ползучий, с 
ризоидами, затем распростертый, иногда вос
ходящий или свисающий, с боковым ветвле
нием. Листья чередующиеся, набегающие, 
складчато-двулопастные. Нижняя лопасть, силь
новыпуклая, приросшая к стеблю, срастаю
щаяся с верхней лопастью вдоль ее наружного 
края; столбик имеется. Нижние листья двуло
пастные или цельные, иногда отсутствуют. 
Ризоиды отходят от основания нижних листьев 
или при их отсутствии :— непосредственно от 

стебля. Архегонии одиночные. Перианций на 
верхушке главного или боковых побегов, 
вследствие смещения ложнобоковой, весьма 
различного вида, большей частью на спинке 
слегка плоско сжатый, различно складчатый 
или килеватый, чаще с зубчатыми или рого
видно вытянутыми килями, со стянутым усть
ем. До 7 0 родов, около 1 8 0 0 видов, распрост
раненных преимущественно в тропиках. В ис
копаемом состоянии известно из эоцена (бал
тийский янтарь). 

Lejeunea L i b e r t , 1 8 2 0 . Тип рода — Jun
germania cavifolia Erhart, 1789; современный. 
В ископаемом состоянии известны обрывки сте
рильных облиственных стеблей. Мелкие рас
тения. Стебель неправильно-ветвистый, густо 
или рыхло облиственный, с пучками ризоидов 
из основания нижних листьев. Листья набе
гающие. Верхняя лопасть листа более крупная, 
плоская или выпуклая, до овальной, или яйце
видная до обратнояйцевидной или почти почко
видная, на верхушке закругленная, цельно-
крайняя. Нижняя лопасть меньше (обычно 
до Vs или немного более величины верхней 
лопасти), вздутая, овальная, с дуговидно сог
нутым килем в месте срастания с верхней 
лопастью, с одним коротким зубцом на свобод
ном крае или цельнокрайняя. Клетки листа 
обычно тонкостенные, не утолщенные или слабо 
утолщенные в углах. Нижние листья крупные, 
шире стебля, округлые до овальных или поч
ковидные, до половины разделенные на две 
заостренные, почти параллельные друг другу 
лопасти, на боках с каждой стороны с одной — 
двумя выемками, частично с одним зубцом, 
реже цельнокрайние. Однодомные. Перианций 
грушевидный, вздутый, вверху пятикилеватый. 
Коробочка шаровидная, с короткой ножкой и 
двуслойной стенкой. Споры сначала округлые, 
одноклеточные, в зрелой коробочке продол
говатые, многоклеточные, густо- и грубобо-
родавчатые (рис. 6 7 , 6 8 ) . Около 2 0 0 видов, 
из них в СССР два вида. В ископаемом со
стоянии четыре вида. С эоцена. Из янтаря 
с побережья Балтийского моря. Современное 
распространение — преимущественно тропи
ческий род с немногими видами в умеренной 
зоне. 

Marchesinia S.F.Gray, 1821 (Phragmicoma 
Dumortier, 1 8 2 2 ) . Тип рода — Jungermania 
mackayi Hooker, 1813 ; современный. В ископа
емом состоянии известны обрывки стерильных 
побегов длиной 5 — 1 0 и шириной 0 , 5 4 — 1 , 4 8 мм. 
Стебель обычно неправильно-ветвистый. Листья 
чередующиеся, набегающие, складчато-двуло
пастные. Верхняя лопасть крупнее, округлая 
или широкояйцевидная до обратнояйцевидной, 

371 24* http://jurassic.ru/



Рис. 73—74. 
73 — Hepaticites arcuatus (Lindley et Hutton) Harris: 73a — наиболее широкие фрагменты слоевища, 
X 1; 736 — более узкий фрагмент, X 1; 73в — узкий фрагмент с волнистым краем, X 1 ;73г — пла
стинка слоевища (после обработки), X 100; 73д — хорошо сохранившаяся пластинка слоевища из 
трех слоев клеток (после обработки) X 200; 73е — наиболее широкий фрагмент, X 1; 73ж — пластинка, 
клетки удлиненные (после обработки), X 100; 73з — край срединной жилки с ризоидами (после обра
ботки); ср. юра, Англия (Harris, 1942). 74 — Thallites rostafinskii (Raciborski) Harris (= Paleohe-

patica rostafinskii Raciborski): часть реставрированного слоевища, увел.; н. лейас. Польша (Schim-
рег, 1874) 
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цельнокрайняя. Нижняя лопасть меньше, при
жата к верхней лопасти, овальная, на переднем 
крае с двумя — тремя крупными зубцами или 
цельнокрайняя. Нижние листья крупные, 
цельные, округлые или поперечно-широкие до 
почти почковидных, в основании часто с ризо
идами. Перианций короткий и широкий, очень 
плоский, вверху некилеватый или с неясным 
брюшным килем, по краю устья цельный или 
городчатый (рис. 69, 70, 71, 72). До 20 видов, 
не встреченных в СССР. В ископаемом состоя
нии три вида. С эоцена. Из янтаря с побережья 
Балтийского моря. Современное распростране
ние — тропический род с единственным пред
ставителем в 3 . и Ю. Европе. 

J ungermanites G o e p p e r t , 1845, emend. 
Steere, 1946. Тип рода — Л cretaceus Berry, 
1919; в. мел, США. Включает признаки под-
порядка Jungermaniales (Akrogynineae), приве
денные выше. Стир (Steere, 1946) из этого ро
да — в понимании Гёпперта (Goeppert u. Beh-
rendt, 1845) — исключил ископаемые анакро-
гинные юнгерманиевые, отнесенные им к р. 
Metzgeriites Steere, и оставил только ископае
мые печеночники, обнаруживающие ясное род
ство с акрогинными юнгерманиевыми. Шесть 
видов, известных лишь в ископаемом состо
янии. В. мел — миоцен. Эоцен балтийского 
янтаря; в. мел, эоцен, миоцен США, олигоцен 
Франции. 

Р о д ы неопределенного систематического 
положения 

Hepaticites W a l t o n , 1925 (Marchantites 
Brongniart, 1845, ex parte). Тип рода — Hepa
ticites kidstoni Walton, 1925; в. карбон, Англия. 
Ископаемые растения, обнаруживающие ясное 
родство с современными печеночниками. Они 
могут быть отнесены к p. Hepaticites, если зна
ние их структуры является недостаточно пол
ным, чтобы оправдать использование опреде
ленного родового названия. Наиболее важным 
признаком, обычно используемым для отнесе
ния слоевищного растения к p. Hepaticites, 
служит наличие у него ризоидов, характерных 
для печеночников, т. е. одноклеточных и нераз-
ветвленных (рис. 73). Около 12 видов, извест
ных только в ископаемом состоянии. Все палео
зойские и мезозойские печеночники сравнива
ются с современными родами анакрогинных 
юнгерманиевых (Metzgeria Raddi, Treubia Goe-
bel, Fossombronia Raddi, Riccardia S. F. Gray, 
Pellia Raddi, Moerckia) и с ископаемыми родами 
маршанциевых (Marchantiolites и Ricciopsis). 
В. карбон — ср. юра. Н. и ср. юра Чулымо-
Енисейского бассейна и Убоганского района 
(Кушмурун), центральной части Тургайской 

впадины; в. карбон Англии, триас Ю. Африки, 
в. рэт Англии, н. лейас В. Гренландии, ср. 
юра Англии. 

Thallites W a l t o n , 1925(MarchantitesBron
gniart, 1849, ex parte). Тип рода — Marchantites 
(Fucoides) erectus Leckenby, 1864; ср. юра, Анг
лия. Ископаемые растения, имеющие вегетатив
ное тело такой слоевищной формы, какая может 
быть найдена у водорослей, мохообразных и у 
высших групп (заросток папоротника), но не 
обнаруживающие признаки, на основании ко
торых они могут быть отнесены к какой-либо 
из этих групп (рис. 74). До 18 видов, известных 
лишь в ископаемом состоянии. В. карбон — 
неоген. Рэт — лейас В. Урала (Челябинский 
бассейн), юра Приморья, ср. юра (бат) Каменки 
(Донбасс), н. мел Уссурийского края (дер. 
Константиновка), в. мел (сеноман — турон) 
Сахалина (Мгач); карбон Канады, в. карбон 
Англии, пермь Бразилии, н. юра Польши, 
Швеции и Австралии, в. юра Португалии, юра 
Франции, . н. мел Кореи, Японии, Англии, 
Канады, США, в. мел Канады, Аляски, в. мел 
или эоцен США, мезозой Китая, эоцен, ср. 
миоцен и олигоцен Франции. 

Рис. 75. Schizolepidella gracilis Halle: 75а—76в — 
общий вид растения, х 1 ; 75г—75е — общий вид 
растения, X 6; ср. юра, Антарктида (Halle, 1913) 
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Сомнительные р о д ы 

Schizolepidella H a l l e , 1913. Тип рода — 
Sen. gracilis Halle, 1913; ср. юра, Антарктида 
(Земля Грейама). Длинные и тонкие свисающие 
ветви до 12 см длиной и (с облиствением) до 
2 мм шириной, с редким боковым ветвлением. 
Листья довольно густо расположенные до бо
лее или менее расставленных, иногда попарно 
сближенные, чаще косо направленные вверх, 
чешуевидные, очень мелкие, длиной до 2 мм 
и шириной около 1,5 мм, от округлых до яйце
видных или обратнояйцевидных, на верхнем 
широком закругленном или усеченном конце 
туповато двузубчатые или двулопастные, с 
довольно широкой и неглубокой (до х / 4 длины 
листа) выемкой (рис. 75). 

Галле(На11е, 1913), описывая это своеобразное 
ископаемое растение, дал ему родовое название 
Schizolepidella ввиду некоторого чисто внешне
го сходства его чешуевидных листьев с шишкой 
Schizolepis (Sch. follini Nathorst). Возможно, что 
это растение представляет собой стерильные ве

точки хвойного или некоторых других гимно-
спермов. Внешне наибольшее сходство у него, 
несомненно, имеется с печеночниками с двуло
пастными листьями. Монотипен. Ср. юра Ан
тарктиды. 

Thallomia H e a r d et J o n e s , 1931 (Eohe-
patica Heard et Jones, 1931). Тип рода — Thal
lomia llandfriensis Heard et Jones, 1931; н. 
девон, Уэльс, Великобритания. Название «Eohe-
patica» было использовано, чтобы только на
мекнуть на его печеночникоподобный облик. 
Оно оказалось скорее сходным с Marchantiaceae, 
чем с'каким-либо другим ныне существующим 
порядком. Позже название было изменено на 
Thallomia, как более соответствующее. Нали
чие устьиц и спирально утолщенных элементов 
не позволяет отнести это ископаемое растение 
к мохообразным, но его лучше, несмотря на 
некоторое сомнение, классифицировать как 
«слоевищное» сосудистое криптогамное. Н. де
вон Великобритании. 

Исключенные роды: Chrysotheca Miner, 1935; 
Discites Harris, 1931. 

К Л А С С M U S C I . Л И С Т О С Т Е Б Е Л Ь Н Ы Е МХИ 

Растения радиального строения, расчленен
ные на стебель и спирально расположенные 
листовые выросты, называемые листьями, или 
филлоидами. Листья одно- или многослойные, 
цельные, часто со срединной жилкой. Спорофит 
состоит из коробочки, вверху большей частью 
прикрытой колпачком, (кроме Sphagnobrya) и 
сидящей на более или менее длинной, чаще 
жесткой и окрашенной ножке, реже на безлист
ном удлинении ветви — ложной ножке (Sphag
nobrya, Andreaeobrya). Внутри коробочки нахо
дятся колонка и споры. Пружинки (элатеры) 
отсутствуют. Споры освобождаются из коро
бочки через устье при отпадении крышечки, при 
сгнивании стенок коробочки, реже при их 
растрескивании на четыре, шесть или восемь 
створок (Andreaeobrya). По краю устья коро
бочки часто имеются выросты разной формы— 
перистом, гигроскопические движения кото
рого способствуют рассеиванию спор. Прото
нема обычно развита. 

Развитие листостебельных мхов начинается 
с образования протонемы из прорастающей 
споры. Споры мхов, первоначально соединен
ные по четыре, обычно одноклеточные и только 
в крайне редких случаях многоклеточные. 
Споры служат для бесполого размножения и 
для расселения мхов. Размеры спор колеб
лются от 5 до 200 ц, но в среднем чаще диаметр 
их равен 10—20 щ число спор в коробочке раз
лично. Обычные формы спор — шаровидные, 

округлые до овальных, почковидные или 
округло-тетраэдрические. Как правило, на 
спорах мхов имеется только по одному месту 
прорастания, расположенному или в месте схож
дения трех плоскостей у округло-тетраэдриче-
ских спор, и в таком случае образуются трех
лучевые щели прорастания (разверзания), или 
же в том месте, где наружная оболочка наиболее 
тонкая. Наружная оболочка споры (экзина) 
чаще бывает окрашенная, кутинизированная, 
утолщенная, нередко со скульптурными укра
шениями. Поверхность ее может быть гладкой, 
тонко- или грубозернистой, бородавчатой, па-
пиллозной,. шиповатой или сетчатой (рис. 146, 
147). При прорастании споры наружная оболоч
ка лопается и внутренняя целлюлозная обо
лочка односторонне выпячивается в виде со
сочка. У листостебельных мхов наиболее рас
пространена нитевидная протонема (рис. 76), 
которая обычно представлена обильно ветвя
щимися зелеными нитями, стелющимися по 
поверхности субстрата или расположенными в 
поверхностных слоях. Клетки протонемы име
ют косые и прямые перегородки и очень ча
сто содержат хлоропласты. Реже встречается 
протонема в форме листовидных образова
ний. Протонема сфагновых мхов пластинча
тая. 

На протонеме обычно образуется несколько 
почек, поэтому возникает целая моховая дер-
новинка облиственных стеблей, представляю-
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щая типичную для мхов форму роста. После 
появления побегов протонема чаще погибает 
и только у немногих видов сохраняется продол
жительное время и служит для вегетативного 
размножения. У некоторых мхов долговремен
ная протонема бывает сложнорасчлененной, 
заменяющей не развитые в таких случаях об
лиственные стебли. 

Стебель и листовидные выросты стебля — 
филлоиды, или листья, возникают из почки. 
Вполне развитые стебли у разных мхов сильно 
отличаются величиной, направлением роста и 
анатомическим строением. Мхи бывают от почти 
бесстебельных до обладающих крупными пря
мостоячими или плавающими стеблями. В на
правлении роста стеблей также наблюдается 
большое разнообразие — от прямостоячих до 
лежачих, плоско прижатых стеблей, ползучих, 
реже свисающих или плавающих. Стебли в се
чении чаще бывают округлыми, угловатыми или 
ребристыми, реже овальными. Построены стеб
ли из одинаковых или разнородных клеток, 
соответственно с чем стебли бывают без коры 
или с корой из вытянутых, обычно толстостен
ных клеток, с центральным пучком посредине 
или без него. Из поверхностных клеток стебля 
мхов часто развиваются волосковидные обра
зования — ризоиды, булавовидные волоски и 
парафиллии. 

Ризоиды представляют собой однорядные 
многоклеточные простые или вильчато развет
вленные, тонко- или толстостенные, гладкие 
или папиллозные, обычно темноокрашенные 
нити, с косо расположенными поперечными 
стенками. Ризоиды на стебле некоторых, осо
бенно болотных мхов образуют густой ризо-
идный войлок. Иногда они развиваются вдоль 
жилки листьев и даже на верхушке листьев из 
особых крупных бесцветных — так называе
мых начальных (инициальных) — клеток, но 
чаще ризоиды покрывают основание стебля. 
Булавовидные волоски большей частью возни
кают в пазухах листьев ближе к верхушке 
стебля в виде окрашенной однорядной клеточ
ной нити с бесцветной конечной клеткой. Па
рафиллии — особые хлорофиллсодержащие 
листовидные выросты стебля у некоторых боко
плодных мхов (рис.'77, 78). Иногда недоразви
тые листья у основания ветвей бывают сходны 
с парафиллиями, и тогда их называют ложными 
парафиллиямн. Стебли мхов могут быть прос
тыми или разветвленными, неправильно-вет
вистыми или правильно, однажды, двояко- или 
троякоперистыми и с более сложной системой 
ветвления. Ветви у мхов никогда не бывают 
пазушными, а ветвление — дихотомическим. 
Различают первичный, или главный, стебель 
и вторичные. 

Побеги с органами полового размножения 
(гаметангиями) называют фертильными, а без 
них —• стерильными, или бесплодными. По по
ложению гаметангиев на стебле листостебель
ные мхи подразделяются на две большие груп
пы: верхоплодных (акрокарпные, рис. 79) и 
бокоплодных (плеврокарпные, рис. 80) мхов. 
У верхоплодных мхов главный облиственный 
стебель несет на своей верхушке гаметангии. 
У бокоплодных мхов гаметангии образуются 
на особых половых боковых веточках или на 
ветвях вдоль главного побега, но не на верхуш
ке. Промежуточное положение занимают мхи 
из тех верхоплодных родов и семейств, у кото
рых гаметангии расположены на верхушке 
более или менее укороченных побегов, отходя
щих от середины или от основания главного 
побега (кладокарпные). 

Листья у мхов сидячие, простые, цельные, 
двурядно или многорядно расположенные. По 
положению их на стебле различают, низовые, 
стеблевые, веточные и покровные листья. Ни
зовые листья часто чешуевидные, обычно силь
но редуцированы или расположены в нижней 
части надземного стебля или на подземном 
лежачем стебле. Покровные листья располо
жены вокруг гаметангиев, по отношению к ним 
выполняют защитные функции и более или менее 
сильно отличаются от стеблевых. Перихеци-
альные листья (рис. 117) окружают группу 
архегониев или смешанную группу архегониев 
и антеридиев; перигониальные листья (рис. 118) 
окружают группу антеридиев. Стеблевые и 
веточные листья чаще отличаются по величине, 
но иногда и по форме. 

Типичный лист у мхов имеет листовую плас
тинку и жилку (рис. 82). Листовая пластинка 
расположена по обе стороны жилки и бывает 
симметричной и несимметричной. В сухом со
стоянии листья бывают согнутые, скрученные, 
кудрявые и спирально завитые, во влажном — 
прижатые, черепитчато налегающие, прямо от
стоящие, оттопыренные. Листья бывают пря
мые, серповидные и крючковидно загнутые. 
Чаще листья у мхов плоские, но иногда лодко-
видно вогнутые, килеватые, более или менее 
вогнутые с верхней стороны (рис. 84, 95, 976), а 
также трубчатые или желобчатые вверху, про
дольно- или поперечноскладчатые, волнистые и 
морщинистые. 

По форме листья могут быть линейные, 
ланцетные (рис. 85, 88, 91), продолговатые, 
яйцевидные (рис. 94, 95, 96), округлояйцевид-
ные, обратнояйцевидные (рис. 98), языковидные 
(рис. 81, 89, 90, 97а), суженные к основанию или 
расширенные, низбегающие по стеблю, часто 
влагалищные (рис. 86) и в основании слегка 
окрашенные или водянисто-прозрачные. По 
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верхушке различают листья острые, заостренные 
(рис. 83, 84, 87, 93), туп ые (рис. 94), за
кругленные (рис. 98), реже с колпачковидно-
стянутой (рис. 95), крючковидно согнутой или 
волосковидной верхушкой (рис. 88). Пластин
ка листа у мхов обычно однослойная, иногда 
целиком или в верхушке и по краю дву-много-
слойная и тогда нередко со спинной стороны с 
бугорками или с зубчиками. Кроме цельнокрай-
них (рис. 101, 103, 105), у мхов встречаются 
листья городчатые, одноряднозубчатые (рис. 99, 
100, 104), с двойным рядом зубцов (рис. 102) 
и реснитчатые, с плоскими краями, с краями, 
завернутыми внутрь и отогнутыми, с краями 
без каймы (рис. 103) или с каймой одно- или 
многорядной (рис. 102, 104, 105) из более узких, 
вытянутых клеток; иногда кайма бывает много
слойной. 

Жилка у листьев чаще простая (рис. 81, 82, 
84 , 87, 88, 89, 95, 98), реже двойная (рис. 85, 
92, 94, 96) или отсутствует (рис. 90, 91, 93, 
97а, 976), оканчивающаяся в середине листа 
или полная, коротко или длинно выступающая, 
окрашенная или бесцветная, гладкая, папил-
лозная или зубчатая с нижней стороны, в очень 

редких случаях (у тропических мхов) с корот
кими боковыми ответвлениями. 

Лист у мхов может состоять только из парен-
химатических (рис. 103, 106, 108, 109, 112) 
или прозенхиматических (рис. 107, 111, 113, 
115) клеток, или же верхняя и нижняя, цент
ральная и краевые части листа построены из 
клеток разной формы. В углах основания листа, 
особенно часто у бокоплодных мхов, развиты 
листовые ушки (рис. 116). Они обычно состоят 
из крупных округло-угловатых паренхиматиче-
ских бесцветных или окрашенных, тонко- или 
толстостенных, одно- или двуслойных, плоских 
или вздутых клеток, как правило резко отли
чающихся от соседних клеток основания. 
По форме клетки листа бывают округлые, квад
ратные (рис. 112) и многоугольные (рис. 109), 
ромбические (рис. 113) и линейные, пря
мые, извитые или червеобразные, тонко- или 
толстостенные, иногда колленхиматически утол
щенные (рис. ПО), с выемчатыми (рис. 115) или 
пористыми (рис. 107) оболочками. Стенки кле
ток могут быть гладкие или шероховатые; 
папиллозные(рис. 114) или мамиллозные. Под 
мамиллами понимаются выступы, образованные 

Рис. 76—116. 
76 — Вгуит argenteum Hedwig: нитевидная протонема с почкой. X 250 (по Мюллеру). 77 — Thuidium delicatulum (Hedwig) 
Mitten: парафиллии в виде разветвленных нитей (Warnstorf, 1906). 78 — Нурпит imponens Hedwig: парафиллии в виде листовидных 
пластинок (Warnstorf, 1906). 79 — Mnium punctatum Hedwig: верхоплодный мох — стебель с листьями, ризоидным войлоком и 
спорогоном. 80 — Drepanocladus uncinatus (Hedwig) Warnstorf: бокоплодный мох — стебель с серповидными листьями и двумя 
спорогонами. 81 — Fissidens osmundoides Hedwig: широкоязыковидный, тупой лист со спинным крылом и отростком. 82 — Mnium 

cuspidatum Hedwig: лист с каймой и простой жилкой. 83 — Brachythecium campesire (Bruch) Bruch et Schimper: лист постепенно 
шиловидно заостренный. 84 — Cirriphyllum piliferum (Hedwig) Grout: лист сильновыпуклый, внезапно заостренный в шиловид
ный волосок. 85 — Plagiothecium s i l v a t i c u m (Bridel) Bruch, Schimper, Gtimbel: лист овально-ланцетный,коротко и тупо заострен
ный, с двойной жилкой. 86 — Pogonatum aloides (Hedwig) Palisot de Beauvois: лист с бесцветным влагалищем и пластинкой: 
на верхней стороне жилки и пластинки находятся продольные ассимиляционные пластиночки. 87 — D i c r a n u m scoparium Hedwig'-
лист длинно-шиловидно заостренный. 88 — Crimmia decipiens (Schultz) Lindberg: лист узколанцетный, с длинным зубчатым 
волоском. 89 — РоШа intermedia (Turner) Furnrohr: лист языковидно-шпателевидный, с выступающей жилкой. 90 — Neckera crispa 

(Hedwig: лист языковидный, поперечноскладчатый. 91 — Fontinalis squamosa Hedwig: лист яйцевидно-ланцетный, вогнутый, без 
жилки. 92 — Cyclodictyon laetevirens (Hooker et Taylor) Mitten: лист с двумя жилками. 93 — Campylium s t e l l a t u m (Hedwig) J. 
Lange et C. Jensen: лист из яйцевидного основания постепенно длинно и тонко заостренный, без жилки. 94 — Hygrohypnum molle 

Hedwig) Loeske: лист широкояйцевидный с тупой верхушкой, двойной жилкой. 95 — Calliergon giganteum (Schimper) Kindberg: 
лист широко-треугольно-яйцевидный с тупой клобуковидной верхушкой, простой жилкой и ушками. 96 — Hylocomium splendens 

(Hedwig) Bruch et Schimper: лист продолговато-яйцевидный, внезапно суженный в извилистую верхушку, с двойной жилкой. 
97 — Sphagnum teres (Schimper) Angstroem: 97a — стеблевой лист, удлиненно-языковидный; 976 — веточный лист, яйцевидно-лан
цетный, вогнутый; 97в — клеточная сеть верхней половины веточного листа с наружной стороны (Савич-Любицкая, 1952). 98 — 
Вгуит cyclophyllum (Schwaegricheh) Bruch et Schimper: лист широко-обратнояйцевидный, округлый. 99 — Pogonatum capillare 

(Michaux) Bridel: край листа с многоклеточными зубцами (Савич-Любицкая, 1954). 100 — Polytrichum commune Hedwig: край 
листа с одноклеточными зубцами (Савич-Любицкая, 1954). 101 — Polytrichum hyperboreum R. Brown: край листа цельный, 
бесцветный, пленчатый (Савич-Любицкая, 1954). 102 — A t r i c h u m crispum Sullivant: край листа окаймленный, с двойным рядом 
зубцов. 103 — Meesia uliginosa Hedwig: край листа цельный, X 275 (Jensen, 1923). 104 — M n i u m seligeri (Juratzka) Limpricht: 
край листа окаймленный, с одноклеточными зубцами (Jensen, 1923). 105 — Вгуит cernuum (Hedwig) Lindberg: край листа цель, 
ный, окаймленный (Jensen, 1923). 106— Tayloria tenuis (Smith) Schimper: паренхимная клеточная сеть листа. 107 — D i c r a n u m undu 

latum Bruch, Schimper, Gumbel: пористые удлиненные клетки листа. 108 — D i c r a n u m spurium Hedwig: неправильная клеточная 
сеть верхней части листа. 109 — Mnium spinosum (Voit) Schwaegrichen: округло-шестиугольные клетки листа. ПО — Mnium 

affine Blandow: слабо колленхиматическая клеточная сеть листа. I l l — Po'ilia nutans Hedwig: вытянутые клРгки листа, X 275 (Jen
sen, 1923). 112 — Barbula icmadophila Schimper: квадратные клетки листа, X 275 (Jensen, 1923). 113 — Schistostega pennata 

(Hedwig) Hooker et Taylor: прозенхиматическая (ромбическая) клеточная сеть листа. 114 — Barbula r e c u r v i r o s t r i s (Hedwig) 
Dixon: округло-квадратные папиллозные клетки верхушки листа, X 275 (Jensen, 1923). 115 — Rhacomitrium aquaticum 

Bridel: прямоугольные, сильно выемчатые клетки] основания листа. 116— Drepanocladus sendtneri (Schimper) Warnstorf: клетки 

листового ушка 
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Рис. 117—145. 
117 — Barbula convoluta Hedwig: свернутые влагалищные перихециальные листья. 118 — Polytrichum alpinutn Hedwig: перигони-
альные листья (Schimper, 1860). 119 — схема оплодотворения у мхов: 119а — антеридий; 1196 — архегонии; П9в — сперматозоид 
(Goebel, 1930). 120 — Encalypta ciliaia Hedwig: колокольчатый колпачок с бахромой по краю (Schimper, I860). 121 — Orthotrichurn 
anomalum Hedwig: волосистый колпачок (Schimper, 1860). 122 — Polytrichum juniperinum Hedwig: 122a — войлочный колпачок 
(Schimper, i860); 1226 —призматическая коробочка с эпифрагмой и апофизой. 123 — Funaria convexa Spruce; пузырчатый колпачок 

(Schimper, I860). 124 — Physcomitrium pyriforme (Hedwig) Bridel: шапочковидный колпачок, лопастной по краю (Schimper,I860). 125 — 
Pottia wilsoni (Hooker) Bruch, Schimper, Gflmbel: клобуковидный колпачок. 126 — Sphagnum palustre Linne: шаровидная коробочка 
на ложной ножке, без'перистома. 127 — Andreaea rupestris Hedwig: коробочка на ложной ножке, растрескивающаяся продольными 
щелями на четыре створки, без перистома. 128 — Buxbaumta aphylla Hedwig; коробочка дорсовентрального (спиннобрюшного 
строения, неправильная. 129 —Dicranel la cerviculata (Hedwig) Schimper; коробочка с зобатой шейкой и клювовидной крышечкой. 
130 — Pogonatum urnigerum (Hedwig) Palisot de Beauvois: цилиндрическая коробочка с эпифрагмой. 131 — Eucladlum recurvi-

rostre (Hedwig) C. Jensen: коробочка с клювовидной крышечкой, 132,— Tetraphis pellucida Hedwig: цилиндрическая коробочка 
с перистомом из четырех зубцов. 133 — Brachytheclum rutabulum (Hedwig) Bruch et Schimper: коробочка горизонтальная с 
конической крышечкой и бородавчатой ножкой. 134 — Вгуит alpinutn Bridel: грушевидная поникшая коробочка. 135 — Ortho
trichurn rupestre Schleicher; 135а — яйцевидная бороздчатая коробочка с шейкой; 1356 — поверхностное устьице. 136 — Splachnum 
ampullaceum Hedwig: коробочка цилиндрическая с сильно разросшейся апофизой (шейкой). 137 — Pohlia elongata Hedwig 1  

коробочка с сильно щ вытянутой шейкой. 138 — Вгуит argentum Hedwig: 138а — висячая коробочка; 1386 — часть двойного 
перистома, виден зубец наружного и внутреннего перистомов и реснички, X 175 (Jensen, 1923). 139 — Ephemerum serratum Натре: 
шаровидная клейстокарпная коробочка. 140 — Dicranella heteromalla (Hedwig) Schimper; два расщепленных зубца простого пери
стома (дикраноидного типа). 141 — Barbula fallax Hedwig: простой завитой перистом. 142 — Orthotrichurn stramineum Hornschuch: 
часть двойного перистома, видны широкие зубцы наружного и реснички внутреннего (Schimper, 1860). 143 — Orthotrichurn 
paltens Bruch: погруженные устьица. 144 — Rhacomitrium canescens (Hedwig) Bridel: простой реснитчатый перистом (Schimper, 
1860). 145 — Polytrichum commune Hedwig: часть зубцов простого перистома, состоящего из пучков волокнообразных клеток 

(Monkemeyer, 1927). Все рисунки, кроме особо оговоренных, взяты из Диксона (Dixcn 1924) 

378 http://jurassic.ru/



неутолщенными клеточными стенками, а под 
папиллами — утолщения клеточных стенок 
разнообразной формы: в виде сосочков, боро-
давочек, подковок. Шероховатость листа чаще 
проявляется со спинной стороны и в верхней 
части листа, но бывают листья шероховатые 
на всем протяжении, с обеих сторон: Число 
папилл (от одной до нескольких) над просветом 
клетки более или менее постоянно. 

Мужские и женские органы полового раз
множения (антеридии и архегонии) собраны 
группами, в составе которых обычно встре
чаются клеточные нити — парафизы. Эти груп
пы окружены покровными листьями. По рас
положению гаметангиев на растении различают 
одно- и двудомные мхи. Архегонии и антери
дии у мхов имеют строение, характерное для 
архегониальных растений (рис. 119). 

Оплодотворение яйцеклетки сперматозоидом 
и начальные этапы развития спорофита мхов 
происходят в архегонии. В дальнейшем видо
измененная верхняя часть разорванного расту
щим спорофитом архегония превращается в 
колпачок, защищающий формирующуюся ко
робочку. Колпачки бывают голые (рис. 120, 
123, 124, 125) и волосистые (рис. 121, 122а) и 
по форме подразделяются на клобуковидные 
(рис. 125), колокольчатые (рис. 120) и шапочко-
видные (рис. 124), иногда продольноскладча-
тые. Спорофит у мхов имеет типичную форму 
спорогона, т. е. состоит из коробочки со спо
ровым мешком на длинной, прямостоячей или 
согнутой ножке, которая нижней частью — 
стопой — внедряется в ткань облиственного 
стебля. У сфагновых (рис. 126) и андреевых 
(рис. 127) мхов ножка заменяется непосред
ственным продолжением удлиненной и необ
лиственной верхней части стебля — ложной 
ножкой. 

Коробочка бывает правильной или непра
вильной (рис. 128), по форме — шаровидной 
(рис. 126, 139), овальной, яйцевидной (рис. 
135а), обратнояйцевидной, грушевидной (рис. 
134), цилиндрической (рис. 130, 132, 136), 
призматической (четырех-шестиребристой (рис. 
1226), по своему положению — прямостоячей 
(рис. 126, 130, 131, 132, 139), согнутой, накло
ненной, горизонтальной (рис. 133) и висячей 

(рис. 138а). Стенки коробочки могут быть глад
кими, шероховатыми от мамиллозно выступа
ющих оболочек клеток, бороздчатыми и морщи
нистыми. Коробочка состоит из шейки, или 
апофизы, урночки и крышечки. Шейка (рис. 
129, 135а, 137) представляет собой нижнюю 
стерильную часть коробочки, а апофиза (рис. 
1226, 136), которая развита только у спорогонов 
некоторых родов мхов, является разросшейся 
нижней стерильной частью коробочки. В эпи
дермисе урночки и особенно шейки коробочки 
имеются особые образования — поверхност
ные (рис. 1356) или погруженные (рис. 143) 
устьица. В центре коробочки, от шейки до 
верхушки крышечки, проходит колонка. Спо
ровый мешок, из ткани которого образуются 
споры, у бриевых мхов обычно подвешен в 
полости коробочки на особых ассимиляционных 
нитях. Эти простые или разветвленные хлоро-
филлоносные нити отходят от стенок урночки 
и от колонки. У андреевых и сфагновых мхов 
споровый мешок плотно прилегает к стенкам 
коробочки и куполообразно покрывает колон
ку, которая не доходит до верхушки коробочки. 
Зрелая коробочка у большинства мхов откры
вается при отпадении крышечки (рис. 129, 131, 
133) через отверстие наверху коробочки — 
устье. По краю устья урночки расположен 
перистом (или околоустье), который состоит из 
зубцов различного строения, ресничек, нитей. 
Различают простой перистом из одного ряда 
зубцов (рис. 140, 141, 144, 145) и сложный, 
или двойной,— из двойного ряда зубцов (рис. 
1386, 142). Зубцы перистома образуются из 
утолщенных частей клеточных стенок или из 
целых клеток. Перистом может быть рудимен
тарным или отсутствовать. У некоторых мхов 
коробочка не имеет крышечки (рис. 139), и 
тогда споры высыпаются из урночки после 
сгнивания коробочки или в результате растрес
киваний стенок урночки четырьмя, шестью или 
восемью продольными щелями (рис. 127). 

Листостебельным мхам в большой степени 
свойственно вегетативное размножение в раз
нообразных формах при помощи выводковых 
телец, выводковых почек и другими способами. 
Три подкласса: Sphagnobrya, Andreaeobrya и 
Eubrya. 

П О Д К Л А С С SPHAGNOBRYA. С Ф А Г Н О В Ы Е ( Т О Р Ф Я Н Ы Е ) МХИ 

Крупные беловато-зеленые, бурые или крас
новатые мхи в подушковидных дер новинках. 
Стебель правильно пучковидно-ветвистый, ввер
ху с более короткими ветвями, собранными в 
головку, внизу без ризоидов. Листья без жилки, 
состоящие из клеток двоякого рода (рис. 97в). 

Коробочка шаровидная, с крышечкой, без пе
ристома и колечка, на ложной ножке. Колпа
чок в виде оборки в основании коробочки. 
Споровый мешок сводообразный, покрывает 
верхнюю часть колонки. Споры округло-тет-
раэдрические. Одно семейство. 
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СЕМЕЙСТВО SPHAGNACEAE С. MULLER, 1849 

Болотные мхи — торфообразователи. Прото
нема слоевищная. Стебель прямостоячий, частью 
вильчато разветвленный, постепенно отмира
ющий снизу. Ветви в пучках: одни из них 
свисают вдоль стебля, другие отстоят от него. 
Листья стеблевые и веточные, однослойные. 
Растения однодомные и двудомные. Гаметан
гии обособлены на измененных ветвях головки 
•стебля. Антеридии одиночные в пазухах лис
тьев булавовидно вздутых ветвей. Архегонии 
один — четыре на верхушке почковидной корот
кой ветки, позже удлиняющейся. Спорофит 
верхушечный, сидячий, к созреванию при
поднятый на ложной ножке, в ткань которой 
погружен луковицеобразной стопой. С одним 
родом. 

Sphagnum L i n n e , 1753. Тип рода — Sph. 
palustre Linne, 1753; современный. В ископа
емом состоянии известны обрывки листьев, и 
чаще — споры. Листья стеблевые и веточные, 
отличаются по форме, величине и клеточной 
структуре. Они однослойные, часто с каймой 
из удлиненных узких клеток. Листья состоят 
из узких, длинных, зеленых хлорофиллонос-
ных клеток, образующих сетку, петли которой 
заполнены широкими ромбоидальными или 
мешковидными пустыми бесцветными клетками; 
последние снабжены в своих стенках спираль
ными и кольчатыми утолщениями, а также часто 
отверстиями — порами различных форм и ве
личины. Споры с трехлучевой щелью раз-
верзания, 17—42,8 и,. В полярном положении 
округло-треугольные. Экзина однослойная, 
тонкая и толстая, гладкая; у спор некоторых 
видов на дистальной стороне имеются неров
ности, образующие пологую волнистую бугор-

д е ж 

и к л 
Рис. 146. Sphagnum sp.: разные споры, х500: 

а — юра, 3 . Сибирь; б,в —мел (апт), Уральск; г — палеоцен, р. 
Сыма; д — в. олигоцен, Ср. Урал; е — миоцен, 3 . Сибирь; ж — 

л — кинель, Татарская АССР (рис. Л. Короткевич) 

чатость; контур ровный или волнистый. Пери
спорий тонкий, в ископаемом состоянии почти 
не сохраняется. Очень редко встречаются споры 
с периспорием, который образует оторочку 
споры (рис. 146; табл. IX, фиг. 1, 2). Род со
держит свыше 300 видов, в СССР встречаются 
43. В ископаемом состоянии по спорам описано 
несколько видов, остальные определены до 
рода (Sphagnum sp.). С юры. Листья — юра 
Германии, в. мел Гренландии (о-в Диско); 
споры со ср. юры почти всюду. Современное 
распространение рода (336 видов)— преиму
щественно в умеренных (холодных) областях 
северного, реже южного полушарий, в тропи
ках — только в горах, преимущественно в 
болотистых местах и в болотах. 

П О Д К Л А С С ANDREAEOBRYA. А Н Д Р Е Е В Ы Е МХИ 

Мелкие красно-бурые до черно-бурых жест
кие многолетние скальные мхи, растущие по
душечками. Стебель вильчато разветвленный, 
многорядно облиственный, внизу с ризоидами. 
Листья без жилки или с жилкой. Клетки листа 
округлые или удлиненные, толстостенные, час
то папиллозные. Коробочка удлиненно-яйце
видная, на ложной ножке, растрескивающаяся 
четырьмя-восемью продольными щелями, без 
перистома и колечка. Споровый мешок покры-

. вает верхнюю часть колонки. Споры округло-
тетр аэдр ическ ие. 

Одно семейство с двумя родами и 125 видами. 
Распространены по всему земному шару в 
субарктической, арктической и антарктической 
зонах и в альпийском и субальпийском поясах. 

Sporogonites H a l l e , 1916 . Тип рода — 
5 . exuberans Halle, 1916; н. девон, Норвегия. 
В ископаемом состоянии известен отпечаток 
спорогона. Он состоит из ножки длиной около 
5 0 мм и обратнояйцевидной коробочки разме
ром 6 — 9 x 3 — 4 мм. Верхушка коробочки 
округлая, книзу коробочка постепенно сужает
ся; на коробочке видны, по-видимому, широкие 
продольные бороздки, чередующиеся с равным 
числом более узких бороздок. Крышечка от
сутствует. Продольные бороздки, вероятно, мо
гут указывать на продольное растрескивание 
коробочки. Нижняя часть коробочки стериль
на, верхняя состоит из многослойной стенки, 
толстого спорообразующего слоя и стерильной 
центральной колонки. Спорообразующий слой 

3 8 0 

http://jurassic.ru/



вверху сводообразно покрывает колонку. Спо
ры без щели, диаметром 20—25 ц, шаровидно-
тетраэдрические, в полярном положении 
округлые. Заметны три неглубоких углубления, 
похожих на поры или борозды. Экзина тонкая, 
мелкобородавчатая (рис. 148). Три вида. Девон 
Урало-Поволжья; н. девон Норвегии, девон 
Бельгии. 

П р и м е ч а н и е . Систематическое положение 
остается неясным. Более мелкие споры и правильно че
редующиеся широкие и узкие бороздки в стенке споро-
гона, которые указывают на возможность растрески
вания спорогона щелями, подобно коробочке Andreaea, 
служат существенным возражением против безогово
рочного отнесения к псилофитовым. Существует мне
ние, что Sporogonites, не являясь настоящим предста
вителем мохообразных, указывает на предков этого 
типа растений. 

П О Д К Л А С С EUBRYA. Б Р И Е В Ы Е МХИ 

Однолетние и многолетние мхи, от мелких до 
крупных, разнообразного строения и облика. 
Стебель простой, вильчато-, древовидно- или 
перистоветвистый, с ризоидами внизу или по 
всему стеблю. Коробочка от округлой, груше
видной до удлиненно-продолговатой, прямосто
ячая или наклоненная, на длинной, реже на 
короткой ножке или почти сидячая, чаще с пе
ристомом и колечком. Колпачок клобуковидный, 
щапочковидный или колокольчатый. Спорангий 

окружает колонку, подвешен к ней и к стенкам 
коробочки на ассимиляционных нитях. Споры 
без щели, шаровидные, слегка продолговатые, 
реже почковидные, диаметром 6—40 и., в очер
тании округлые. Экзина тонкая, однослойная, 
гладкая, точечная, зернистая, мелкобородавча
тая, мелкошиповатая. Сходны со спорами мно
гих видов из кл. Hepaticae (рис. 147). С н. 
перми, споры — с юры. 

ПОРЯДОК POLYTRICHi 

Многолетние, часто крупные мхи. Листья 
языковидные или удлиненно-ланцетовидные, 
чаще дифференцированы на влагалище и лис
товую пластинку, с жилкой, обычно с продоль
ными ассимиляционными пластиночками на 

Рис. 147. ЕиЪгуа: разные споры, х 5 0 0 : 
а — юра, 3 . Сибирь; б — мел (апт). Уральск; в — н. мел, Ср. 
Поволжье; г. — палеоцен, р. Сыма; д, е — миоцен, 3 . Сибирь; 
ж — к — плиоцен, Уральск; л — н — кинель, Татарская АССР 

(рис. Л. Короткевич) 

верхней стороне листа или только вдоль верх
ней и изредка с нижней стороны жилки. Клетки 
листа паренхиматические, гладкие. Спорогоны 
верхушечные. Перистом простой, с 16—32—64 
языковидными зубцами, вверху соединенными 
перепонкой — эпифрагмой. 

Одно семейство. 

СЕМЕЙСТВО POLYTRICHACEAE BROTHERUS, 1904 

Представители этого семейства распростра
нены по всему земному шару, преимущественно 

.ES. ПОЛИТРИХОВЫЕ 

в холодных и умеренных областях. 15 родов, 
350 видов. 

Atrichum Р а 1 i s о t de B e a u v o i s , 1805 
(Catharinea Ehrhardt , 1780). Тип рода — Po
lytrichum undulatum Hedwig, 1801; современ
ный. В ископаемом состоянии известны обли
ственные стебельки. Мелкие или средние 
напочвенные мхи, растущие рыхлыми дерновин-
ками. Стебель прямостоячий, обычно невет
вистый, с горизонтальным ризомом, со сложным 
центральным пучком. Листья мягкие, плоские, 
узколанцетные или узкоязыковидные, часто 
поперечноволнистые, с косыми рядами зубцов 
с нижней стороны, по краю узко и вздуто 
окаймленные, часто двуслойные, однорядно-
или двуряднозубчатые. Жилка оканчивается 
перед верхушкой листа или в самой верхушке, 
на нижней стороне вверху зубчатая. Ассими
ляционные пластиночки продольные, обычно 
их четыре, реже восемь, на верхней стороне 
жилки, неволнистые или слабоволнистые, из 
одинаковых тонкостенных клеток. Клетки лис
та округло-шестиугольные, гладкие, в его ос
новании чаще прямоугольные. Растения од
нодомные или двудомные. Коробочка прямосто
ячая или слабо наклоненная, на удлиненной 
ножке, цилиндрическая или обратнояйцевид-
ная, прямая или слегка согнутая, с короткой 
и неясной шейкой, без устьиц. Перистом прос
той, из 32 зубцов. Крышечка длинноклюво-
видная. Колпачок клобуковидный, голый. 41 
вид. В ископаемом состоянии один вид, по-
видимому, не отличающийся от современного. 
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С эоцена. Из янтаря с побережья Балтийского 
моря. Современное распространение — преиму
щественно в умеренных широтах Европы, Азии, 
С. и Ю. Америки, реже в В. Австралии, Тас
мании и Нов. Зеландии. 

Pogonatum P a i i s o t d e B e a u v o i s , 1805 
(Polytrichum Hedwig, 1801). Тип рода — Po
lytrichum aloides Hedwig, 1801; современный. 
В ископаемом состоянии известны только 
листья. Мелкие или более крупные напочвен
ные мхи, растущие отдельными группами или 
рыхлыми дерновинками. Стебель прямостоя
чий, с горизонтальным ризомом, жесткий, со 
сложным центральным пучком. Листья кверху 
постепенно увеличивающиеся, прямо отстоя
щие до отогнутых назад, в сухом состоянии пря
мостоячие или рыхло прилегающие, согнутые 
внутрь, с загнутыми краями, ланцетные и 
линейно-ланцетные, с влагалищным пленчатым 
основанием, по краю обычно остропильчатые, 
зубцы многоклеточные; листья на большем 
своем протяжении двуслойные. Жилка во вла
галищной части узкая и плоская, выше разви
тая и вверху с нижней стороны чаще зубчатая. 
Ассимиляционные пластиночки многочислен
ные, покрывающие сверху жилку и двуслойную 
листовую пластинку, верхняя клетка их у 
части видов отличается от нижележащих кле
ток. Клетки листа чаще мелкие, толстостенные, 
округло-шестиугольные, на однослойных мес
тах квадратные или поперечновытянутые, ре
же рыхлые и тонкостенные, во влагалищной 
части удлиненные до линейных, с менее утол
щенными стенками до тонкостенных. Растения 
двудомные. Коробочка прямостоячая или на
клоненная, на удлиненной ножке, правильная 
или слегка на спинке выпуклая, округлая, без 
шейки и устьиц; клетки экзотеция большей 
частью с мамиллозными выпячиваниями наруж
ных стенок. Крышечка более или менее длинно 
клювовидная, с выпуклым основанием. Колпа
чок шапочковидный, густоволосистый. 158 ви
дов. В ископаемом состоянии найден один вид. 
С эоцена. Из янтаря с побережья Балтийского 
моря. Современное распространение — почти 
по всему земному шару. 

Polytrichum H e d w i g , 1801. Тип рода — 
P.. commune Hedwig, 1801; современный. 
В ископаемом состоянии известны облиственные 
стебельки, стебли без листьев и листья. Круп
ные, жесткие напочвенные, реже скальные ра
стения, обычно образующие дерновинки или 
крупные подушки. Стебель прямостоячий с 
горизонтальным ризомом, часто густо покры
тым ризоидным войлоком, со сложным цент
ральным пучком. Листья прямо отстоящие до 

отогнутых, в сухом состоянии прилегающие, 
высоковлагалищные, линейно-ланцетные, часто 
с большими, направленными вперед краевыми 
зубцами, с двуслойной, только в основании 
однослойной гладкой листовой пластинкой. 
Жилка обычно выступает из верхушки листа в 
виде зубчатого красно-бурого или бесцветного 
волоска. Ассимиляционные пластиночки мно
гочисленные, покрывающие жилку и двуслой
ную часть листа. Верхние клетки ассимиляци
онных пластиночек нередко отличаются от 
остальных формой, величиной или утолщением 
наружной стенки. Клетки листа квадратные 
и округло-многоугольные, часто поперечно вы
тянутые, во влагалищной части бесцветные 
или желтоватые, удлиненно-прямоугольные 
до линейных, к краям более узкие. Растения 
двудомные. Спорогоны одиночные. Коробочка 
на длинной ножке, призматическая, четырех-
шестиребристая, реже округлая или угловатая, 
с полушаровидной или дисковидной шейкой; 
устьица поверхностные, крупные, расположен
ные между шейкой и урночкой. Зубцов перис
тома обычно 64. Крышечка из выпуклого или 
конусовидного основания, коротко- или более 
длинноклювовидная. 92 вида. В ископаемом 
состоянии два вымерших вида. С эоцена. Эоцен— 
из янтаря с побережья Балтийского моря (?); 
ср. олигоцен — кремнистые сланцы Семигорья 
у Ротта (Бавария); плиоцен Кросциенко на 
р. Дунайце (Польша). Современное распростра
нение — по всему земному шару, преимущест
венно в холодных и умеренных областях, 
в тропиках приурочен к горам. 

Polytrichites В г i t t о n in Knowlton, 1926, 
emend. S t e e r e , 1946 (Bryotrichum Yasui, 1925; 
Polytrichites Yasui, 1926). Тип рода — Poly
trichites spokanensis Britton in Knowlton 1926; 
в. миоцен (свита Лейта), шт. Вашингтон, США. 
В ископаемом состоянии известны отпечатки-
облиственных стеблей. Стебель прямостоячий 
или в основании приподнимающийся, ветвис
тый. Листья из бесцветной, прямой, прижатой, 
охватывающей стебель влагалищной части и 
отогнутой кнаружи и оттопыренной килеватой 
верхней части, с мощной жилкой. Это искусст
венный род, объединяющий ископаемые виды, 
которые не могут быть отнесены ни к одному из 
современных родов мхов и обнаруживают в 
сохранившихся частях растения сходство с 
признаками порядка Polytrichales. Отмечая 
большое сходство Polytrichites прежде всего 
с p. Polytrichum, Стир указывает на сходную 
структуру листьев у видов p. Timmia, Два вида. 
В. миоцен шт. Вашингтон (США), верхнетре
тичные лигниты Центр. Японии. 
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ПОРЯДОК FISSIDENTALES. ФИССИДЕНСОВЫЕ 

Многолетние, чаще относительно мелкие мхи. 
Листья двурядные, со спинным крылом, с 
жилкой, с каймой или без каймы. Клетки па-
ренхиматические, обычно гладкие. Спорогоны 
верхушечные или боковые. Перистом простой 
из 16 вверху расщепленных зубцов. Одно се
мейство. 

СЕМЕЙСТВО F I S S I D E N T A C E A E SCHIMPER, 1851 

В основном распространено в тропиках. 
Включает пять родов и около 700 видов. 

Fissidens H e d w i g , 1801. Тип рода — F. 
bryoides Hedwig, 1801; современный. В ис
копаемом состоянии известен обрывок облист
венного стебелька. Преимущественно напочвен
ные гигрофильные мхи от мелких до довольно 
крупных, растущие группами или рыхлыми 
дерновинками на обнаженных участках почвы 
в лесу, на ключевых низинных и переходных 
болотах, на камнях в руслах рек и ручьев. 

Стебель короткий или длинный, прямостоячий 
или лежачий, двурядно-облиственный, ветвя
щийся. Листья полустеблеобъемлющие, вла-
галищно-ладьеобразные, со спинным крылом и 
длинным отростком, линейные, продолговатые 
или языковидные, с окаймленными или нео-
каймленными, цельными, мелкопильчатыми или 
в верхней половине зубчатыми краями. Жилка 
оканчивается в верхушке листа или коротко 
выступает. Клетки чаще округло-шестиуголь
ные, обычно гладкие. Растения однодомные, 
реже двудомные. Коробочка на длинной ножке, 
прямостоячая или наклоненная, правильная 
или слегка неправильная. Перистом простой, 
с зубцами до половины или глубже, одно-дву-
расщепленными, продольно-штриховатыми. 
Крышечка с клювиком. Около 800 видов. 
В ископаемом состоянии один вид. Олигоцен 
Франции. Современное распространение — по 
всему земному шару, но наиболее богато пред
ставлен в тропиках и далеко на север не захо
дит. 

ПОРЯДОК DICRANALES. ДИКРАНОВЫЕ 

Мхи разной величины, преимущественно мно
голетние. Листья узкие, от шиловидных до 
широколанцетных, обычно с жилкой. Клетки 
квадратные до удлиненно-прямоугольных, глад
кие или папиллозные, в углах основания листа 
часто дифференцированные. Спорогоны вер
хушечные. Перистом простой, зубцы (16) ввер
ху обычно расщепленные, иногда до основания 
двураздельные. 

Восемь семейств. 

СЕМЕЙСТВО DITRICHACEAE LIMPRICHT, 1887 

Стебель прямостоячий. Листья из широко
яйцевидного основания ланцетные или шило
видные, без ушков. Клетки мелкие, квадратные 
или прямоугольные, в основании удлиненные, 
гладкие. Коробочка с перистомом, без перис
тома или клейстокарпная. Зубцы перистома 
большей частью до основания двураздельные, 
иногда попарно соединенные перемычками. 17 
родов, 115 видов, распространено по всему 
земному шару. 

Ditrichum Н а т р е , 1867. Тип рода — Di-
dymodon homomallus Hedwig, 1801; современ
ный. В ископаемом состоянии известен облист
венный стебелек с фрагментом ножки. Пре
имущественно напочвенные, чаще низкие, ре
же довольно высокие растения, образующие 
рыхлые до плотных дерновинки. Стебель густо 
облиственный, простой или слабоветвистый, 

голый, реже с густым ржаво-красным войлоком. 
Листья прилегающие или слегка изогнуто от
топыренные, из ланцетного невлагалищного 
основания постепенно или внезапно длинно 
вытянутые, вверху желобчато-шиловидные, 
цельнокрайние или слабозубчатые. Жилка боль
шей частью широкая, плоская, заполняющая 
верхушку листа. Клетки гладкие, со слабо 
утолщенными стенками, от почти квадратных 
до удлиненно-прямоугольных в нижней части 
листа, угловые клетки основания листа чаще 
не отграничены. Растения двудомные или од
нодомные; перихециальные листья влагалищ
ные или почти не отличающиеся. Коробочка 
на длинной ножке, прямостоячая или слабо 
наклоненная, удлиненно-яйцевидная, с узким 
устьем. Зубцы перистома почти до основания 
двурасщепленные, слабо завитые, обычно без 
перекладин, линейные или нитевидные, папил
лозные. 48 видов. В ископаемом состоянии 
известен один вид, тождественный современ
ному. С плиоцена. Из слоев Тегелена близ 
германо-голландской границы. Современное 
распространение — по всему земному шару, в 
равнинных и горных условиях, вплоть до высо
когорий. 

СЕМЕЙСТВО D I C R A N A C E A E С. M U L L E R , 1849 

Стебель прямостоячий, простой или ветвис
тый. Листья из расширенного основания пос
тепенно или внезапно удлиненно-ланцетные до 
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шиловидно заостренных, нередко обращенные в 
одну сторону, серповидные или в сухом состоя
нии кудрявые, часто с обособленными ушками. 
Клетки квадратные, округлые, неправильные 
или удлиненные, гладкие или папиллозные. 
Коробочка с перистомом, редко клейстокарп-
ная. Зубцы перистома цельные или вверху 
двурасщепленные. 56 родов, 1294 вида, распро
страненных преимущественно в северных и 
умеренных широтах, а также в горах обоих 
полушарий; ряд родов приурочен к тропикам. 

Dicranella S c h i m p e r , 1855. Тип рода — 
Dicranum heteromallum Hedwig, 1801; совре
менный. В ископаемом состоянии известен 
облиственный стебелек. Мелкие наземные мхи, 
растущие группами или довольно крупными 
дерновинками. Стебель простой, прямостоячий, 
с ризоидами в основании. Листья из влагалищ
ного основания шиловидные, оттопыренно от
стоящие, или из ланцетного основания посте
пенно линейно-шиловидные, прямостоячие, 
слегка серповидные; край листа цельный или 
слегка (иногда только в его основании) зубча
тый. Жилка в основании широкая, неясно 
отграниченная, выполняющая верхушку листа. 
Клетки листа прямоугольные до линейных, 
гладкие, тонкостенные или с утолщенными 
стенками, в углах основания не дифференци
рованные. Растения двудомные; перихециаль-
ные листья слабо различаются. Ножка длин
ная, прямая или слегка извитая. Коробочка 
чаще наклоненная, симметричная или с зоби
ком, короткояйцевидная. Зубцы перистома до 
середины неравно двурасщепленные, линейные, 
папиллозные или продольноштриховатые, ок
рашенные. Крышечка из конусовидного осно
вания с косым длинным клювиком, равным 
или превосходящим длину коробочки. Вслед
ствие разного понимания объема рода в состав 
его включают примерно от 60 до 100 видов. 
В ископаемом состоянии известен один вид, срав
ниваемый с современным видом. С эоцена. Из 
янтаря с побережья Балтийского моря. Совре
менное распространение — почти по всему зем
ному шару, от равнин до высокогорий, преиму
щественно в умеренных широтах. 

Dichodontium S c h i m p e r , 1855. Тип рода— 
Dicranum pellucidum Hedwig, 1801; современ
ный. В ископаемом состоянии известен облист
венный стебелек. Влаголюбивые многолетние 
мхи, растущие рыхлыми дерновинками на вла
жных скалах, на камнях по берегам рек, реже 
на почве. Длина стебля до нескольких санти
метров, стебель простой, трехгранный, внизу 
ржавовойлочный. Листья оттопыренно отстоя
щие, в сухом состоянии прижатые, слегка 
закрученные, из широкого основания языко-

видно-ланцетные, острые, в верхушке или до 
середины и ниже зубчатые. Жилка мощная, 
перед верхушкой листа исчезающая. Клетки 
листа округло-квадратные, с обеих сторон 
мамиллозные, только в средней части основа
ния листа прямоугольные и гладкие. Растения 
двудомные; перихециальные листья почти не 
отличаются от стеблевых. Коробочка обычно 
почти горизонтально наклоненная, на длинной, 
прямой ножке, неправильная, яйцевидная или 
удлиненная. Перистом из 16 зубцов, до сере
дины и ниже двух-трехрасщепленных, окра
шенных, вверху тонкопапиллозных, внизу 
штриховатых. Крышечка с клювиком. Три 
вида. В ископаемом состоянии найден один 
вид, близкий к современному виду. С эоцена. 
Из янтаря с побережья Балтийского моря. 
Современное распространение — в равнинных 
и горных условиях умеренной зоны северного 
полушария Европы, Азии и С. Америки. 

Kiaeria Н a g е п, 1914. Тип рода — Dicra
num falcatum Hedwig, 1801; современный. 
В ископаемом состоянии известны облиственные 
стебли. Мелкие или средние многолетние скаль
ные, реже напочвенные мхи, образующие чаще 
плотные дерновинки. Стебель тонкий, слабо
ветвистый, с редкими ризоидами. Листья более 
или менее серповидные до слабокудрявых, из 
вогнутого ланцетного основания желобчато-
или трубчато-шиловидные, в верхушке зубча
тые. Жилка узкая, обычно выступающая. 
Клетки узкие, удлиненно-прямоугольные, по 
краю и в верхней части листа квадратные, глад
кие или папиллозные, в основании листа с 
равномерно утолщенными или пористыми обо
лочками; ушки более или менее дифференци
рованы, из одного слоя квадратных окрашен
ных клеток. Растения однодомные; перихе
циальные листья обычно высоковлагалищные. 
Коробочка на прямой, длинной ножке, накло
ненная, симметричная, чаще с зобиком. Зубцы 
перистома до середины или глубже двура
сщепленные, с поперечными перекладинами, 
окрашенные, густопапиллозные. Крышечка с 
длинным клювиком. Пять видов. В ископаемом 
состоянии известен один сомнительный вид. 
С палеогена. Нижнетретичные субантарктиче
ского архипелага Кергелен (северный берег 
п-ва Жоффр). Современное распространение — 
в арктической зоне и на высокогорьях Европы, 
Азии и С. Америки. 

Orthodicranum L о е s k е, 1910 (Dicranum 
Hedwig, 1801). Тип рода — Dicranum monta-
пит Hedwig, 1801; современный. В ископаемом 
состоянии известны облиственные стебли. Мно
голетние мхи, образующие плотные дерновинки 
на выступающих корнях, у основания деревьев, 
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на почве или на гниющей древесине. Стебель 
прямостоячий или восходящий, слабый, до
вольно длинный, с плотным бурым войлоком. 
Листья прямо отстоящие, в сухом состоянии 
кудрявые, из ланцетного основания постепенно 
желобчато- или трубчато-шиловидно вытяну
тые, вверху зубчатые. Жилка в основании 
листа широкая, оканчивающаяся в его вер
хушке, с нижней стороны мамиллозная. Клетки 
гладкие или с нижней стороны в верхней части 
листа слабомамиллозные, верхние — квад
ратные или с одиночными треугольными клет
ками, нижние — удлиненно-прямоугольные, 
толстостенные, с непористыми или слабопо
ристыми оболочками; ушки хорошо отграни
чены, из толстостенных квадратных однослой
ных окрашенных клеток. Растения двудомные; 
внутренние перихециальные листья из высо
кого влагалища внезапно шиловидно суженные. 
Коробочка на длинной, прямой ножке, прямо
стоячая, правильная, удлиненно-цилиндриче
ская. Зубцы перистома до середины или глубже 
двурасщепленные, окрашенные, густо продоль-
ноштриховатые, папиллозные (рис. 151). Пять 
видов. В ископаемом состоянии найден один 
вид, сближаемый с современным. С эоцена. 
Из янтаря с побережья Балтийского моря. 
Современное распространение— в умеренной 
зоне Европы, Азии и С. Америки, в равнинных 
и горных условиях. 

Dicranum H e d w i g , 1801. Тип рода — 
D. scoparium Hedwig, 1801; современный. 
В ископаемом состоянии известны облиственные 
стебли. Многолетние напочвенные, чаще круп
ные обычные лесные, тундровые, реже болотные 
и луговые мхи, образующие от плотных поду-

шечковидных дернинок до больших рыхлых 
дернин. Стебель простой или ветвистый, более 
или менее густо покрытый ризоидным войло
ком. Листья чаще обращены в одну сторону, 
серповидные, из ланцетного основания посте
пенно линейно вытянутые, желобчатые или 
трубчато завернутые, края цельные, зубчатые 
в верхушке или до середины, или на всем 
протяжении. Жилка узкая, только в основании 
листа кажется широкой от примыкающих дву
слойных клеток пластинки. Клетки в верхней 
части листа от квадратных, трапециевидных, 
треугольных до удлиненных ромбических и 
линейных, в нижней части преимущественно 
удлиненно-прямоугольные, умеренно- или толс
тостенные, часто пористые, от гладких до слабо-
папиллозных с нижней стороны вверху листа; 
ушки хорошо отграниченные, чаще двуслой
ные, реже многослойные, из квадратных толс
тостенных окрашенных клеток; прилегающие 
клетки основания обычно той же формы, но 
тонкостенные и бесцветные; внутренние клетки 
основания листа высоковлагалищные. Коро
бочка на длинной прямой ножке, по одной или 
по нескольку в одном перихеции, наклоненная, 
часто согнутая, гладкая или бороздчатая. Зуб
цы перистома до середины и глубже дву-трех-
расщепленные, вверху часто слабопапиллоз-
ные. 52 вида. Указываются два ископаемых 
вида, из которых один сближается, а второй 
отождествляется с современным видом. С эоце
на. Из янтаря с побережья Балтийского моря. 
Современное распространение — почти по все
му земному шару, в тропических и субтропи
ческих странах приурочен к горам, в южном 
полушарии встречается редко. 

ПОРЯДОК POTTIALES. ПОТТИЕВЫЕ 
Однолетние и многолетние мхи от мелких до 

средних размеров. Листья ланцетные, яйце
видные до языковидных, с жилкой. Клетки 
мелкие, паренхиматические, гладкие или па
пиллозные, в основании иногда удлиненные и 
прозрачные. Спорогоны верхушечные, редко 
боковые. Зубцы перистома (16) прямые или 
спирально завитые, цельные или до основания 
двураздельные, чаще нитевидные. Два семей
ства. 

СЕМЕЙСТВО TRICHOSTOMACEAE BRUCH, SCHIMPER, 
GtJMBEL, 1843 

Стебель прямостоячий, простой или ветвис
тый. Листья ланцетные или линейно-
ланцетные, сухие, часто кудрявые. Клетки 
паренхиматические, гладкие или двусторон-
не-папиллозные, в основании иногда прямо

угольные или удлиненные, прозрачные и глад
кие. Коробочка с перистомом, без перистома 
или клейстокарпная. Зубцы перистома прямые 
или спирально завитые, цельные или двураз
дельные, иногда редуцированные. 46 родов, 
881 вид, распространены большей частью в 
умеренной зоне, где обитают преимущественно 
на почве и скалах. 

Weisia H e d w i g , 1801. Тип рода — W. 
controversa Hedwig, 1801; современный. В ис
копаемом состоянии известен обрывок облист
венного стебля. Мелкие многолетние напочвен
ные мхи, растущие рыхлыми дерновинками, 
с простым или ветвящимся стеблем. Верхние 
листья более крупные, отстоящие, в сухом 
состоянии кудрявые, узколанцетно-линейные, 
желобчатые,, часто капюшоновидно оканчива
ющиеся, с плоскими или загнутыми цельными 
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краями. Жилка мощная, коротко выступаю
щая, гладкая. Клетки мелкие, двусторонне-
папиллозные, округло-квадратные, внизу ко
ротко- или удлиненно-прямоугольные, проз
рачные. Растения однодомные; перихециаль-
ные листья не отличаются от стеблевых. Ко
робочка прямостоячая, правильная или слабо 
наклоненная, с выгнутой спинкой, на длинной, 
прямой или слегка изогнутой ножке, овальная 
или цилиндрическая, с узким устьем. Зубцов 
перистома 16, цельные, короткие, папиллоз
ные, часто рудиментарные, реже отсутствуют. 
Крышечка с длинным, косым клювиком. 
27 видов. В ископаемом состоянии найден один 
вид. С эоцена. Из янтаря с побережья Бал
тийского моря. Современное распростране
ние — по всему земному шару за исключением 
крайних северных районов; растет в равнин
ных и горных условиях. 

Gymnostomum N e e s e t H o r n s c h u c h , 
1823. Тип рода— G. calcareum Nees, Hornschuch 
et Sturm, 1823; современный. В ископаемом 
состоянии известен в виде облиственных сте
бельков. Скальные кальцефильные многолет
ние мхи, образующие плотные дерновинки. 
Стебель тонкий, прямостоячий, от небольших 
до средних размеров, вильчато ветвящийся, со 
слабо развитыми ризоидами. Листья прямо 
отстоящие, килеватые, сухие, изогнуто при
легающие, ланцетно- или узколинейные, с 
плоскими, цельными краями. Жилка тонкая 
или мощная, оканчивающаяся в верхушке или 
перед верхушкой листа, папиллозная. Клетки 
листа вверху округло-квадратные, мелкие, дву-
сторонне-густопапиллозные, внизу прямоуголь
ные, преимущественно гладкие, с желтоокра-
шенными стенками. Растения двудомные; пе-
рихециальные листья в основании слегка вла
галищные. Коробочка на длинной ножке, пря
мостоячая, правильная, овальная или удлинен
ная. Перистом отсутствует. Крышечка с клю
виком. 10 видов. В ископаемом состоянии най
ден один вымерший вид. С олигоцена. Олиго
цен Франции. Современное распространение — 
преимущественно в горах умеренной зоны се
верного и южного полушарий; далеко на север 
заходят только отдельные виды. 

Тrichostomum B r u c h , 1829. Тип рода — 
Т. brachydonium Bruch, 1829; современный. 
В ископаемом состоянии известны облиствен
ные стебли. Напочвенные или скальные много
летние мхи средних размеров, чаще образую
щие плотные дерновинки. Стебель прямостоя
чий, вильчато ветвящийся, длинный и тонкий, 
внизу обильно покрытый ризоидами. Листья 
более или менее отстоящие, сухие — кудря
вые, верхние — более крупные, линейно за
остренные, узкие, желобчатые, до трубчатых, 
килеватые, с плоскими, слегка волнистыми 
или загнутыми, чаще цельными краями. Жилка 
мощная, оканчивающаяся перед верхушкой 
или коротко выступающая. Клетки мелкие, 
округло-квадратные, двусторонне-папиллоз-
ные, в основании листа удлиненно-прямоуголь
ные, гладкие, бесцветные или желтоватые. 
Растения двудомные, реже обоеполые; пери-
хециальные листья мало отличаются. Коро
бочка на длинной, прямой ножке, прямостоя
чая, редко слегка наклоненная, правильная, 
удлиненно-цилиндрическая. Перистом из 16 
зубцов, прямых, реже сильно завитых влево, 
продырявленных или нитевидно-двурасщеп-
ленных, свободных или соединенных перекла
динами, папиллозных, иногда рудиментарных. 
Крышечка с клювиком. 81 вид. Систематиче
ское положение и родовая принадлежность 
включенных в этот род двух ископаемых видов 
вызывают некоторое сомнение. С эоцена. Из 
янтаря с побережья Балтийского моря. Совре
менное распространение — по всему земному 
шару за исключением арктических областей. 

BarbulaW е d w i g, 1801. Тип рода — В. ип-
guiculata Hedwig, 1801; современный. В ископа
емом состоянии известен неразветвленный, все
сторонне облиственный стебелек. Напочвенные 
и скальные многолетние мхи, образующие бо
лее или менее плотные дерновинки. Стебель 
прямостоячий, тонкий, иногда довольно длин
ный, густо облиственный, вильчато ветвящий
ся с ризоидным войлоком, чаще в нижней части. 
Листья прямо отстоящие или отогнутые, су
хие — прилегающие, редко кудрявые или спи
рально завитые вокруг стебля, яйцевид
ные, продолговато- или удлиненно-ланцетные, 

Рис. 148—151. 
148 — Sporogonttes exuberans Halle: 148а, I486 — отпечаток ножки коробочки (верхняя часть деформирована); ;148в, г — часть ока
менелой коробочки; 148д — продольный разрез того же образца; 148е — схематический продольный разрез коробочки; 148ж— 
спора; н. девон, Норвегия (Halle, 1916, 1936). 149 — D i c r a n i t e s casparyi R. Klebs: 149a — стебель, X 27, 1496 — верхушка 
листа, X 216; 149в — верхушка стебля, X 28; 149г — клетки листа, X 186; 149д — верхушка стебля, X 60. 150 — D i c r a n i t e s 

cbtusifclius Caspary et Klebs: 150a — верхушка стебля, X 20; 1506 — влагалище листа, X 60; 150в — верхушка листа, X 60. 
'51 — D i c r a n i t e s subflageliare (Goeppert et Menge) Caspary (отождествляется с Orthodicranum): 151a — верхушка стебля, 

X 27; 1516, 151в — верхушки листьев. Рис. 149, 150, 151 — янтарь, побережье Балтийского моря (Caspary, 1907) 
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с отвернутыми, реже плоскими, цельными края
ми. Жилка мощная, коротко выступающая или 
оканчивающаяся в верхушке листа. Клетки 
мелкие, округло-квадратные, с равномерно или 
неравномерно утолщенными стенками, двусто-
ронне-папиллозные, редко гладкие, в основа
нии листа обычно крупные, прямоугольные, 
слегка желтоватые. Растения двудомные. Ко
робочка на длинной, прямой ножке, прямостоя
чая, редко слегка наклоненная, прямая или 
слабо согнутая, продолговато-яйцевидная до 
цилиндрической. Зубцы перистома (16) до 
основания нитевидно двурасщепленные, одно-
или многократно влево завитые, папиллозные; 
иногда перистом рудиментарный или отсутст
вует. Крышечка конусовидная, с клювиком. 
Около 300 видов. В ископаемом состоянии об
наружен один вымерший вид. По-видимому, 
объем рода Barbula понимался Вейландом 
очень широко, поскольку описанный им иско
паемый вид имел продолговато-овальные, ввер
ху острые, тонкозубчатые листья. В то же время 
современные виды этого рода имеют только 
цельнокрайние листья. Со ср. олигоцена. 
Ср. олигоцен Н. Рейна, Бавария. Современ
ное распространение — почти по всему земно
му шару, однако чаще встречается в умерен
ных зонах. 

СЕМЕЙСТВО POTTIACEAE С. MULLER, 1849 

Стебель прямостоячий, простой, реже раз
ветвленный. Листья яйцевидные, овальные, 
языковидные до шпателевидных, часто с жил
кой, коротко или длинно выступающей в виде 
окрашенного или бесцветного волоска. Клетки 
паренхиматические, округлые, чаще папил
лозные, в основании иногда прямоугольные или 

удлиненные, прозрачные и гладкие. Коробочка 
с перистомом, без перистома или клейстокарп-
ная. Зубцы перистома прямые или спирально 
завитые, цельные или нитевидно-двураздель-
ные, иногда на высокой основной перепонке. 
26 родов, 483 вида, приуроченные главным 
образом к южным широтам. 

Phascum H e d w i g , 1801. Тип рода — Phas-
сит cuspidatum Hedwig, 1801; современный. 
В ископаемом состоянии известен облиственный 
стебелек. Мелкие почковидные, однолетние мхи, 
растущие группами или образующие дерно
винки на обнаженных участках почвы. Стебель 
прямостоячий, простой или у спороносящих 
побегов вильчато, иногда кустисто разветвлен
ный. Листья яйцевидно-ланцетные до удли
ненно-ланцетных, с более" или менее отогну
тыми краями, цельнокрайние; с мощной, по 
крайней мере у верхних листьев, выступающей 
жилкой. Клетки в верхней половине листа 
квадратные или шестиугольные, с равномерно 
слегка утолщенными стенками, двусторонне-
папиллозные, редко гладкие, книзу прямо
угольные, тонкостенные, почти бесцветные. Рас
тения однодомные; перихециальные листья не 
отличаются. Коробочка, погруженная по од
ной, иногда по две в перихеции, клейстокарп-
ная, на короткой, иногда изогнутой ножке, 
шаровидная или тупо заостренная. Колпачок 
клобуковидный, редко шапочковидный, малень
кий. 14 видов. Имеется одно недостаточно дос
товерное указание современного вида из янта
ря. С эоцена. Из балтийского янтаря. Совре
менное распространение — в умеренных и тро
пической зонах земного шара, встречается 
рассеянно в Европе, Азии, Африке, С. и Ю. 
Америке. 

ПОРЯДОК GRIMMIA 

Многолетние мхи, преимущественно средних 
размеров. Листья обычно ланцетные, часто с 
гладким или зубчатым бесцветным волосовид
ным кончиком. Клетки от паренхиматических 
до удлиненных, нередко с утолщенными и вы
емчатыми стенками, гладкие, реже слабопа-
пиллозные. Спорогоны верхушечные. Зубцы 
перистома (16) часто вверху неправильно рас
щепленные и продырявленные. Одно семейство. 

CEMEflCTBOJjGRIMMIACEAE SCHIMPER, 1858 

Распространено преимущественно в суб
арктической и умеренной зонах, в тропиках — 
в высокогорном поясе. Семь родов, 360 видов. 

Grimmia H e d w i g , 1801. Тип рода — G. 
plaglopodia Hedwig, 1801; современный. В ис-

ES. ГРИММИЕВЫЕ1 

Копаемом состоянии известен кусочек облист
венного стебля. Мелкие, либо довольно крупные 
мхи, образующие на камнях и скалах более или 
менее плотные подушечки или рыхлые дерно
винки. Стебель вильчато или кустисто ветвя
щийся. Листья прилегающие или прямо от
стоящие, реже в сухом состоянии кудрявые 
или спирально завитые; нижние листья че
шуевидные, верхние — от обратнояйцевидных 
до яйцевидно-ланцетных и удлиненно-ланцет
ных, часто с волосковидным, бесцветным, 
гладким или зубчатым кончиком; желобчатые 
или острокилеватые, с цельными, отвернутыми 
краями; в верхней половине листа или в вер
хушке и по краям часто двуслойные. Жилка 
оканчивается в верхушке листа, перед верхуш
кой или выступает. Клетки обычно гладкие, 
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вверху листа чаще мелкие, округло-квадрат
ные, выемчато утолщенные, к основанию, по 
крайней мере в его средней части, удлиненно-
прямоугольные, нередко с утолщенными, из
вилистыми стенками. Растения двудомные или 
однодомные; перихециальные листья несколько 
крупнее, влагалищные рыхлоклеточные. Ко
робочка, погруженная на более или менее 
длинной, прямой или изогнутой нож
ке, прямостоячая, наклоненная или поникшая, 
округло-яйцевидная до удлиненно-овальной, 

гладкая или бороздчатая. Перистом из 16, чаще 
не разделенных, иногда продырявленных или 
на конце расщепленных зубцов. Крышечка 
с клювиком. Колпачок шапочковидный или 
клобуковидный. 227 видов. В ископаемом сос
тоянии один вид. С эоцена. Из балтийского 
янтаря. (Шимпер сомневается в правильности 
этого определения). Современное распростра
нение — по всему земному шару, реже в тро
пических странах, где чаще встречается в го
рах. 

ПОРЯДОК EUBRYALES. ЭВБРИЕВЫЕ 

Преимущественно многолетние мхи средних 
размеров. Листья от шиловидных до широко
яйцевидных и овальных, часто окаймленные. 
Клетки паренхиматические, ромбоидальные, ре
же удлиненные, гладкие, папиллозные или 
мамиллозно-папиллозные. Спорогоны верху
шечные, иногда боковые. Перистом двойной. 
Зубцы наружного перистома (16) со срединной 
вертикальной линией; отростки внутреннего 
перистома на основной перепонке ланцетные, 
килеватые и обычно по килю продырявленные. 
Пятнадцать семейств. 

СЕМЕЙСТВО BRYACEAE С. MULLER, 1849 

Стебель прямостоячий, обычно разветвлен
ный. Листья от линейно-шиловидных до остро 
или тупо широкояйцевидных, без каймы или 
окаймленные. Клетки ромбоидальные до удли
ненных, обычно тонкостенные, гладкие. Коро
бочка с двойным перистомом, чаще наклонен
ная до висячей, на более или менее длинной 
ножке. 17 родов, 1350 видов, распространен
ных по всему земному шару, за исключением 
нескольких родов, приуроченных к тропической 
зоне. 

Pohlia H e d w i g , 1801 (Webera Hedwig, 
1801). Тип рода — Pohlia elongata Hedwig, 
1801; современный. В ископаемом состоянии 
известен обломок стебля с двумя целыми лис
точками. Многолетние, чаще напочвенные мхи 
средних размеров, растущие группами или 
дернинками. Стебель прямостоячий, с побегами 
у основания, внизу с ризоидами. Листья лан
цетные и линейно-ланцетные, на верхушке 
обычно зубчатые, неокаймленные, с плоскими 
или отогнутыми краями, вверху спороносящих 
побегов часто хохолковидно собранные. Жил
ка средней мощности, чаще перед верхушкой 
листа исчезающая. Клетки узкоромбоидально-
шестиугольные до линейных. Растения одно
домные или двудомные. Ножка удлиненная, 
тонкая, сухая, часто извилистая. Коробочка 

наклоненная до висячей, редко прямостоячая, 
обратнояйцевидная до продолговато-яйцевид
ной, с короткой или длинной шейкой. Перис
том двойной, хорошо развитый. Крышечка 
конусовидная. 117 видов. В ископаемом сос
тоянии указан один вид, сходный с современ
ным, широко распространенным видом. С пли
оцена. Из плиоценовых отложений у Кросци-
енко на р. Дунайце (Польша). Современное рас
пространение — почти по всему земному шару, 
встречается на равнине и высоко в горах. 

Вгуит H e d w i g , 1801. Тип рода — В. 
argenteum Hedwig, 1801; современный. В иско
паемом состоянии известен облиственный сте
белек. Многолетние мелкие или крупные, пре
имущественно напочвенные мхи, растущие дер-
новинками. Стебель прямостоячий с подвер-
хушечными побегами и с ризоидами в его осно
вании и выше по стеблю. Листья в нижней 
части мелкие, постепенно вдоль стебля увели
чивающиеся или остающиеся одинакового раз
мера, нередко хохолковидно собранные на 
верхушке, от округлых и округлояйцевидных, 
в верхушке часто тупых и закругленных до 
ланцетных, заостренных, иногда с низбегаю-
щим основанием; края листа от плоских до 
отвороченных, цельные или вверху слегка зуб
чатые, обычно с каймой из длинных, узких, 
более или менее толстостенных клеток, отгра
ниченных или постепенно переходящих в клет
ки листовой пластинки. Жилка довольно мощ
ная, оканчивающаяся перед верхушкой листа, 
в верхушке или выступающая более или менее 
длинным волоском, обычно слегка зубчатым, 
реже гладким. Клетки листа вверху ромбиче
ские, в основании квадратные или удлиненно-
прямоугольные, все тонкостенные или с утол
щенными и пористыми стенками. Растения 
однодомные и двудомные. Коробочка на длин
ной, вверху согнутой ножке, горизонтальная, 
поникшая до висячей, правильная или непра
вильная, яйцевидная, грушевидная до цилин
дрической, с короткой или длинной шейкой. 
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Перистом всегда двойной, хорошо развитый. 
Крышечка конусовидная. Около 800 видов. 
В ископаемом состоянии один вид. С олигоцена. 
Олигоцен Франции (известняки близ Экса). Со
временное распространение — по всему земно
му шару. 

СЕМЕЙСТВО MNIACEAE С. M U L L E R , 1849 

Стебель прямостоячий, разветвленный. Ли
стья ланцетные, яйцевидные до языковидных, 
без каймы или окаймленные. Клетки парен
химатические до ромбоидальных, иногда кол-
ленхиматически утолщенные, гладкие или ма-
миллозные. Коробочка с двойным перистомом, 
наклоненная до висячей, на длинной ножке. 
Семь родов, 95 видов. 

Mnium H e d w i g , 1801. Тип рода — М. 
cuspidatum Hedwig, 1801; современный. В ис
копаемом состоянии известны облиственные 
побеги различной сохранности. Многолетние 
напочвенные, преимущественно лесные, реже 
болотные мхи от средних до крупных размеров, 
образующие рыхлые дерновинки или растущие 
группами. Стебель прямостоячий или восходя
щий с подземными столонами, иногда у основа
ния ветвящийся, с дуговидно согнутыми побе
гами или с подверхушечными побегами на 
спороносящих экземплярах, по всему стеблю 
или внизу с ризоидным войлоком, в нижней 
части с мелкими расставленными листьями, 
вверху густо облиственный. Листья прямо 
отстоящие до отогнутых, плоские, реже вол
нистые, яйцевидные, обратнояйцевидные, лан
цетные до языковидных, с острой или округлой 
верхушкой, иногда низбегающие, часто одно-
или многорядно окаймленные, с сильно утол
щенными вытянутыми клетками, по краю од
но- или многослойные, цельнокрайние, одно
рядно- или двурядно зубчатые. Жилка доволь
но мощная, оканчивается в верхушке листа, 
перед верхушкой или коротко выступает. 
Клетки округлые, шестиугольные, удлиненно-
ромбические, уменьшающиеся к краям листа 
или расположенные расходящимися рядами, 
часто с колленхиматически утолщенными или 
с пористыми стенками. Растения двудомные 
или однодомные; перихециальные листья обыч
но отличаются от стеблевых; с одним или не
сколькими спорогонами в перихеции. Коро
бочка на длинной, прямой ножке, наклонен
ная до висячей, редко прямостоячая, чаще 
удлиненно-овальная. Перистом двойной. Кры
шечка конусовидная, иногда с клювиком. 77 
видов. В ископаемом состоянии два вида, один 
из них вымерший. С олигоцена. Ср. олигоцен 
Н. Рейна в Баварии, плиоцен у Мон-Дор (Фран
ция) и Кросциенко на р. Дунайце (Польша). 

Современное распространение — почти по все 
му земному шару, от равнин до высокогорий 

Trachycystis L i n d b e r g , 1868 {Mnium Hed
wig, 1801). Тип рода — Mnium microphyllum 
Dozy et Molkenboer, 1845); современный. В 
ископаемом состоянии известны обрывки об
лиственных стеблей. Многолетние напочвенные 
лесные мхи средних размеров, растущие рыхлыми 
дерновинками. Стебель прямостоячий, вет
вящийся, с ризоидами преимущественно в ниж
ней части. Листья рыхло прилегающие, яйце
видно- и линейно-ланцетные, по краю широко 
или узко окаймленные — двурядно-зубчатые, 
или неокаймленные—одноряднэ-зубчатые. Жил
ка, оканчивающаяся в верхушке листа, глад
кая или по спинке зубчатая. Клетки мелкие, 
округло-шестиугольные, двусторонне-мамил-
лозные. Растения двудомные. Коробочка на 
длинной, прямой ножке, наклоненная до го
ризонтальной, продолговато-яйцевидная. Пе
ристом двойной. Крышечка короткоконусо-
видная (рис. 152, 153). Четыре вида, из них два 
известны только в ископаемом состоянии. С 
миоцена. Миоцен Доманских гор Польши и 
близ Старых Гливиц в Силезии, плиоцен Ревера 
близ голландско-германской границы. Совре
менное распространение — тихоокеанское по
бережье Азии: Дальний Восток СССР, Корея, 
Китай, Япония, Аляска. 

Intia N е u b u г g, 19561. Тип рода — In. 
vermicularis Neuburg, 1956; н. пермь, Печор
ский бассейн. Стебли тонко-продольноборозд-
чатые. Листья трех- и многорядные, располо
женные спирально, поперек стебля, симмет
ричные, прямые или серповидно отогнутые, 
ланцетные, овальные, овально-продолговатые, 
продолговато-яйцевидные, обычно с сердце
видным, слегка стеблеобъемлющим основанием 
и зубчатым, с бесцветной окаймленностью, 
краем. Средняя жилка листа резкая, много
слойная, иногда наверху раздваивающаяся и 
часто не доходящая до верхушки листа. Жилка 
сложена узкими, длинными, то более, то менее 
толстостенными клетками с прямыми или ко
сыми поперечными перегородками. Иногда кра
евые клетки отделяются наподобие зачатков 
боковых жилок. Клетки пластинки червеоб
разные, овальные, вытянуто-овальные, ромби
ческие и полигональные, часто расположенные 
косыми рядами (дорожками) к жилке. С каждой 
стороны жилки проходит по одному ряду прямо
угольных или ромбических клеток. Кайма резко 
выраженная, однослойная, дву-трехрядная, 
из вытянутых толстостенных прозенхиматиче-
ских клеток, иногда сходящихся у верхушки 

1 Диагнозы пермских видов мхов приводятся по 
М. Ф. Нейбург (1960). 
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листа в виде короткой ости (табл.XI, фиг. 
3—4). Особенностью строения листьев у 
представителей рода Intia является тенденция 
к образованию подобия боковых жилок за счет 
отделения ряда краевых клеток средней жилки. 
Род обнаруживает значительное сходство с 
сем. Mniaceae или же Rhizogoniaceae. Четыре 
вида. Н. пермь Печорского бассейна. 

СЕМЕЙСТВО BARTRAMIACEAE BRUCH, SCHIMPER, 
GUMBEL, 1842 

Стебель прямостоячий, обычно ветвистый. 
Листья яйцевидно-ланцетные или ланцетно-
шиловидные, иногда в основании полустебле-
объемлющие, в сухом состоянии нередко куд
рявые. Клетки округлые, удлиненно-прямо
угольные, редко линейные, толстостенные, 
двусторонне-мамиллозные, реже гладкие, в 
основании листа часто более крупные, бесцвет
ные и гладкие. Коробочка округлая, обыч
но бороздчатая, с двойным, простым перисто
мом или без перистома. Девять родов, 4 5 0 ви
дов, распространенных по всему земному 
шару. 

Philonotis B r i d e l , 1 8 2 7 . Тип рода — Mnium 
fontanum Hedwig, 1 8 0 1 ; современный. В иско
паемом состоянии известны облиственные стеб
ли. Многолетние гигрофильные мхи средних 
размеров, образующие дернины на низинных 
и ключевых болотах. Стебель от слабого до 
мощного, прямостоячий, ветвящийся, часто с 
мутовкой подверхушечных побегов и с войло
ком из гладких и тонкопапиллозных ризоидов. 
Листья прямо отстоящие или обращенные в 
одну сторону, яйцевидно-ланцетные, заострен
ные, реже тупые, зубчатые вследствие высту
пающих парных мамилл, иногда в основании 
складчатые. Жилка иногда очень мощная, пол
ная до выступающей. Клетки от удлиненных 
до коротко-прямоугольных, иногда ромбиче
ские, чаще в верхнем углу или в обоих углах 
мамиллозно выступающие, реже гладкие или 
над просветом клетки мамиллозно выпуклые, 
в основании листа более крупные. Растения 
двудомные, реже обоеполые; перихециальные 
и перигиональные листья формой и размерами 
обычно отличаются от стеблевых. Коробочка 
на длинной ножке, наклоненная до горизон
тальной, почти шаровидная, неправильная, с 
короткой шейкой, продольнобороздчатая, реже 
прямостоячая, правильная, неясноморщинис-
тая. Перистом обычно двойной, реже без внут
реннего перистома. Крышечка коротко конусо
видная. 174 вида. В ископаемом состоянии один 
вид, сходный с современным. С плиоцена. 
Плиоцен Ревера близ голландско-германской 

границы, Кросциенко на р . Дунайце в Польше. 
Современное распространение — по всему зем
ному шару в равнинных и горных условиях. 

СЕМЕЙСТВО HYPNODENDRACEAE BROTHERUS, 
1909 

Первичный стебель ползучий, вторичный — 
прямостоячий, древовидно, реже перисто раз
ветвленный. Листья яйцевидные или продол
говато-яйцевидные, коротко до шиловидно за
остренных. Стеблевые и веточные листья иногда 
отличаются. Клетки узко-линейные или продол
говато-шестиугольные, гладкие или в углах 
папиллозно выступающие, чаще толстостенные, 
пористые, иногда с дифференцированными уш
ками. Коробочка с двойным перистомом. Четы
ре рода, 5 9 видов, распространенных в Индо-
азиатской области и на островах Тихого океана. 

Hypnodendron (С. М u 1 1 е г) L i n d b e r g , 
1 8 6 1 — 1 8 7 0 . ТИП рода — Нурпит junghunii С. 
Muller, 1 8 5 1 ; современный. В ископаемом сос
тоянии известна облиственная веточка. Более 
или менее мощные многолетние напочвенные 
или. скальные, рыхлодерновинные мхи. Пер
вичный стебель ползучий, густо буро-войлоч
ный, вторичный — прямостоячий, вверху гус
то перисто или древовидно разветвленный, 
снизу голый, реже в основании с бурым вой
локом. Ветки густо и плоско облиственные. 
Нижние листья прилегающие или оттопыренно 
отстоящие из треугольного или яйцевидного 
основания, длинно и узко вытянутые; веточные 
листья все одинаковые или спинные, ясно диф
ференцированные, яйцевидные, яйцевидно-лан
цетные и продолговатые, коротко или длинно 
заостренные, слегка вогнутые, иногда неясно-
складчатые, ненизбегающие, окаймленные или 
неокаймленные, только в основании со слабо 
отогнутыми краями, вверху остро и неравно
мерно-зубчатые. Жилка перед концом листа 
исчезающая или коротко выступающая на спин
ке. Клетки листа узко прозенхиматические, 
неутолщенные, иногда на спинной стороне 
листа папиллозно выступающие, в основа
нии листа короче, с пористыми стенками. 
Растения двудомные; внутренние перихеци
альные листья из влагалищного основания 
внезапно длинно и тонко заостренные. Ко
робочка на длинной ножке, прямостоячая 
или наклоненная до горизонтальной, согну
тая, продолговатая или удлиненно-цилинд
рическая, более или менее яснобороздчатая. 
Крышечка с клювиком. 2 8 видов. Видовая 
принадлежность ископаемого образца не оп
ределена. С миоцена. Нижнемиоценовый ян
тарь из Бирмы. Современное распростране
ние — преимущественно в тропической зоне, 
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встречается в Азии, Ю. Америке, Австралии 
и Нов. Зеландии. 

Dicranites K l e b s , 1907. Тип рода — D. 
casparyi Klebs. 1907; эоцен, побережье Балтий
ского моря. В ископаемом состоянии известны 
облиственные стебли. Род (сборный) объединяет 
ископаемые виды верхоплодных листостебельных 
мхов, которые не могут быть обоснованно от
несены к современным родам при отсутствии 
признаков, достаточных для выделения само
стоятельных родов ископаемых мхов. В этот 
род включаются преимущественно виды, при
надлежащие к Dicranaceae в широком смысле. 

Стебель прямостоячий, густо облиственный. 
Листья узколинейные до ланцетных, постепен
но заостренные или с тупой верхушкой, иногда 
к основанию расширенные, цельнокрайние или 
зубчатые, в верхушке, реже в основании листа 
килеватые или без киля, с жилкой. Клеточная 
сеть обычно не различима (рис. 149, 150). 
К данному роду отнесены три вида, некоторые 
другие ископаемые виды, первоначально вклю
ченные в этот род, отождествлены с современ
ными родами верхоплодных мхов. С эоцена. 
Эоценовый янтарь с побережья Балтийского 
моря; ср. олигоцен Н. Рейна (Бавария). 

ПОРЯДОК ISOBRYALES. ИЗОБРИЕВЫЕ 

Многолетние мхи с ползучим первичным 
стеблем и прямостоячим или свисающим вто
ричным стеблем. Листья удлиненно-ланцетные, 
яйцевидные или языковидные, обычно симмет
ричные, с простой жилкой или без жилки. 
Клетки паренхиматические или удлиненные, 
иногда толстостенные, гладкие или папиллоз
ные. Спорогоны верхушечные или боковые. 
Перистом чаще двойной, реже простой или 
отсутствует. Двадцать три семейства. 

СЕМЕЙСТВО ORTHOTRICHACEAE LIMPRICHT, 1890 

Стебель прямостоячий или ползучий, с ко
роткими или длинными, простыми или развет
вленными ветвями. Листья ланцетные до язы¬ 
к видно-ланцетных, сухие, иногда курчавые. 
Клетки мелкие, округлые, гладкие или папил
лозные, толстостенные, в основании часто пря
моугольные до линейных. Коробочка с двойным 
перистомом, иногда перистом отсутствует. 14 
родов, 936 видов, распространенных почти 
исключительно в умеренных и тропических 
зонах земного шара. 

Ptagiopodopsis B r i t t o n et H o l l i c k . 
Тип рода — P. scudderi Britton et Hollick, 1915; 
олигоценовые сланцы, Флориссант, шт. Коло
радо США. В ископаемом состоянии известны 
облиственные стебельки со спорогонами. Расте
ние образует дерновинки. Стебель высотой 
около 1 см, прямостоячий, простой или ветви

стый, с ризоидами у основания, густо облист
венный. Листья длиной около 2 мм и шириной 
0,5 мм, ланцетные, заостренные, с жилкой, до
стигающей верхушки; перихециальные листья 
длинно вытянутые, равные коробочке или пре
вышающие ее. Спорогоны верхушечные. Нож
ка длиной 2—3 мм, прямостоячая, иногда воз
вышающаяся над перихециальными листьями. 
Коробочка прямостоячая или наклоненная, дли
ной 1,5 мм, шириной до 0,75 мм, овальная, 
морщинистая или бороздчатая, устье шириной 
0,5 мм. Перистом не обнаружен. Крышечка 
неизвестна. Колпачок складчатый (рис. 154). 
Род с двумя ископаемыми видами, известными из 
олигоцена С. Америки. Сравнивался с современ
ным родом Plagiopus из сем. Bartramiaceae (?). 
Стир с большим основанием сближает его с сем. 
Orthotrichaceae. 

СЕМЕЙСТВО FONTINALACEAE BRUCH, 
GUMBEL, 1842 

SCHIMPER, 

Стебель ветвистый, плавающий. Листья ост
ро-яйцевидные до ланцетно-шиловидных, иногда 
обращенные в одну сторону, килеватые или 
плоские, обычно без ушков, без жилки или 
с простой жилкой. Клетки чаще удлиненно-
прозенхиматические, гладкие. Коробочка 
прямостоячая; перистом двойной, простой 
или отсутствует. Семь родов, 65 видов, произ
растающих преимущественно в умеренных 

Рис. 152—156. 
152 — Musettes hauchecornei Caspary et Klebs (сходен с Mnium antiquorum Cardot et Dixon): 152a — веточка, нат. вел.; 1526 — 
веточка, X 10; 152в — верхушка листа, X 185; янтарь, побережье Балтийского моря (Caspary, 1907). 153 — Mnium antiquorum 

Cardot et Dixon [— Trachycystis antiquorum (Cardot et Dixon) KabierschJ: 153a — стебель; 1536, 153в — листья; 153г — лист 
реставрированный; 153д — верхушка листа; 153е — клетки основания; плиоцен Ревера, голландско-германская граница (Dixon, 
1916). 154 — Ptagiopodopsis scudderi Е. G. Britton et A. Hollick: 154a — единичное растение с коробочкой; 1546 — часть другого 
растения; 154в — стерильное растение; миоцен, Флориссант, шт. Колорадо (Britton a. Hollick, 1915). 155 — Fontinalis tour_ 

nalli (Brongniart) Schimper; 155a — на породе; 1556 — остаток стебля, увел.; 155в — отдельный лист, сильно увел. 156 — Иур-

num (Thuidium) elatinum (Saporta) Schimper: 156a — на породе; 1566, 156в — отдельные растения в нат. вел.; 156г — остаток веточ
ки, увел.; 156д — остаток стебля, увел. (рис. 155, 156); олигоцен, Армиссан (Schimper, 1879) 
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и холодных зонах северного полушария; моно
типные эндемичные роды в Ю. Америке и 
Ю. Африке. 

Fontinalis H e d w i g , 1801. Тип рода — F. 
antipyretica Hedwig, 1801; современный. В ис
копаемом состоянии известны облиственные 
разветвленные стебли. Водные, сильно поли
морфные, преимущественно крупные мхи, ра
стущие в стоячих и текучих водах. Плавающий 
стебель удлиненный, обильно, иногда кустисто 
ветвистый, остро трехгранно или почти округло 
облиственный, в основании голый, с удлинен
ными, заостренными ветвями. Дистья трехрядно 
расположенные, из сбегающего основания яйце
видные до узколанцетных, острокилевато сло
женные или трубчато- и широко-округложелоб-
чатые, чаще плоско- и цельнокрайние, иногда 
в верхушке зубчатые. Жилка отсутствует. Клет
ки прозенхиматические, длинно- и узколиней
ные, иногда изогнутые, только в основании ок
рашенные и пористые; в углах листа обособлен
ные и часто вздутые, прямоугольные или квад
ратные до шестиугольных, двуслойные, окра
шенные или бесцветные. Растения двудомные; 
перихециальные листья крупнее, плотно при
легающие к коробочке, широко-обратнояйце-
видно-округлые, тупые, с возрастом по краю 
расщепленные. Коробочка на короткой прямо
стоячей ножке, почти или полностью погружена 
в перихециальные листья, овальная или яйце
видная. Перистом двойной, с зубцами одина
ковой длины. Крышечка коническая, прямая. 
Колпачок конусовидный (рис. 155). 55 видов. 
В ископаемом состоянии два новых вида. С оли
гоцена. Олигоцен окрестностей Армиссана 
(Франция), верхний миоцен у Пьемонта (Фран
ция). Современное распространение — преиму
щественно в холодных и умеренных зонах се
верного полушария, с наибольшим видовым раз
нообразием в С. Америке. 

Dichelyma М у г i п, 1832. Тип рода — Fonti
nalis falcataHedwig, 1801; современный. В иско
паемом состоянии известны облиственные веточ
ки. Водные, обычно крупные мхи, растущие в 
текучих водах рыхлыми дерновинками с плава
ющими стеблями. Стебель слабый или мощный, 
удлиненный, трехгранно облиственный, не
правильно или почти правильно перисто-вет
вистый с крючковидно загнутыми кончиками 
ветвей. Листья обращены в одну сторону или 
серповидно согнуты, со слабо сбегающим осно
ванием, ланцетные до ланцетно-шиловидных, 
острокилеватые, складчатые, с плоскими, слабо
зубчатыми краями. Жилка хорошо отграничен
ная, полная или длинно выступающая. Клетки 
узкие, линейные, в основании иногда слабопо

ристые, клетки ушков не выражены. Растения 
двудомные; внутренние перихециальные листья 
без жилки, сильно вытянутые, трубчатые, спи
рально завитые вокруг ножки. Коробочка на 
длинной ножке, прямостоячая, удлиненно-яй
цевидная, с двойным перистомом. Крышечка 
почти равна по длине урночке, коническая, ча
сто с косым или изогнутым клювиком. Колпачок 
клобуковидный, иногда остающийся на ножке. 
Пять видов. В ископаемом состоянии найден 
один, сходный с современным. С плиоцена. 
Плиоцен окрестностей Чорштына 3 . Карпаты, 
(Польша). Современное распространение — 
в умеренных и холодных зонах северно
го полушария, указывается и для Антарк
тики. 

СЕМЕЙСТВО METEORIACEAE KINDBERG, 1897 

Растения мелкие или крупные. Стебель пол
зучий, обычно свисающий, округло или плоско 
облиственный,чаще расставленно- и неправиль
но-перистый. Листья яйцевидные до ланцетных, 
от коротко до длинно заостренных. Жилка чаще 
простая, редко двойная. Клетки прозенхимати
ческие, в основании листа более рыхлые, в его 
углах иногда дифференцированные. Коробочка 
обычно правильная, маленькая, с двойным пе
ристомом. 16 родов, около 330 видов, встречаю
щихся в тропических и субтропических областях 
на стволах деревьев. 

Papillaria С. M u l l e r , 1876. Тип рода — 
Нурпит nigrescens Hedwig, 1801; современный. 
В ископаемом состоянии известна облиственная 
веточка. Мелкие или крупные дернинки на 
стволах деревьев. Стебли многочисленные, уд
линенные до очень длинных, свисающие, рас
ставленно и неправильно перистые, с густо об
лиственными ветвями. Листья продолговато-
яйцевидные и ланцетные, тупые, с шиловидным 
или нитевидным кончиком, редко коротко за
остренные, с ушковидным или сердцевидным, 
иногда коротко низбегающим основанием, цель
нокрайние или мелкозубчатые. Жилка простая, 
узкая. Клетки ромбоидальные, с узкими до 
овальных просветами, с несколькими папилла-
ми, непросвечивающие, в основании листа и 
вдоль жилки гладкие, просвечивающие. Ко
робочка погруженная или возвышающаяся на 
короткой прямой ножке, овальная или про
долговато-овальная, с двойным перистомом. 
69 видов. В СССР не произрастает. В иско
паемом состоянии определен до рода. С мио
цена. Тортон близ Старых Гливиц (Польша). 
Современное распространение — в тропиках 
и субтропиках всех континентов, кроме Ев
ропы. 

394 
http://jurassic.ru/



СЕМЕЙСТВО NECKERACEAE С. MULLER, 1848 

Первичный стебель ползучий, вторичные — 
прямостоячие или свисающие, часто плоско об
лиственные и перисто-ветвистые. Листья язы-
ковидные, часто несимметричные или яйцевид
ные, иногда поперечно волнистые. Жилка про
стая, реже двойная или отсутствует. Клетки 
ромбические, внизу часто линейные, обычно 
гладкие. Коробочка с двойным перистомом. 
Колпачок клобуковидный. 12 родов, 267 видов, 
распространенных главным образом в умерен
ных и тропических зонах, особенно в северном 
полушарии. 

Leptodon М о h г, 1803. Тип рода — Нурпит 
smithii Hedwig, 1801; современный. В ископае
мом состоянии известен обрывок перисто раз
ветвленного, облиственного стебля, длиной око
ло 0,5 см. Преимущественно лесные, довольно 
крупные мхи, растущие рыхлыми дерновин-
ками на старых стволах деревьев и на скалах. 
Первичный стебель древовидный, с возрастом 
безлистный, вторичные стебли лежачие или вос
ходящие, однажды или дважды перисто-вет
вистые, с многочисленными линейными пара-
филлиями, при высыхании улиткообразно за
вернутые. Листья слегка низбегающие, несим
метричные, иногда слабо продольноскладча-
тые, округлояйцевидные до языковидных, на 
верхушке тупые или с коротким острием, глад
кие, цельнокрайние. Жилка в верхушке листа 
исчезающая. Клетки мелкие, четырех- или 
шестиугольные, в средней части основания 
листа удлиненные. Растения двудомные; внут
ренние перихециальные листья удлиненно-лан
цетные, заостренные, трубчато свернутые, с 
тонкой жилкой. Коробочка погруженная, на 
короткой ножке, овальная. Перистом двойной. 
Крышечка с заостренным клювиком. Колпачок 
клобуковидный, с длинными, прямыми волос
ками. Четыре вида. В ископаемом состоянии 
один вид. С олигоцена. Олигоцен Франции (из
вестняк из окрестностей Экса). Современное 
распространение — в тропиках и умеренных ши
ротах земного шара. 

Neckera H e d w i g , 1801. Тип рода — N. 
pennata Hedwig, 1801; современный. В ископае
мом состоянии известны облиственные стебли. 
Эпифитные, стелющиеся или свисающие мхи от 
мелких до крупных размеров, образующие рых
лые дерновинки на стволах деревьев, на скалах 
и камнях. Первичный стебель ползучий, при
крепляющийся ризоидами, часто с мелкооб
лиственными столонами; вторичные стебли удли
ненные, восходящие или свисающие, плоские, 
плотно двурядно облиственные, просто или 
дважды перисто-ветвистые с тупыми или ните

видно удлиняющимися флагеллевидными мел
кими ветвями. Листья нитевидных побегов 
правильные, яйцевидные, вогнутые, без жилок. 
Листья на нормально развитых побегах восьми 
рядные, спинные и брюшные — прилегающие, 
боковые — отстоящие, плоские, часто попереч
но-волнистые, из коротко низбегающего, оваль
ного, немного расширенного основания, корот
ко- или длинноязыковидные, заостренные или 
тупые, с верхушечкой, усеченные или закруг
ленные, в основании с одной стороны загнутые. 
Жилка реже простая, оканчивающаяся в сере
дине листа, чаще вильчато разветвленная, ко
роткая, двойная или отсутствует. Клетки чаще 
пористые, в верхушке листа ромбические или 
ромбоидальные, книзу часто линейные, в углах 
листа более или менее дифференцированные, 
мелкие и квадратные. Растения двудомные и 
обоеполые; внутренние перихециальные листья 
высоковлагалищные, тонко заостренные. Ко
робочка прямостоячая, погруженная или воз
вышающаяся, овальная. Перистом двойной, 
наружный — с ланцетно-линейными зубцами. 
Крышечка с косым и острым клювиком. Колпа
чок клобуковидный. 127 видов. В ископаемом 
состоянии обнаружено четыре вида, тождест
венных современным. С миоцена. Киммерий
ские отложения Дуаба Абхазии; тортон близ 
Старых Гливиц (Польша), плиоцен окрестно
стей Чорштына и Кросциенко на р. Дунайце 
(Польша), плиоцен Ломбардии (Италия), Франк-
фурта-на-Майне (Германия) и близ Кэстль-
Идена (Англия). Современное распростране
ние — умеренные и тропические области зем
ного шара. 

Homalia ( B r i d e l ) B r u c h et S c h i m 
p e r , 1850. Тип рода — Leskea trichomanoldes 
Hedwig, 1801; современный. В ископаемом со
стоянии известны облиственные стебли разной 
сохранности. Эпифитные мхи средних размеров, 
образующие дерновинки на коре деревьев, на 
скалах и камнях. Первичный стебель ползучий, 
прикрепляющийся ризоидами, часто с много
численными столонами; вторичные стебли мно
гократно вильчато ветвящиеся, неправильно 
или реже перисто-ветвистые, без флагелл, пло
ско облиственные, с короткими и тупыми от
стоящими веточками. Листья четырехрядные, 
прижатые, плоские и гладкие, двусторонне 
отстоящие, коротко низбегающие, с односто
ронне отвернутым основанием, языковидные, 
иногда почти округлые, тупые, вверху зубчатые 
или цельнокрайние. Жилка простая, не дости
гающая верхушки, редко отсутствует. Клетки 

• мелкие, шестиугольно-ромбические или ромби
ческие, иногда почти округлые, внизу, по край
ней мере вдоль середины листа, удлиненные, 
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реже все линейные. Растения двудомные, реже 
обоеполые; внутренние перихециальные листья 
коротковлагалищные, ланцетно заостренные. 
Коробочка на удлиненной, чаще гладкой нож
ке, прямостоячая или наклоненная, из сужен
ного основания продолговатая, с возрастом не
сколько согнутая, реже почти висячая, широко
овальная. Перистом двойной, наружный с ли
нейно-шиловидными зубцами. Крышечка кону
совидная с острым клювиком. Колпачок клобу
ковидный (рис. 157; табл. IX, фиг. 3—7). 19 ви-

Рис. 157—158. 
\ b l — H o m a l i a trichomanoides (Hedwig) 4ruch et'Schimper: 157a — 
молодая веточка; 1576— клетки верхушки листа молодой веточ
ки; 157в — часть стебля с листьями; 157г — клетки верхней 
части листа над жилкой; все сильно увел.; плиоцен, Н. Кама 
(А. и И. Абрамовы, 1956). 158 — Eurhynchium pulchellum (Hed
wig) Dixon: 158a — часть стебля с веточкой; 1586 — часть веточ
ки; все сильно увел.; плиоцен, Н. Кама (А. и И. Абрамовы, 

1956) 

дов. В ископаемом состоянии три вида, отож
дествляемых с современными. С плиоцена. Ср. 
плиоцен Н. Камы, киммерийские отложения Ду-
аба (Абхазия); плиоцен Кросциенко и Чоршты-
на на р. Дунайце (Польша), в. плиоцен Кэстль-

Идена (Англия). Современное р аспростр анение— 
чаще в субтропических и умеренно теплых 
зонах земного шара. 

СЕМЕЙСТВО THAMNIACEAE MOENKEMEYER, 1927 

Первичный стебель ползучий, вторичные — 
прямостоячие, чаще древовидно разветвленные. 
Листья яйцевидные до яйцевидно-ланцетных, 
коротко заостренные, без ушков, с мощной про
стой жилкой, нижние листья трехугольные, 
чешуевидные. Клетки паренхиматические, ок
руглые или ромбоидальные. Коробочка прямо
стоячая, с двойным перистомом. Колпачок кло
буковидный. Пять родов, 164 вида субтропиче
ского и тропического распространения. 

Pinnatella (С. Muller) F l e i s c h e r , 1906. 
Тип рода— Neckera mucronata Bryologia java-
nica, 1861—1870; современный. В ископаемом 
состоянии известны обломки облиственных 
стеблей. Мелкие, преимущественно эпифитные 
мхи, образующие дернинки на стволах деревьев 
и на скалах. Первичный стебель удлиненный, 
ползучий, с пучками ризоидов, голый или с 
далеко расставленными мелкими листьями; вто
ричный стебель горизонтально отходящий от 
субстрата или свисающий, вверху дважды пе
ристо-ветвистый, округло или несколько плоско 
облиственный, с тупыми или заостренными, ред
ко с флагеллевидно удлиненными ветвями. Ли
стья отстоящие, слегка вогнутые, с двумя склад
ками, очень редко поперечноволнистые, широ
коовальные, чаще тупо заостренные, реже язы-
ковидные, с плоскими, цельными или вверху 
мелкозубчатыми краями. Жилка очень мощная, 
чаще перед верхушкой исчезающая. Клетки 
мелкие, округло-четырех-шестиугольные до ром
боидальных, толстостенные, верхние — с одной 
очень маленькой папиллой над просветом. Ра
стения двудомные. Перихеции мелкие, часто с 
оттопыренно отстоящими листьями. Коробочка 
на короткой (3—5 мм) слабо бородавчатой нож
ке, овальная. Перистом двойной. Крышечка 
с коротким косым клювиком. 37 видов. В СССР 
не найден. В ископаемом состоянии найден один 
вид. С плиоцена. Плиоцен Кросциенко на р. Ду
найце (Польша), Ревера у голландско-гер
манской границы. Современное распростране
ние — исключительно в тропических и суб
тропических областях. 

Thamnium B r u c h , S c h i m p e r , G й m¬ 
b e 1, 1852 {Porotrichum Bridel, 1827). Тип 
рода — Hypnum alopecurum Hedwig, 1801; со
временный. В ископаемом состоянии известны 
облиственные обломки стеблей и ветви. Пре
имущественно лесные, напочвенные или скаль
ные мхи довольно крупных размеров, образую-
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щие рыхлые дерновинки. Первичный стебель 
ползучий, с более или менее развитым ризоид-
ным войлоком; вторичный стебель прямостоя
чий или восходящий, в нижней части обычно 
неветвистый, с удаленно расположенными ли
стьями, в верхней половине древовидно дважды 
перисто-ветвистый; ветви плоско облиственные 
или с прямо отстоящими листьями. Листья 
гладкие, яйцевидно-продолговатые до яйце
видно-ланцетных, округлые или острые, вверху 
тонко- или грубозубчатые. Жилка мощная, ис
чезающая перед верхушкой листа или коротко 
выступающая, часто на спинке зубчатая. Клет
ки гладкие, округлые, четырех-шестиугольные, 
овальные и ромбические, в основании листа 
удлиненные. Растения двудомные, редко одно
домные. Коробочка на длинной, гладкой нож
ке, чаще горизонтальная до висячей, непра
вильная, реже прямостоячая, правильная. Пе
ристом двойной, наружный — с ланцетно-шило-
видными зубцами. Крышечка с косым клюви
ком. Колпачок клобуковидный (табл. X, фиг. 
1—4). 29 видов. В ископаемом состоянии ука
зывается только один вид. С миоцена. Кимме
рийские отложения Дуаба (Абхазия); тортон 
близ Старых Гливиц (Польша), н. плиоцен у 
Франкфурта-на-Майне (Германия). Современное 
распространение — в умеренных тропических 
областях земного шара. 

СЕМЕЙСТВО LEMBOPHYLLACEAE B R O T H E R U S , 1906 

Стебель столонообразный, ползучий, лежа
чий или дуговидно приподнимающийся, древо
видно разветвленный или неправильно перисто-
ветвистый, с округло или плоско облиствен
ными ветвями. Листья продолговато- до обрат-
яояйцевидных, вогнутые, симметричные, вверху 
зубчатые. Клетки часто прозенхиматические, 
редко паренхиматические, толстостенные, глад
кие или папиллозно выступающие, в углах ли
ста мелкие, округлые или квадратные. Коробоч
ка возвышающаяся, прямостоячая или наклонен
ная, с двойным перистомом. 12 родов, 83 вида, 
распространенные в умеренных областях зем
ного шара. 

ПОРЯДОК HOOKER 

Isothecium B r i d e l , 182/. Тип рода — Is. 
туигит Bridel, 1827; современный. В ископае
мом состоянии известна облиственная веточка. 
Дернинки крупные, растущие на деревьях и 
скалах. Стебель восходящий или прямостоячий, 
вверху кустисто или древовидно разветвленный, 
с густо и округло облиственными, заостренными 
ветвями. Листья рыхло прилегающие, яйцевид
ные или яйцевидно-ланцетные, вогнутые, за
остренные, вверху мелкопильчатые, в основании 
с отогнутыми краями; жилка обычно простая. 
Клетки вверху ромбоидальные, внизу линей
ные, гладкие, толстостенные, в углах квадрат
ные, хорошо отграниченные. Коробочка прямо
стоячая, иногда слегка согнутая, продолговатая 
до цилиндрической. 18 видов. С плиоцена. Ким
мерийские отложения Дуаба (Абхазия). Совре
менное распространение—в умеренных обла
стях северного полушария. 

СЕМЕЙСТВО ECHINODIACEAE B R O T H E R U S , 1909 

Стебель удлиненный, от основания плотно 
и округло облиственный, в верхней части более 
или менее правильно перисто-ветвистый. Листья 
из яйцевидно-ланцетного, более или менее 
складчатого основания, постепенно длинно вы
тянутые, цельнокрайние или вверху мелкозуб
чатые. Жилка простая, кончается перед верхуш
кой листа или длинно выступает. Клетки округ
лые или овальные, вдоль жилки удлиненные, 
гладкие, с утолщенной оболочкой. Коробочка 
наклоненная до горизонтальной, овальная, с 
двойным перистомом. Один род с 10 видами, 
распространенными в субтропиках и тропи
ках. 

Echinodium J u r a t z k a , 1866. Тип рода— 
Нурпит hispidum Hooker et Wilson, 1844; 
современный. В ископаемом состоянии извест
ны облиственные веточки. Дернинки крупные, 
рыхлые, растущие на стволах деревьев и на 
скалах. 10 видов, в СССР не произрастает. С 
плиоцена. Из киммерийских отложений Дуаба 
(Абхазия) описан один вымерший вид. 

ULES. ГУКЕРИЕВЫЕ 

Преимущественно многолетние мхи от очень 
мелких до крупных. Стебель большей частью 
плоско облиственный, лежачий, умеренно вет
вистый или с ползучим, войлочным первич
ным стеблем и восходящим перисто- или древо-
видноветвистым вторичным стеблем, реже без 
облиственного стебля с дихотомически ветвя
щейся долговременной протонемой. Листья яй
цевидные до удлиненно-ланцетных, часто несим

метричные, с простой или двойной жилкой. 
Клетки от широкоромбических до удлиненных, 
гладкие, реже папиллозные. Спорогоны обычно 
боковые. Перистом двойной. Шесть семейств. 

СЕМЕЙСТВО N E M A T A C E A E F L E I S C H E R , 1899 

Гаметофит представлен дихотомически вет
вящейся долговременной протонемой с почко
видными мужскими и женскими побегами. 
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Ассимиляционные функции выполняются систе
мой пальчато разветвленной нитевидной прото
немы. Коробочка прямостоячая с нормально 
развитым двойным перистомом. Монотипное 
семейство с двумя видами, произрастающими в 
тропических и умеренных широтах южного 
полушария, в пределах Малайского архипела
га, Нов. Гвинеи, Тасмании, Нов. Зеландии и 
соседних островов. 

Ephemeropsis G о е b е 1, 1898. Тип рода •— 
Е. tjibodensis Goebel, 1898; современный. В 
ископаемом состоянии известны обрывки про
тонемы. Очень мелкие мхи, образующие низ
кие дерновинки на листьях и стеблях папо
ротников и покрытосеменных растений. Дол
говременная протонема из ветвящихся ползу
чих нитей, прикрепленных к субстрату корот
кими, дихотомическими разветвлениями, и из 
прямостоячих, часто щетиновидно оканчиваю

щихся нитевидных побегов с пальчато сбли
женными, дихотомически разветвленными, рас
положенными этажами горизонтальными ас
симиляционными ветвями. Якоревидные вывод
ковые тельца довольно обычны. Растения дву
домные и однодомные, с мелкими почковидны
ми мужскими и женскими побегами на корот
ких боковых нитях; перигиональные и пери-
хециальные листья яйцевидные, заостренные, 
без жилки; клетки ромбические, гладкие. Спо-
рогоны одиночные. Ножка длиной до 2 мм, 
прямостоячая, гладкая. Коробочка почти прямо
стоячая, маленькая, эллипсоидальная, гладкая, 
с двойным перистомом. Крышечка с косым клю
виком. Колпачок шапочковидный. Два вида. 
В СССР не произрастает. В ископаемом состоя
нии известен один вид. С эоцена. Бурые угли 
долины р. Гейзель у Галле (Германия). Совре
менное распространение :— в тропических и 
умеренных широтах южного полушария. 

ПОРЯДОК HYPNOBR 1 

Многолетние мхи с лежачим или восходящим 
ветвистым стеблем. Листья ланцетные или яйце
видные, иногда обращенные в одну сторону или 
серповидно согнутые, большей частью симмет
ричные, часто с обособленными ушками, с про
стой, двойной жилкой или без жилки. Клетки 
или мелкие, паренхиматические, чаще папил-
лозные, или же удлиненные, гладкие. Спорого-
ны боковые. Перистом двойной. Колпачок кло-
буковидный. Двенадцать семейств. 

СЕМЕЙСТВО F A B R O N I A C E A E Н А М Р Е , 1847 

Стебель тонкий, чаще ползучий, с прямостоя
чими, плотно облиственными ветвями. Листья 
яйцевидные или ланцетные, часто длинно-за
остренные, жилка простая, короткая и тонкая, 
реже отсутствует. Клетки паренхиматические, 
гладкие, чаще тонкостенные, по обе стороны в 
основании листа квадратные или поперечно-
прямоугольные. Коробочка прямостоячая, с 
простым или двойным перистомом, реже пери
стом отсутствует. 16 родов, 169 видов, приуро
ченных к тропическим и субтропическим обла
стям земного шара. Особенно распространены в 
Америке и Африке. 

Fabronia R a d d i, 1808. Тип рода — F. 
pusilla Raddi, 1808; современный. В ископае
мом состоянии известен облиственный стебелек. 
Мелкие, преимущественно эпифитные мхи, ра
стущие рыхлыми дерновинками на стволах де
ревьев, реже на скалах. Стебель ползучий, ме
стами с пучками ризоидов, неправильно-вет
вистый, частично столонообразный, с плотно 

VLES. ГИПНОБРИЕВЫЕ 

округло облиственными ветвями.Листья отстоя
щие, сухие — рыхло черепитчато прижатые, 
иногда несколько обращенные в одну сторону, 
отогнутые, яйцевидные или яйцевидно-ланцет
ные, часто шиловидно или волосовидно заост
ренные, с плоскими, гладкими или острозубча
тыми краями, иногда реснитчато разделенными. 
Жилка чаще нежная и короткая, иногда неяс
ная. Клетки удлиненно-ромбические или удли
ненно-шестиугольные, с несколькими рядами 
квадратных в углах листа, реже недифферен
цированные. Растения однодомные; внутренние 
перихециальные листья влагалищные, с шило
видной верхушкой, зубчатые или реснитчатые, 
без жилки. Коробочка на короткой (1—7 мм), 
тонкой, гладкой ножке, прямостоячая, пра
вильная, обратнояйцевидная или грушевидная. 
Перистом простой или отсутствует. Крышечка 
плоско-коническая или с коротким клювиком. 
92 вида. В ископаемом состоянии один вид. С 
эоцена. Янтарь с побережья Балтийского моря. 
Современное распространение — преимущест
венно в тропических и субтропических обла
стях. 

Clasmatodon H o o k e r et W i l s o n , 1842. 
Тип рода — С. pusillus Hooker et Wilson, 1842; 
современный. В ископаемом состоянии известны 
верхушки веточек и обрывки стеблей. Мелкие 
дернинки, растущие на стволах и ветвях деревь
ев, иногда на влажных скалах. Стебли ползу
чие, неправильно-ветвистые, с короткими, пря
мыми, густо облиственными ветвями. Листья 
яйцевидные до овальных, с плоским краем, силь
но вогнутые, коротко заостренные, только в 
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верхушке мелкозубчатые. Жилка тонкая, окан
чивается в середине листа. Клетки удлиненно-
ромбические, в углах листа квадратные. Коро
бочка прямостоячая, правильная, овальная. 
Наружный перистом нитевидный, внутренний 
отсутствует. Монотипный. С плиоцена. Ким
мерийские отложения Дуаба (Абхазия). Совре
менное распространение — в центральных рай
онах Европы и в С. Америке. 

СЕМЕЙСТВО LESKEACEAE RABENHORST, 1848 

Стебель ползучий, с короткими прямостоячи
ми или приподнимающимися ветвями. Парафил-
лии обычно имеются. Листья яйцевидные или 
яйцевидно-ланцетные, с мощной простой жил
кой, реже жилка короткая или отсутствует. 
Клетки паренхиматические, редко удлиненные, 
чаще папиллозные. Коробочка прямостоячая, 
на длинной ножке. Перистом двойной. 15 родов, 
161 вид, распространенные главным образом в 
умеренных зонах земного шара. 

Leskea Н е d w i g, 1801. Тип рода — L. ро-
lycarpa Hedwig, 1801; современный. В ископае
мом состояний известны обломки облиственного 
стебля и отдельных листьев. Мелкие мхи, об
разующие тонкие и рыхлые дерновинки на ство
лах деревьев и на скалах. Стебель ползучий, 
с редкими ризоидами, густо округло облиствен
ный, более или менее перисто-ветвистый, с ко
роткими прямостоячими или приподнимающи
мися ветвями. Парафиллии часто немногочис
ленные, короткие, линейно-ланцетные или ши
ловидные, редко отсутствуют. Листья отстоя
щие, сухие — рыхло или плотно прилегающие, 
иногда обращенные в одну сторону, из слабо низ-
бегающего сердцевидного или яйцевидного ос
нования, коротко или длинно заостренные, ост
рые или тупые, в основании с двумя складками, 
с одной или с двух сторон отогнутые, цельно-
крайние, редко на верхушке неясно-мелкозуб
чатые. Жилка мощная, перед верхушкой исче
зающая. Клетки тонкостенные, округло-шести
угольные, с одной, реже с двумя или несколь
кими папиллами над просветом, в основании поч
ти квадратные, посредине ромбоидальные или 
толстостенные, овальные или продолговатые; 
веточные листья мельче. Растения однодомные; 
внутренние перихециальные листья влагалищ
ные, коротко или длинно заостренные, с тонкой 
жилкой, исчезающей перед верхушкой листа, и с 
вытянутыми гладкими клетками. Коробочка на 
длинной ножке, прямостоячая, удлиненно-ци
линдрическая, иногда несколько согнутая и сла
бо наклоненная. Перистом двойной. Крышечка 
высоко-коническая. 14 видов. В СССР известен 
один вид. Родовая принадлежность ископаемых 
образцов не вполне достоверна. С плиоцена. 

Киммерийские отложения Дуаба (Абхазия); 
плиоцен Тегелена (близ германо-голландской 
границы), н. плиоцен у Франкфурта-на-Майне. 
Современное распространение — преимущест
венно в умеренных областях земного шара. 

СЕМЕЙСТВО THUIDIACEAE KINDBERG, 1897 

Первичный стебель ползучий, вторичные — 
неправильно или правильно, однажды или 
дважды-трижды перисто-ветвистые. Парафил
лии обычно многочисленные, реже отсутствуют. 
Листья яйцевидные до языковидных, тупые или 
длинно-заостренные, с простой жилкой; стеб
левые и веточные листья часто отличаются. 
Клетки преимущественно паренхиматические, 
мелкие, толстостенные, вдоль жилки посредине 
или в основании листа часто удлиненные, по
ристые, одно- или двусторонне папиллозные 
или же мамиллозные, редко гладкие. Коробоч
ка прямостоячая илинаклоненная,сдвойнымпе-
ристомом. 12 родов, 221 вид, произрастающие 
преимущественно в умеренных и тропических 
зонах. 

Heterocladium B r u c h et S c h i m p e r , 
1852. Тип рода -— Pterogonium heteropterum 
Bruch, 1827; современный. В ископаемом состоя
нии известны обломки облиственного стебля. 
Мелкие и довольно крупные напочвенные и 
скальные мхи, образующие тонкие и рыхлые 
дерновинки. Стебель ползучий, нитевидный, с 
обоих концов столоновидный, посредине густо 
облиственный, неправильно-перисто разветвлен
ный, с короткими мелкооблиственными ветвя
ми. Стеблевые листья прямо отстоящие до рас-
топыренно отогнутых из низбегающего обратно-
сердцевидного основания, внезапно или посте
пенно длинно и тонко заостренные, неяснобо-
роздчатые, по плоскому краю кругом мелко
пильчатые или благодаря выступающим папил-
лам зубчатые. Жилка короткая, неясная, про
стая, вильчатая и двойная. Клетки середины 
листа продолговатые, остальные округло-четы-
рех- и шестиугольные, гладкие, с одной или 
несколькими папиллами над просветом. Веточ
ные листья мельче, широкояйцевидные, ост
рые. Растения двудомные; внутренние перихе
циальные листья почти оттопыренные, длинно 
заостренные. Коробочка на длинной ножке, 
наклоненная до горизонтальной, согнутая, яй
цевидная или продолговатая. Перистом двойной. 
Крышечка тупоконическая или с клювиком. 
Шесть видов. В ископаемом состоянии один вид. 
С плиоцена. Киммерийские отложения Дуаба 
(Абхазия); н. плиоцен у Франкфурта-на-Майне. 
Современное распространение — в полярных и 
умеренных областях Евразии и С. Америки, 
а также в горах. 
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Anomodon H o o k e r et T a y l o r , 1818. 
Тип рода — Neckera viticulosa Hedwig, 1801; 
современный. В ископаемом состоянии извест
ны обломки листьев и облиственных стеблей с 
частично сохранившимися листьями. Ползу
чие или свисающие, обычно крупные мхи, об
разующие рыхлые дернины на стволах деревьев 
или на камнях. Стебель жесткий, простой или 
ветвистый, со столонами в основании, ветви 
густо округло облиственные, иногда нитевидно 
удлиненные. Листья отстоящие до отогнутых, в 
сухом состоянии черепитчатые, из яйцевидного 
или удлиненно-яйцевидного, редко коротко низ-
бегающего основания языковидные, ланцетные 
до шиловидных, чаще плоские и цельнокрайние. 
Жилка мощная, обычно в верхушке листа ис
чезающая. Клетки мелкие, округло-шестиуголь
ные, двусторонне густопапиллозные, реже с од
ной папиллой над просветом, только посредине 
основания листа удлиненные или ромбические, 
гладкие. Растения двудомные; внутренние пе-
рихециальные листья удлиненные, в основании 
влагалищные. Коробочка на более или менее 
удлиненной ножке, чаще прямостоячая, пра
вильная, удлиненная до цилиндрической, ред
ко согнутая. Перистом двойной, с ланцетно-
линейнымй зубцами. Крышечка конусовидная, 
тупая, острая или с клювиком (табл. X, 
фиг. 5). 19 видов. В ископаемом состоянии 
один вид; большинство остатков определяется 
только до рода. С плиоцена. Киммерийские 
отложения Дуаба (Абхазия); плиоцен окрест
ностей Чорштына и Кросциенко на Дунай-
це (Польша), н. плиоцен у Франкфурта-на-
Майне. Современное распространение— в уме
ренных и субтропических областях земного 
шара. 

Claopodiutn ( L e s q u e r e u x et J a m e s ) R e 
n a u l t et C a r d o t , 1893. Тип рода—Hypnum 
crispifolium Hooker, 1818; современный. В ис
копаемом состоянии обнаружены обломки вето
чек и стебельков разной сохранности. От до
вольно крупных до слабых растений, образую
щих плоские дерновинки на стволах деревьев, 
на скалах и на почве. Стебли простертые, более 
или менее удлиненные, неправильно- или пра
вильно-перистые, гладкие или слабо-папиллоз-
ные, с простыми или слабо-ветвистыми, густо 
облиственными ветвями. Парафиллии редкие. 
Стеблевые листья из широкояйцевидного осно
вания внезапно или постепенно ланцетно или 
шиловидно заостренные, иногда с нитевидным 
кончиком. Жилка мощная, простая, обычно 
оканчивающаяся перед верхушкой листа. 
Клетки угловато-округлые или угловато-оваль
ные, в основании листа и близ жилки продол
говатые, чаще с одной, реже с несколькими па-

пиллами, по краю листа часто гладкие и вытя
нутые. Веточные листья, более коротко заост
ренные. Коробочка наклоненная до горизонталь
ной, продолговато-овальная, неправильная, 
с двойным перистомом. Около 20 видов, из них 
три в ископаемом состоянии. С плиоцена. Ким
мерийские отложения Дуаба (Абхазия). Совре
менное распространение — от умеренных до 
тропических широт в основном северного полу
шария, исключая Африку. 

Thuidium B r u c h e t S c h i m p e r , 1852. 
Тип рода— Hypnum tamariscifolium Hedwig, 
1801; современный. В ископаемом состоянии 
известны обломки облиственных ветвей и об
лиственные стебли с ветвями. Преимущественно 
напочвенные, довольно крупные лесные и луго
вые мхи, образующие рыхлые дернины или ков
рики. Стебель распростертый, приподнимаю
щийся или прямостоячий, слабо разветвленный, 
правильно одно-, дважды-, трижды-перисто-
ветвистый. Парафиллии многочисленные, про
стые, многократно вильчато разделенные, рас-
топыренно ветвистые, папиллозные, ланцетные, 
чаще отсутствующие на ветвях второго и треть
его порядков. Листья прямо отстоящие, сухие— 
прижатые; стеблевые листья из несколько низ-
бегающего, суженного основания треугольные 
до яйцевидно-сердцевидных, ланцетно- или 
ланцетно-шиловидно заостренные, с отогнуты
ми краями, цельнокрайние или вверху зубчатые. 
Жилка мощная, перед верхушкой листа исче
зающая или выступающая. Клетки округло-, 
овально- или продолговато-шестиугольные,дву
сторонне или только на спинке папиллозные, 
со многими или с одной папиллой над просвгтом. 
Веточные листья первого порядка чаще сходны 
со стеблевыми, второго и третьего порядков — 
много меньше, чаще яйцевидно-ланцетные, с 
более короткой и слабой жилкой, на верхушке 
листа часто оканчивающиеся тупой, двух-, че-
тырехраздельной конечной клеткой. Растения 
однодомные или двудомные; внутренние пери-
хециальные листья прилегающие, ланцетные, 
продольноскладчатые, часто волосовидно окан
чивающиеся, иногда по краю реснитчатые, с 
жилкой, исчезающей перед верхушкой, чаще с 
с линейными гладкими клетками. Коробочка 
на длинной ножке, наклоненная до горизонталь
ной, согнутая, продолговато-овальная до ци
линдрической. Перистом двойной. Крышечка 
с косым клювиком (рис. 156). 164 вида. В ископа
емом состоянии шесть видов, из них два вымер
ших. С олигоцена. Ср. плиоцен Н. Камы, ким
мерийские отложения Дуаба (Абхазия); оли-
гоцен Армиссана (Франция), миоцен Энингена 
(С. Швейцария), плиоцен окрестностей Чоршты
на и Кросциенко на р . Дунайце (Польша), 
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в. плиоцен Кэстль-Идена (Англия). Совре
менное распространение — почти по- всему 
земному шару, исключая крайние полярные 
области. 

СЕМЕЙСТВО CRATONEURACEAE MOENK.EMEYER, 
1927 

Стебель неправильно или правильно перисто-
ветвистый; обычно с парафиллиями. Листья 
ланцетные или треугольно-сердцевидные, часто 
серповидно согнутые, продольноскладчатые, с 
простой жилкой. Клетки от паренхиматических 
до узколинейных, гладкие или папиллозные, 
ушки выпуклые из тонко- или толстостенных 
клеток. Коробочка наклоненная, на длинной 
ножке, с двойным перистомом. Один род, 11 ви
дов, встречающихся почти исключительно в 
умеренных зонах. 

Cratoneuron(Sullivant) S p r u c e , 1867. Тип 
рода—Hypnumfilicinutn Hedwig, 1801 довремен
ный. В ископаемом состоянии известны обломки 
облиственных стеблей. Крупные кальцефильные 
мхи, образующие преимущественно на ключевых 
болотах большие рыхлые дернины. Стебель рас
простертый, удлиненный до восходящего или 
прямостоячий, иногда с обильно развитыми 
ризоидами, густо облиственный, чаще правиль
но пер исто-ветвистый. Парафиллии обычно мно
гочисленные, но иногда единичные, изменчивой 
формы. Листья чаще сильно продольноскладча
тые и обращенные в одну сторону, серповидные, 
из низбегающего суженного основания тре
угольно-сердцевидные или овальные, внезапно 
или^ постепенно вытянутые в трубчатую или 
ланцетно-шиловидную верхушку, с плоскими, 
часто только вверху зубчатыми краями. Жилка 
мощная, заходящая в верхушку или выполняю
щая ее. Клетки широко- или узкопаренхимати-
ческие, гладкие, реже папиллозные, с выпук
лыми, обычно хорошо отграниченными ушками 
из рыхлых, тонко- или толстостенных, бес
цветных или окрашенных клеток. Растения 
двудомные; внутренние перихециальные листья 
прямостоячие, продольноскладчатые, тонко 
заостренные, с длинной жилкой. Коробочка на 
длинной и толстой ножке, наклоненная до го
ризонтальной, согнутая, продолговато-цилинд
рическая. Перистом двойной. Крышечка ост
роконическая. 11 видов. В ископаемом состоя
нии два вида, тождественные современным. 
С плиоцена. Плиоцен окрестностей Чорштына 
(Польша), Мон-Дор (Франция) и Тегелена близ 
германо-голландской границы. Современное 
распространение—преимущественно в уме
ренных областях северного и южного полуша
рий. 

СЕМЕЙСТВО A M B L Y S T E G I A C E A E ROTH, 1899 

Стебель неправильно-ветвистый, перисто-вет
вистый, реже кустисто-разветвленный. Листья 
сердцевидные, ланцетные или языковидные, 
нередко остро и длинно вытянутые или притуп
лённые, иногда обращенные в одну сторону и 
серповидно согнутые, жилка простая, двойная 
или отсутствует. Клетки широко-прозенхимати-
ческие до линейных, гладкие, очень редко па
пиллозные, в углах листа обычно ясно обособ
ленные, иногда в виде выпуклых ушков. Коро
бочка наклоненная, на длинной ножке, с двой
ным перистомом. 14 родов, 228 видов. Распро
странены преимущественно в холодных и уме
ренных зонах земного шара. 

Amblystegium B r u c h et S c h i m p e r , 
1853. Тип рода — Нурпит serpens Hedwig, 
1801; современный. В ископаемом состоянии 
известны облиственные стебли. Преимущест
венно мелкие мхи, образующие тонкие, распро
стертые дернинки на почве, камнях и на ство
лах деревьев. Стебель удлиненный, ползучий, 
местами или по всей длине с ризоидами, не
правильно- до перисто-ветвистого, чаще с прямо
стоячими, всесторонне облиственными ветвями. 
Стеблевые и веточные листья несколько отли
чаются, мягкие, прямо отстоящие до отогнутых, 
коротко низбегающие, сердцевидно- или яйце
видно-ланцетные, внезапно или постепенно 
длинно заостренные, слегка вогнутые, плоско-
и цельнокрайние, неясно- или ясно зубчатые. 
Жилка тонкая, исчезающая в середине листа или 
в верхушке. Клетки тонкостенные или с равно
мерно несколько утолщенными стенками, парен-
химатически-четырехугольные до прозенхима-
тически-шестиугольных, в плоских или слабо 
выпуклых ушках квадратные до прямоуголь
ных. Растения однодомные; внутренние пери
хециальные листья прямостоячие, широколан
цетные, чаще длинно заостренные, слабо-
продольноскладчатые, с жилкой. Коробочка на 
длинной, тонкой, часто изогнутой ножке, из 
прямой шейки наклоненная, согнутая, продол
говатая до цилиндрической. Перистом двойной. 
Крышечка коническая (рис. 161). Род содержит 
от 47 до 80 видов — в зависимости от понима
ния его объема. В ископаемом состоянии три 
вида. С видом p. Amblystegium Шимпер сравни
вал Нурпит heerii Schimper из олигоцена Ар-
миссана. С миоцена. Сармат Венгрии, плиоцен 
Англии. Современное распространение — пре
имущественно в умеренных областях северного 
и южного полушарий. 

Campylium (S u 11 i v a n t) M i t t e n , 1869 
(Chrysohypnum Н а т р е , 1852). Тип рода— Нур-
питhispidulumBridel, 1812; современный. В ис-
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копаемомсостоянииизвестныобломкиоблиствен-
ногостебля. Мелкие и довольно крупные, преиму
щественно напочвенные мхи, образующиерыхлые 
дерновинки в лесах, на лугах, на ключевых и ни
зинных болотах. Стебель ползучий, с многочис
ленными пучками ризоидов или приподнимаю
щийся до прямостоячего с немногими ризоидами 
неправильно перисто- или кустисто-разветвлен
ный. Листья из несколько суженного, коротко 
низбегающего, широкояйцевидного или сердце
видного основания, постепенно или почти вне
запно суженные в длинную, часто трубчатую, 
назад отогнутую шиловидную верхушку, с 
плоскими, цельнокрайними или зубчатыми кра
ями. Жилка короткая, двойная, простая, тон
кая и более длинная или отсутствует. Клетки 
узколинейные, гладкие; без ушков или со слабо
выпуклыми ушками, чаще из толстостенных 
мелких квадратных клеток. Растения двудомные, 
реже обоеполые; внутренние перихециальные 
листья влагалищные, ланцетно-шиловидные, 
продольноскладчатые. Коробочка на длинной 
ножке, наклоненная до горизонтальной, почти 
цилиндрическая, согнутая. Перистом двойной. 
Крышечка коническая. 25 видов. В ископаемом 
состоянии найден один вид, сходный с совре
менным. С плиоцена. Плиоцен близ Норфолька 
(Англия). Современное распространение—в 
полярных и умеренных областях преимуществен
но северного полушария. 

Hygroamblystegium L o e s k e , 1903 (АтЫу-
stegium Bruch et Schimper, 1855). Тип рода—Hyp-
numiriguumHooker et Wilson, 1854; современный. 
В ископаемом состоянии известны облиственные 
разветвленные стебли. Довольно крупные жест
кие мхи, растущие рыхлыми дерновинками в во
де или на влажных местах. Стебель удлиненный, 
неправильно- или пер исто-ветвистый. Листья 
прямо отстоящие или слегка обращенные в од
ну сторону, яйцевидно- до удлиненно-ланцет
ных, плоско- и цельнокрайние или неяснозубча-
тые, с тупой или заостренной верхушкой. Жил
ка мощная, оканчивающаяся в верхушке листа 
или коротко выступающая. Клетки толстостен
ные, удлиненно-шестиугольные; в более или ме
нее выпуклых ушках они более крупные, тол
стостенные, квадратные и прямоугольные или 
удлиненно-шестиугольные. Растения чаще одно
домные; внутренние перихециальные листья 
продольноскладчатые, ланцетные, постепенно 
заостренные. Коробочка на длинной, тонкой 
ножке, наклоненная, согнутая, продолговатая 
или цилиндрическая. Перистом двойной. Кры
шечка коническая (рис. 162). 8 видов. Описан 
один ископаемый вид. С миоцена. Миоцен 
В. Роны (Швейцария). Современное распро
странение — почти по всему земному шару; 

большинство видов этого рода имеет очень 
ограниченные ареалы. 

Drepanocladus (С. М u 11 e r ) . R о t h, 1899. Тип 
рода — Hypnum aduncus Hedwig, 1801; со
временный. В ископаемом состоянии известны 
обломки облиственного стебля. Преимущест
венно водные или болотные, реже лесные, очень 
полиморфные мхи, образующие на низинных и 
переходных болотах рыхлые дерновины. Сте
бель обычно крупный, лежачий, восходящий или 
прямостоячий, чаще без ризоидов, правильно 
или неправильно, иногда расставленно перисто-
ветвистый, реже простой, обычно с серповидно 
согнутыми верхушками. Листья чаще обращен
ные в одну сторону, серповидные, реже прямые, 
вогнутые, иногда продольноскладчатые, из су
женного и несколько низбегающего основания 
яйцевидно-, треугольно- или сердцевидно-лан
цетные, коротко или вытянуто шиловидно за
остренные, цельнокрайние или слабозубчатые. 
Жилка простая, тонкая, исчезающая в середи
не листа или мощная до очень мощной, дости
гающая верхушки листа или длинно выступаю
щая. Клетки линейные или удлиненно-линейные, 
гладкие; ушки часто выпуклые, хорошо отгра
ниченные, иногда достигающие жилки, из круп
ных бесцветных тонкостенных или окрашенных 
толстостенных клеток, неясно отграниченные 
или реже недифференцированные. Растения дву
домные, редко однодомные: перихециальные 
листья чаще прямостоячие, складчатые или не
складчатые, обычно длинно и тонко вытянутые. 
Коробочка на длинной прямостоячей, вверху 
согнутой ножке, наклоненная до горизонталь
ной, цилиндрическая. Перистом двойной. Кры
шечка конусовидная. 41 вид. В ископаемом со
стоянии восемь видов. С плиоцена. Ср. плиоцен 
Н. Камы; плиоцен окрестностей Чорштына и 
Кросциенко на р. Дунайце (Польша), Норфоль
ка (Англия), Н. Рейна (Германия), также близ 
германо-голландской границы. Современное 
распространение — встречается на всех кон
тинентах, преимущественно в умеренных и 
холодных областях, но преобладает в северном 
полушарии. 

Hygrohypnum S. О. L i n d b е г g, 1872 (Li-
mncbium Bruch, Schimper, Gumbel, 1853). 
Тип рода — Hypnum luridum Hedwig, 1801; со
временный. В ископаемом состоянии известны 
облиственные стебли. Довольно крупные, пре
имущественно водные мхи, произрастающие.по 
берегам ручьев, рек, на увлажняемых камнях. 
Стебель вытянутый, лежачий, внизу часто без
листный, неправильно-ветвистый, с немногими 
ризоидами или без ризоидов. Листья отстоящие 
или часто черепитчато прижатые, обращенные 
в одну сторону, яйцевидно-ланцетные, с заост-
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ренной верхушкой или широкояйцевидные, ту
пые, иногда почти округлые, цельнокрайние 
или зубчатые. Жилка чаще неправильно рас
щепленная, короткая и слабая, редко простая и 
почти полная. Клетки узколинейные, гладкие, 
в углах основания листа квадратные или прямо
угольные, бесцветные или окрашенные, обра
зующие хорошо отграниченную, маленькую 
группу клеток. Растения однодомные и дву
домные; внутренние перихециальные листья 
прямостоячие, удлиненные, часто продольно
складчатые, с простой или вильчатой короткой 
жилкой. Коробочка на длинной ножке, накло
ненная до горизонтальной, чаще овальная или 
продолговатая, высокая на спинке, сухая — 
согнутая. Перистом двойной. Крышечка кони
ческая. 26 видов, один вид известен в ископае
мом состоянии. С олигоцена. Ср. олигоцен Н. 
Рейна (Германия). Современное распростране
ние — в холодных и умеренных областях зем
ного шара. 

Hygrohypnidium K i r c h h e i m e r , 1936. Тип 
рода—Н. ludwigii Kirchheimer, 1936; в. миоцен, 
Германия.В ископаемом состоянии известен обло
мок ветвящегося облиственного стебля. Стебель 
округлый, диаметром 4 мм, без наружной коры, 
разветвленный. Стеблевые листья прижатые, из 
коротко низбегающего, суженного основания, 
вероятно, удлиненно-яйцевидные, длиной около 
20 мм и шириной 10 мм, цельнокрайние. Жилка 
простая, в основании 40—60 и. шириной, перед 
верхушкой листа оканчивающаяся или высту
пающая. Клетки тонкостенные, гладкие, узко
линейные, чаще с тупыми концами и несколько 
извилистые, 5—10 и. шириной и в 8—10 раз 
длиннее, по краю более узкие, вдоль жилки 
особенно вытянутые, к основанию короче и ши
ре; клетки ушков немногочисленные, округло-
многоугольные, с утолщенной оболочкой, до 
15 \i шириной и свыше 20 и. длиной; от осталь
ных клеток основания мало отличаются. Веточ
ные листья сходные, более слабо развитые, с 
более тонкой жилкой. Один вид. Близок к пред
ставителям современных родов Hygrohypnum и 
Calliergon. В. миоцен Фогельсберга (Германия). 

Platyhypnidium F l e i s c h e r , 1922. Тип 
рода — Нурпит riparioides Hedwig, 180Г, со
временный. В ископаемом состоянии известны 
облиственные веточки. Крупные растения, об
разующие рыхлые дернины на влажных скалах 
или в воде. Стебли лежачие или плавающие, в 
основании безлистные, неправильно-ветвистые. 
Листья более или менее отстоящие, из сужен
ного основания широко-яйцевидные или про
долговато-овальные, с острой или тупой вер
хушкой, вокруг зубчатые. Жилка мощная, 
постепенно сужающаяся и ниже верхушки листа 

исчезающая. Клетки узко-прозенхиматические, 
в углах листа более короткие. Коробочка нак
лоненная, с двойным перистомом. Около 20 
видов. С плиоцена. Киммерийские отложения 
Дуаба (Абхазия). Современное распростране
ние — от умеренных до тропических широт 
земного шара. 

Calliergon ( S u l l i v a n t) K i n d b e r g , 1895. 
Тип рода—Нурпит cordifolium Hedwig, 1801; 
современный. В ископаемом состоянии известны 
части облиственного стебля. Водные и болотные, 
преимущественно крупные мхи, образующие на 
низинных и переходных болотах рыхлые дер
нины. Стебель прямостоячий или лежачий, с 
ризоидами или без ризоидов, рыхло или густо 
прижато-облиственный, неправильно или почти 
правильно перисто-ветвистый, с прямыми при
туплёнными верхушками. Стеблевые листья 
прямо отстоящие или черепитчато прижатые, во
гнутые, продолговато-яйцевидные до округло-
яйцевидных, с широкой, тупой, иногда капюшо-
новидной верхушкой, реже с коротким кончи
ком, более или менее низбегающие, плоско-
и цельнокрайние, редко в основании несколько 
отогнутые. Жилка чаще мощная, простая и 
почти полная, иногда на конце вильчато разде
ленная. Клетки удлиненно-, линейно-шести
угольные, гладкие, в верхушке нередко с ши
рокими, бесцветными инициальными клетками, 
из которых со спинной стороны листа обычно 
вырастает пучок ризоидов; ушки чаще выпук
лые, хорошо отграниченные, иногда достигаю
щие жилки, из крупных, бесцветных, тонкостен
ных или окрашенных, часто толстостенных, квад
ратных и прямоугольных клеток; реже слабо 
дифференцированные. Веточные листья меньше 
и уже, в верхушке трубчато свернутые. Растения 
двудомные, редко однодомные; внутренние пе
рихециальные листья прямостоячие, длинно 
вытянутые, с прямой жилкой. Коробочка на 
длинной, прямой ножке, наклоненная до гори
зонтальной, продолговато-яйцевидная до ци
линдрической, сухая, изогнутая. Перистом 
двойной. Крышечка остро- или тупокониче-
ская. 14 видов. В ископаемом состоянии три 
вида. С плиоцена. Плиоцен р. Бухтармы (Ка
захстан), Чорштына (Польша), Норфолька 
(Англия). Современное распространение — в 
умеренных и холодных областях земного шара. 

Calliergonella L o e s ' k e , 1911 (Acrocladium 
Mitten, 1869). Тип рода — Нурпит cuspidatum 
Hedwig, 180.1; современный. В ископаемом со
стоянии известны обломки облиственного стеб
ля . Крупные болотные и луговые мхи, образую
щие рыхлые дернины на замоховелых лугах, 
низинных и ключевых болотах. Стебель обычно 
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пр ямостоячий, правильно- перисто- ветвистый, 
густо вверху прижато-облиственный, с остро 
заканчивающейся верхушкой, без ризои
дов. Стеблевые листья прямостоячие, из более 
узкого сбегающего основания широкояйцевид
но-ланцетные, на верхушке притуплённые, с 
коротким, острым кончиком, цельнокрайние. 
Жилка двойная, короткая или отсутствует. 
Клетки очень узкие, линейно извитые, в основа
нии листа более широкие и пористые; ушки силь
но выпуклые, хорошо отграниченные, из рых
лых тонкостенных бесцветных клеток. Веточ
ные листья мельче, яйцевидные до яйцевидно-
ланцетных. Растения двудомные; внутренние 
перихециальные листья прямостоячие, глу
боко продольноскладчатые, ширрколанцетные, 
коротко заостренные. Коробочка на длинной, 
прямостоячей ножке, горизонтальная, до высы
хания — бороздчатая, сильно согнутая, про
долговатая. Перистом двойной. Крышечка ко
ническая. Монотипен. С плиоцена. Плиоцен 
из окрестностей Чорштына (Польша). Совре
менное распространение — широко представ
лен в северном полушарии, встречается в Ар
гентине и Нов. Зеландии. 

С Е М Е Й С Т В О B R A C H Y T H E C I A C E A E R O T H , 1899 

Стебель ползучий, восходящий, редко пря
мостоячий, всесторонне облиственный, чаще 
неправильно-пер исто-ветвистый. Листья серд
цевидно-яйцевидные, продолговато-яйцевидные 
до ланцетных, длинно-заостренные, иногда при
туплённые, обычно с простой жилкой. Клетки 
удлиненно-ромбоидальные, линейные, гладкие, 
редко в верхнем углу папиллозно выступающие, 
в основании листа часто пористые; ушки обычно 
обособленные, из квадратных или прямоуголь
ных клеток, иногда выпуклые. Коробочка на
клоненная или прямостоячая, на длинной нож
ке, с двойным перистомом. 25 родов, 550 видов, 
распространенных по всему земному шару. 

Homalothecium B r u c h et S c'h i m p e . r , 
1851. Тип рода —Neckera sericea Hedwig, 1801; 
современный. В ископаемом состоянии извест
ны обломки стебля. Крупные эпифитные мхи, 
образующие большие рыхлые дернины на ство
лах деревьев и на скалах. Стебель ползучий, от
части столоновидный, с многочисленными пуч
ками ризоидов, с густо расположенными корот
кими, прямыми, в сухом состоянии часто одно
сторонне согнутыми или удлиненными, обильно 
кустисто разветвленными ветвями. Листья пря
мо отстоящие, иногда обращенные в одну сто
рону, сухие, прижатые, слабо или ненизбегаю-
щие, сильнопродольноскладчатые, яйцевидно-
ланцетные, длинношиловиднозаостренные, 
мелкозубчатые. Жилка далеко перед верхушкой 

или в верхушке листа исчезающая. Клетки уз
ко прозенхиматические, извилистые, тонко
стенные, гладкие или со слабо выступающими 
верхними углами, в основании более рыхлые, 
пористые, в маленьких ушковидных невздутых 
углах листа — многочисленные овальные или 
квадратные. Растения двудомные; внутренние 
перихециальные листья сильно удлиненные, 
внезапно или постепенно длинношиловидно за
остренные. Коробочка на длинной, чаще боро
давчатой ножке, прямостоячая, прямая или 
слабо согнутая, удлиненно-эллипсоидальная. 
Перистом двойной, зубцы внутреннего более 
короткие. Крышечка удлиненно-коническая до 
длинно и остро вытянутой. 16 видов. В ископае
мом состоянии найден один вид, сходный с совре
менным. С плиоцена. Киммерийские отложения 
Дуаба (Абхазия); в. плиоцен Тегелена (близ 
германо-голландской границы). Современное 
распространение — преимущественно в уме
ренных зонах земного шара. 

Pleuropus G r i f f i t h , 1849. Тип рода — 
P. fenestratus Griffith, 1849; современный. 
В ископаемом состоянии известны обломки об
лиственного стебля. Крупные, преимущественно 
лесные эпифитные мхи, образующие большие 
дернины у основания и на стволах деревьев. 
Стебель удлиненный, ползучий, отчасти столоно
видный, с многочисленными пучками ризоидов, 
с густо расположенными короткими, прямыми и 
удлиненными, восходящими перисто- и кустисто-
разветвленными ветвями. Листья прямо отсто
ящие, часто обращенные в одну сторону, нениз-
бегающие, с несколькими глубокими продоль
ными складками, из сердцевидного основания 
постепенно ланцетно заостренные, только в 
углах листа отогнутые, острозубчатые. Жилка 
простая, выше середины листа исчезающая. 
Клетки узкопрозенхиматические, извилистые, 
тонкостенные, в верхней половине листа — ром
бические, утолщенные, гладкие, в маленьких 
невздутых ушках — овальные и квадратные. 
Растения двудомные; внутренние перихециаль
ные листья сильно удлиненные, внезапно или 
постепенно длинно и тонко заостренные. Ко
робочка на длинной, гладкой ножке, прямо
стоячая, правильная, цилиндрическая, реже 
наклоненная, несколько несимметричная. Пе
ристом двойной, зубцы внутреннего чаще быва
ют короче. Крышечка с длинным клювиком 
(табл. X . фиг. 6,7). 15 видов. С плиоцена. Ким
мерийские отложения Дуаба (Абхазия); плиоцен 
Кросциенко н а р . Дунайце(Польша). Современ
ное распространение — преимущественно в 
тропических и субтропических областях. 

Brachythecium B r u c h et S c h i m p e r . 
1853. Тип рода — Hypnum albicans Hedwig, 
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1801; современный. В ископаемом состоянии 
известны обломки облиственного стебля и вет
вей. Преимущественно напочвенные мелкие и 
крупные, обычные лесные, реже скальные и луго
вые мхи, образующие дернины на почве, кам
нях и древесине. Стебель лежачий или ползу
чий, с пучками ризоидов, иногда восходящий 
до прямостоячего, густо облиственный, непра
вильно или прерывисто перисто-ветвистый, ча
сто на конце столоновидный. Стеблевые и 
веточные листья обычно различаются между со
бой; стеблевые листья отстоящие, вогнутые, 
продольноскладчатые или без складок, из су
женного коротко или длинно низбегающего яй
цевидного или треугольно-сердцевидного осно
вания, узко- или широко-ланцетные, более 
или менее длинно заостренные, с плоскими, зуб
чатыми вокруг или только вверху, иногда цель
ными краями. Жилка простая, оканчивающаяся 
выше середины листа, редко полная. Клетки 
удлиненно-ромбоидальные до линейных, глад
кие, в основании листа более рыхлые и корот
кие, в углах квадратные, прямоугольные или 
удлиненно-шестиугольные, редко ушки выпук
лые, иногда из более крупных клеток. Веточные 
листья короче и уже, с короткой и слабой жил
кой, чаще более зубчатые. Растения двудомные 
и однодомные; перихециальные листья длинно 
и тонко заостренные, прямые или отогнутые. 
Коробочка на длинной, гладкой или бородавча
той ножке, наклоненная до горизонтальной, 
редко прямостоячая, короткояйцевидная, реже 
удлиненно-цилиндрическая. Перистом двойной, 
зубцы перистома одинаковой длины. Крышечка 
тупо- или остроконическая. Около 230 видов. 
В ископаемом состоянии чаще устанавливается 
только родовая принадлежность. С миоцена, 
Ср. плиоцен Н. Камы, киммерийские отложения 
Дуаба (Абхазия); тортон близ Старых Гливиц 
(Польша), н. плиоцен у Франкфурта-на-Майне, 
в. плиоцен Кэстль-Идена (Англия). Современ
ное распространение — широко представлен 
в умеренных зонах земного шара. 

Cirriphyllum G r o u t , 1895. Тип рода — 
Нурпит piliferum Hedwig, 1801; современный. 
В ископаемом состоянии известны облиственные 
кончики ветвей. Напочвенные, обычно доволь
но крупные лесные или скальные высокогор
ные мхи, образующие рыхлые дернины. Стебель 
ползучий до восходящего, иногда столоновид
ный, перисто или кустисто разветвленный, с 
прямыми или приподнимающимися, густо и ок
ругло облиственными ветвями. Листья прямо 
отстоящие, сухие — черепитчато прилегающие, 
вогнутые, слабоскладчатые или нескладчатые, 
из несколько суженного, более или менее низ-
бегающего основания яйцевидные до продолго

ватых, вверху ланцетно или волосовидно за
остренные, с плоскими цельными или яснозуб-
чатыми краями. Жилка простая, исчезающая в 
середине или выше середины листа, иногда 
двойная. Клетки узкопрозенхиматические, в 
основании листа более короткие, с утолщенными 
стенками и пористые, в углах — многочислен
ные квадратные или прямоугольные. Растения 
двудомные; внутренние перихециальные листья 
из влагалищного основания быстро до внезапно 
длинно и тонко заостренных. Коробочка на 
длинной прямостоячей, чаще бородавчатой нож
ке, наклоненная до горизонтальной, овальная 
до удлиненно-овальной, реже прямая и почти 
цилиндрическая. Перистом двойной. Крышечка 
с клювиком. 15 видов. В ископаемом состоянии 
два вида, сходных с современными. С плиоцена. 
Киммерийские отложения Дуаба (Абхазия); 
н. плиоцен у Франкфурта-на-Майне. Современ
ное распространение — преимущественно в уме
ренных зонах северного полушария. 

Eriodon M o n t a g n e , 1845. Тип рода — 
Е. conostomus Montagne, 1845; современный. 
В ископаемом состоянии найдены обломки побе
гов. Довольно мелкие растения, образующие 
широкие дерновинки на деревьях. Стебель удли
ненный, ползучий, неправильно-перистый, с 
несколько уплощенными, рыхло облиственными 
ветвями. Листья яйцевидные, с более узким, ча
сто наполовину перевернутым кончиком листа, 
по краю острозубчатые. Жилка простая, исче
зающая выше середины листа. Клетки более или 
менее вытянутые, с папиллозно выступающими 
верхними углами, в основании листа более ко
роткие и рыхлые, в его углах слабо дифференци
рованные. Коробоч-ка прямостоячая до несколь
ко наклоненной, продолговатая или цилиндри
ческая, почти правильная, с двойным перисто
мом. Два вида. В СССР не произрастает. С миоце
на. Тортон близ Старых Гливиц (Польша). 
Современное распространение — в тропиках и 
субтропиках Ю. Америки. 

Eurhynchium B r u c h et S c h i m p e r , 
1854. Тип рода — Нурпит striatum Hedwig, 
1801; современный. В ископаемом состоянии из
вестны облиственные стебли с ветвями. Преиму
щественно лесные мхи от крупных до мелких, об
разующие дернинки на почве, камнях и древе
сине. Стебель ползучий, распростертый д^ вос
ходящего, местами или полностью столоновид
ный, с пучками ризоидов, перисто, кустисто или 
древовидно разветвленный, с густо облиствен
ными ветвями. Стеблевые и веточные листья ча
сто отличаются друг от друга; ясно-продольно-
складчатые; стеблевые листья отстоящие до 
отогнутых, вогнутые, из суженного, широко низ-
бегающего основания, яйцевидно-сердцевидные 
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до треугольно-сердцевидных, коротко и ши
роко или длинно и тонко заостренные, с пло
скими зубчатыми краями. Жилка простая, бо
лее или менее удлиненная, часто на спинке ши-
повидно оканчивающаяся. Клетки узкопрозен-
химатические, гладкие, в основании листа более 
короткие, с утолщенными и пористыми стенками; 
клетки ушков обычно дифференцированные, 
квадратные, неправильные или короткопрямо-
угольные. Веточные листья меньших размеров, 
более плоские, яйцевидно-ланцетные До ланцет
ных. Растения двудомные, редко однодомные; 
внутренние перихециальные листья с шиловид
ной отогнутой верхушкой. Коробочка на длинной, 
гладкой или бородавчатой ножке, накло
ненная до горизонтальной, яйцевидная до поч
ти цилиндрической. Перистом двойной. Кры
шечка с длинным клювиком (рис. 158; табл. X, 
фиг. 8, 9). В зависимости от понимания объема 
рода в него включают от 15 до 30 видов. В иско
паемом состоянии шесть видов. С плиоцена. Ср. 
плиоцен Н. Камы, киммерийские отложения Ду
аба (Абхазия); плиоцен окрестностей Чор
штына и близ.Кросциенко на р. Дунайце (Поль
ша), около Тегелена (на германо-голландской 
границе), в. плиоцен Кэстль-Идена (Англия). 
Современное распространение — преимущест
венно в умеренных широтах Евразии и С. Аме
рики. 

СЕМЕЙСТВО H Y P N A C E A E FLEISCHER, 1914 

Стебель ползучий или восходящий, правиль
но-, реже неправильно-ветвистый. Листья серд
цевидно-яйцевидные до ланцетных, обращенные 
в одну сторону, серповидно согнутые, длинно 
заостренные, с короткой двойной жилкой или 
без жилки. Клетки прозенхиматические, глад
кие, очень редко папиллозные, в углах листа 
обычно обособленные, из немногих мелких квад
ратных клеток или более крупных прямоуголь
ных; иногда ушки выпуклые. Коробочка пря
мостоячая или наклоненная, на длинной ножке, 
<; двойным перистомом. Колпачок клобуковид-
ный. 31 род, 643 вида, распространенных по 
всему земному шару. 

Ectropothecium M i t t e n , 1868. Тип рода — 
Нурпитglobitheca С. Muller, 1851; современный. 
В ископаемом состоянии известны облиствен
ные обломки стебля. Довольно мелкие или 

крупные лесные и скальные мхи, образующие 
дерновинки на почве, камнях и стволах деревьев. 
Стебель длинный, ползучий, редко свисаю
щий, только в плотных дерновинках восходя
щий до прямостоячего, простой или ветвистый, 
чаще правильно- до гребневидно-перистого, с 
отстоящими, обычно плоско облиственными ко
роткими ветвями. Парафиллии чаще отсутству
ют, реже маленькие, ланцетные до шиловидных. 
Листья коротко низбегающие или ненизбегаю-
щие, несимметричные, обращенные в одну сто
рону, до серповидных; нередко спинные, бо
ковые и брюшные листья различаются; стебле
вые листья яйцевидные или овально- до яйце
видно-ланцетных, коротко или шиловидно заос
тренные. Жилка короткая, двойная или отсут
ствует. Клетки узкопрозенхиматические, иногда 
более или менее ясно папиллозно выступающие, 
в основании короче и крупнее, в углах немно
гочисленные, мелкие, прямоугольные до квад
ратных. Растения однодомные или двудомные; 
внутренниеперихециальные листья широко-лан
цетные, постепенно или внезапно длинно и тонко 
заостренные. Коробочка на длинной ножке го
ризонтальная до висячей, широко-овальная до 
цилиндрической, иногда вследствие мамиллозно 
выступающих клеточных стенок несколько ше
роховатая. Крышечка крупная, тупокониче-
ская, с коротким носиком (рис. 159). Около 100 
видов. В СССР не произрастает. В ископаемом 
состоянии определен до рода. С плиоцена. Плио
цен Кросциенко на р. Дунайце (Польша). Со
временное распространение — приурочен иск
лючительно к субтропическим и тропическим 
областям, где замещает р. Нурпит. 

Ctenidium ( S c h i m p e r ) М i 11 e n , 1869. Тип 
рода—Нурпит molluscum Hedwig, 1801; со
временный. В ископаемом состоянии известны 
обломки облиственного стебля и веточек. До
вольно крупные мягкие лесные и скальные мхи, 
образующие рыхлые дернинки чаще на стволах 
деревьев и на скалах. Стебель длинный, лежа
чий, местами с пучками ризоидов, более или 
менее правильно пер исто-ветвистый; ветви ко
роткие, горизонтально распростертые. Листья 
прижатые, отстоящие или обращенные в одну 
сторону, серповидно согнутые, широко сбегаю
щие, иногда слабо продольноскладчатые, из 
широкосердцевидного основания ланцетно-

Р и с . 1 5 9 — 1 6 3 . 
159 — Ectropothecium sp.: 159а — часть стебля с листьями; 1596 —лист. 160 — Hylocomium splendens (Hedwig) Bruch et Schim
per: 160a — часть стебля с веточкой; 1606 — веточка; 160в — парафиллии; рис. 159—160 — плиоцен. Красциенко, Польша (Szha-
jran, 1948). 161— Нурпит heerii Schimper: 161а— на породе; 1616 — кончик стебля, увел.; 161в —отдельный лист, сильно увел, 
-олигоцен, Армиссан (Schimper, 1879). 162 — Нурпит heppii Heer: 162а — на породе; 1626 — веточка, увел.; плиоцен, р. Роя 

<Sehimpsr, 1874). 163— Muscites tortijolium Caspary et Klebs: 163a — растение.х 4; 1636, 163в — облиственные верхушки веточек; 
х 60; янтарь, побережье Балтийского моря (Caspary, 1907) 

407 
http://jurassic.ru/



шиловидно заостренные, зубчатые. Жилка двой
ная, очень короткая или отсутствует. Клетки 
узколинейные, часто в верхнем углу с нижней 
стороны листа более или менее ясно папиллозно 
выступающие, в углах листа квадратные и пря
моугольные, иногда слабовыпуклые. Веточные 
листья более узкие, яйцевидно-ланцетные. Ра
стения двудомные; внутренние перихециальные 
листья прямостоячие, продолговатые, внезапно 
шиловидно заостренные. Коробочка на длин
ной, гладкой или почти гладкой ножке, накло
ненная до горизонтальной, удлиненно-оваль
ная, на спинке высокая. Перистом двойной. 
Крышечка остро- или тупокони'ческая. 28 ви
дов. В ископаемом состоянии один вид, сход
ный с современным. С плиоцена. Киммерий
ские отложения Дуаба (Абхазия). Современное 
распространение — преимущественно в тропи
ческих областях обоих полушарий, реже в 
умеренной зоне. 

С Е М Е Й С Т В О R H Y T I D I A C E A E F L E I S C H E R , 1914 

Стебель лежачий, восходящий или прямо
стоячий, пер исто-ветвистый или неправильно 
разветвленный, с отдельными расставленными 
ветвями, плотно облиственный. Листья много
рядные, симметричные, яйцевидные или яйце
видно-ланцетные, длинно вытянутые, иногда 
складчатые, на спинке часто шероховатые. 
Жилка тонкая, простая или двойная. Клетки 
прозенхиматические, гладкие, в углах листа 
более или менее ясно обособленные. Коробочка 
чаще горизонтальная до висячей, реже прямо
стоячая, на длинной, гладкой ножке, с двой
ным перистомом. Восемь родов, 34 вида, рас
пространенных преимущественно в умеренных 
и холодных областях земного шара. 

Rhytidiadelphus W a r n s t o r f , 1906. Тип 
рода — Hypnum triquetrum Hedwig, 1801; сов
ременный. В ископаемом состоянии известны 
обрывки облиственного стебля. Лесные или 
луговые напочвенные крупные мхи, образую
щие рыхлые ковры. Стебель длинный, восхо
дящий до прямостоячего, без ризоидов, прос
той, неправильно-ветвистый, с отдельными вет
вями или почти правильно-пер исто-ветвистый; 
ветви короткие и тупые, отчасти более длинные 
и заостренные, часто отогнутые вниз, с ризои
дами на конце. Листья плотно прижатые, 
с отогнутой верхней половиной, иногда обра
щенные в одну сторону, чаще ясно продольно
складчатые, из яйцевидного или сердцевидного 
основания внезапно или постепенно длинно 
заостренные, с плоскими острозубчатыми кра
ями. Жилка двойная, короткая, более длинная 
или отсутствует. Клетки узколинейные, глад
кие или с остро выступающими верхними угла

ми на спинке листа, в основании листа окра
шенные, более широкие и короткие, с утолщен
ными, пористыми стенками, в углах листа чаще 
недифференцированные. Растения двудомные; 
внутренние перихециальные листья с отогну
той шиловидной верхушкой, нескладчатые и 
чаще без жилки. Коробочка на длинной, глад
кой, извитой ножке, горизонтальная или на
клоненная, из очень короткой шейки широко
овальная. Перистом двойной. Крышечка ос
троконическая. Пять видов. В ископаемом со
стоянии два вида, сходные с современными. 
С эоцена. Эоцен — балтийский янтарь; плио
цен Кэстль-Идена (Англия). Современное рас
пространение — исключительно в холодных 
и умеренных областях северного полуша
рия. 

Gollania B r o t h e r u s , 1908. Тип рода — 
Hypnum berthelotianum Montagne, 1846; со
временный. В ископаемом состоянии известны 
облиственные веточки и листочки. Мощные 
растения, образующие крупные дернинки. Сте
бель ползучий, иногда дуговидно приподни
мающийся, несколько плоско облиственный, с 
короткими, прямыми и длинными перисто раз
ветвленными побегами. Листья более или менее 
ясно односторонние, широко-яйцевидные или 
овальные, внезапно или постепенно шиловидно 
заостренные, вверху поперечноморщинистые, 
коротко низбегающие, вверху острозубчатые, 
жилка двойная. Клетки узколинейные, с па
пиллозно выступающими верхними углами кле
ток, в основании листа — более короткие и 
рыхлые, в углах его — квадратные. Коробочка 
горизонтальная, из короткой шейки овальная 
до цилиндрической, с двойным перистомом. 
Более 10 видов. С плиоцена. Из- киммерий
ских отложений Дуаба (Абхазия). Современ
ное распространение — на юге умеренной и 
в субтропической зонах, преимущественно в 
В. Азии. 

С Е М Е Й С Т В О H Y L O C O M I A C E A E F L E I S C H E R , 1914 

Стебель восходящий или прямостоячий, дре
вовидно разветвленный или с дуговидно отог
нутыми, расположенными этажами, дважды 
или трижды перистыми годичными побегами, 
с парафиллиями. Листья многорядные, симмет
ричные, вогнутые, яйцевидные или яйцевидно-
ланцетные, коротко или длинно заостренные; 
стеблевые и веточные листья более или менее 
ясно различаются. Жилка короткая, двой
ная. Клетки прозенхиматические, часто па
пиллозно выступающие в углах листа; ушки 
слабо дифференцированы или недифферен-
цированы. Коробочка наклоненная или вися-
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чая, редко прямостоячая, на длинной, гладкой 
ножке, с двойным перистомом. Семь родов, 17 
видов, распространенных в умеренных и холод
ных широтах, а также в тропических горных 
лесах. 

Macrothamnium F l e i s c h e r , 1904. Тип 
рода — Нурпит macrocarpum Reinwardt et 
Hornschuch, 1928; современный. В ископаемом 
состоянии найдена одна веточка. Крупные или 
довольно мелкие растения с извилистым, вос
ходящим, в основании коротковетвистым и 
рыхло облиственным стеблем, вверху кусти
сто- и густо ветвистым. Листья полиморфные, 
стеблевые, чаще отогнутые, широко-яйцевидные 
до сердцевидных, коротко заостренные, иногда 
неясноскладчатые, зубчатые до шиповатозуб-
чатых. Жилка двойная. Клетки линейно-ром
боидальные до овальных, в верхнем углу часто 
с маленькой папиллой, в основании листа более 
короткие и рыхлые. Веточные листья мельче, 
от широкояйцевидных до продолговато-яйце
видных, рыхло черепитчато расположенные. 
Коробочка наклоненная до повисающей, про
долговато-яйцевидная, с двойным перистомом. 
Шесть видов. В СССР не найден. С миоцена. 
Предположительно указывается из тортона близ 
Старых Гливиц (Польша). Современное рас
пространение — в лесах горных областей суб
тропиков и тропиков Азии. 

Hylocomiastrum F l e i s c h e r , 1914. Тип 
рода — Нурпит umbratum Hedwig, 1801; со
временный. В ископаемом состоянии обнаружен 
обрывок веточки. Крупные растения в рыхлых 
дернинах. Стебель удлиненный, одно- или дву-
перисто-ветвистый. Парафиллии многочислен
ные, крупные, сильно ветвистые. Листья про
долговато-яйцевидные, глубокоскладчатые, гру-
бозубчатые, на спинке гладкие. Жилка двой
ная. Клетки узколинейные, гладкие, в основа
нии листа продолговатые, красно-желтые, в 
углах его недифференцированные. Коробочка 
горизонтальная, неправильно-овальная, с двой
ным перистомом. Три вида. С плиоцена. Пред
положительно указывается из киммерийских 
отложений Дуаба (Абхазия). Современное рас
пространение — в горных и равнинных лесах 
преимущественно умеренной зоны северного 
полушария. 

Hylocomium B r u c h et S c h i m p e r , 1852. 
Тип рода — Нурпит splendens Hedwig, 1801; 
современный. В ископаемом состоянии известен 
обломок облиственного стебля с ветвями и 
многочисленными парафиллиями. Напочвен
ные, преимущественно лесные, крупные мхи, 
образующие рыхлые ковры. Стебель длинный, 
восходящий, с дуговидно отогнутыми, распо
ложенными этажами, правильно дважды и 

трижды пер исто-ветвистыми годичными по
бегами. Парафиллии обильные, разветвленные. 
Стеблевые листья рыхло-черепитчато налега
ющие, слабо-продольноскладчатые, широко
яйцевидно-продолговатые, внезапно суженные 
в длинную извилистую верхушку, мелкозуб
чатые, по спинке иногда удаленно шиповато-
бородавчатые. Жилка короткая, двойная. Клет
ки узкие, линейные, в основании листа продол
говатые, окрашенные, в углах недифференци
рованные. Веточные листья первого порядка 
овальные, внезапно тонко заостренные; веточ
ные листья второго порядка продолговатые, 
постепенно тупо заостренные. Растения дву
домные; внутренние перихециальные листья 
чаще отогнутые, нитевидно вытянутые. Коро
бочка на длинной, извитой, гладкой ножке, 
наклоненная, коротко- или продолговато-оваль
ная. Крышечка коническая (рис. 160). Один — 
два вида. С плиоцена. Плиоцен у Кросциенко 
на р. Дунайце (Польша). Современное распро
странение — широко распространен на рав
нине и в горах вплоть до высокогорий в холод
ных и умеренных областях северного полуша
рия; известен также из Нов. Зеландии. 

Р о д ы неопределенного систематического 
положения 

Salairia N е u b и г g, 1960. Тип рода — 
5 . longifolia Neuburg, 1960; н. пермь, Кузбасс. 
Листья длинные, неширокие, сужающиеся к 
основанию и к закругленной верхушке. Сред
няя жилка резкая, сложена узкими, длинными 
клетками с косыми поперечными перегород
ками. Клетки пластинки листа крупные, по
лигональные (табл. XI, фиг. 5, 6). Один вид. 
Пермь Кузбасса. Предполагается принадлеж
ность к Bryales. 

Uskatia N e u b u r g , 1960. Тип рода — 
U. conferta Neuburg, 1860; в. пермь, Кузбасс. 
Побеги обильно ветвящиеся, густо облиствен
ные. Стебли продольнобороздчатые, Листья 
мелкие, многорядные, спирально расположен
ные, яйцевидно-ланцетные, иногда несиммет
ричные, стеблеобъемлющие, с приостренной или 
округло-приостренной верхушкой и ровным 
краем. Средняя жилка резкая, сложенная 
толстостенными узкими и длинными клетками. 
Клетки пластинки полигональные, ромбиче
ские или прямоугольные; по обе стороны жилки 
прослеживается по одному ряду узких прямо
угольных клеток. Кайма однослойная, одно-
двухрядная, из узких толстостенных клеток 
(табл. XII , фиг. 1, 2). Один вид. Пермь Куз
басса. Предполагается принадлежность к Bry
ales. 
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Polyssaievia N e u b u r g , 1956 Тип рода — 
Walchia spinulifolia Zallesky, 1936; в. пермь, 
Кузбасс. Побеги ветвящиеся, с тонкими продоль-
нобороздчатыми стеблями, густооблиственными, 
особенно на верхушках. Листья мелкие, мно
горядные, спиральные, с расширенным основа
нием и вытянутой верхушкой, обычно ладье
видно или серповидно (вдоль жилки) сложен
ные, оттопыренные, шиловидные или дугооб
разно отгибающиеся, с более или менее вог
нутым, часто стеблеобъемлющим основанием 
неровным краем. Средняя жилка резкая, мно
гослойная, с боковыми ветвящимися жилками 
из узких, прямоугольных клеток. Клетки пла
стинки листа в основании широкие, прямоуголь
ные, ромбические или полигональные, в верх
ней половине листа — узкие, вытянуто-поли
гональные. Кайма однослойная, из одного или 
двух рядов клеток, узких, длинных, полиго
нальных (табл. XII , фиг. 3, 4). Два вида. 
В. пермь Кузбасса и Печорского бассейна. 
Возможно, принадлежит к бокоплодным мхам 
из Bryales. 

Bajdaievia N e u b u r g , 1960. Тип рода — 
В. linearis Neuburg, 1960; в. пермь, Кузбасс. 
Стебли тонкие. Листья спирально располо
женные, расставленные, оттопыренные, почти 
прямые, ланцетно-линейные, с закругленной 
или закругленно-конусовидной верхушкой и 
ровным краем. Средняя жилка резкая, сложен
ная толстостенными узкими клетками и ответ
вляющая боковые ряды клеток. Клетки плас
тинки листа в его основании вытянуто-поли
гональные и узкопрямоугольные, ориентиро
ванные параллельно краю закругленного ос
нования листа. В верхней части листа, они или 
узконеправильно-полигональные или непра
вильно-ромбические. Кайма из узких толсто
стенных клеток (табл. XII , фиг. 5, 6). Один вид. 
В. пермь Кузбасса. Предполагается принад
лежность к Bryales. 

Bachtia N e u b u r g , 1960. Тип рода—В. 
ovata Neuburg, 1960; в. пермь, Тунгусский 
бассейн. Побеги густо облиственные. Листья 
яйцевидные или овально-яйцевидные, с пла
стинкой неправильно-продольноволнистой, с 
серцевидным основанием, с коротко приострен-
ной верхушкой и ровным краем. По краям 
листа, с обеих сторон его основания, заметны 
обособленные крыловидные полоски пластин
ки, закругленные внизу и выклинивающиеся 
кверху. Средняя жилка резкая, продольно-
бороздчатая, не доходящая до верхушки листа 
и сложенная узкими, длинными прямоуголь
ными толстостенными клетками. Клетки 
пластинки листа в основном полигональные, 
колленхиматические, то изодиаметрические, то 

более вытянутые и косо направленные к жилке. 
Клетки крыловидных боковых полосок плас
тинки узкие, неправильно-прямоугольные, с 
неправильным утолщением стенок, вытянутые 
параллельно краю листа (табл. XII , фиг. 7, 
8). Один вид. В. пермь Тунгусского и Куз
нецкого бассейнов. Предполагается принадлеж
ность к Bryales. 

Junjagia N e u b u r g , 1960. Тип рода — 
J. ' glottophylla Neuburg, 1960; н. пермь, Пе
чорский бассейн. Побеги с густо расположен
ными узкояйцевидными и продолговатыми ли
стьями, с плоской или поперечноплойчатой 
пластинкой, с закругленной верхушкой и ров
ным краем. Средняя жилка резкая, вероятно, 
многослойная, доходящая до верхушки листа. 
Пластинка листа с явно выраженным димор
физмом клеток: а) клетки хлорофиллоносные, 
более или менее продолговатые, овальные или 
округлые, в количестве до восьми, слагающие 
петли ассимиляционной сетки; б) клетки гиа
линовые — водоносные, ромбовидные, запол
няющие эти петли. Гиалиновым клеткам свой
ственны прямые одиночные перегородки, рас
положенные вкось к длинной оси клеток (табл. 
XI I I , фиг. 1,2). Один вид. Н. пермь Печорского 
бассейна. Предполагается принадлежность к 
сфагновым мхам. 

Vorcutannularia P o g o r e v i t s c h i n litt . , 
emend. N e u b u r g , 1960. Тип рода — V. plicata 
Neuburg, 1960; н. пермь, Печорский бас
сейн. Листья спирально, густо расположенные, 
на верхушках побегов собранные в плотные 
розетки. Листья овальные или яйцевидно-
продолговатые, с широким основанием, с за
кругленными краями, с ровным, бесцветно 
окаймленным краем, сужающиеся к закруглен
ной верхушке. Пластинка листа по обеим сто
ронам средней жилки несет параллельные вол
нообразные складки, прямые или изогнутые 
под углом и косо направленные к жилке. Сред
няя жилка резкая, сложенная толстостенными 
узкими, длинными клетками. Клеточная сеть 
листа с ясно выраженным диморфизмом кле
ток: а) клетки хлорофиллоносные, узкие, пря
мые или изогнутые, в количестве от четырех 
до шести, слагающие петли ассимиляционной 
сетки; б) клетки гиалиновые — водоносные, 
ромбовидные до полигональных, заполняющих 
эти петли. Гиалиновым клеткам свойственны 
прямые одиночные перегородки, обычно рас
положенные вкось к длинной оси клеток. 
В основании пластинки петли хлорофиллонос-
ных клеток и соответственно гиалиновые клет
ки, иногда очень крупные, а перегородки в 
последних множественные. Краевая кайма или 
отсутствует, или выражена одним рядом про-
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зенхиматических клеток (табл. XIII, фиг. 3—6). 
Один вид. Н. пермь Печорского бассейна. Пред
полагается принадлежность к сфагновым мхам. 

Protosphagnum N e u b u r g , 1960. Тип ро
да — P. nervatum Neuburg, 1960; в. пермь, 
Кузбасс. Листья плоские, овальные и вытя
нуто-овальные, с зубчатым, бесцветно окайм
ленным краем и мощной средней жилкой, от
деляющей боковые жилки и сложенной толсто
стенными, узкими, длинными клетками с попе
речными перегородками. Клеточная сеть листа 
с отчетливо выраженным диморфизмом клеток: 
а) клетки хлорофиллоносные — овально-чер
веобразные или узкие, прямые или изогнутые, 
в количестве четырех-пяти, слагающие петли 
ассимиляционной сетки; б) клетки гиалино
вые — ромбовидные, заполняющие эти петли. 
Те и другие клетки образуют триады. Гиалино
вым клеткам свойственны перегородки прямые 
или извилистые, простые и Т-образные, распо
ложенные вкось к длинной оси клеток. Краевая 
кайма представлена одним или двумя рядами 
прозенхиматических клеток (табл. XI , фиг. 1, 
2). Один вид. В. пермь Кузбасса. 

П р и м е ч а н и е . М. Ф. Нейбург считает, что 
по общему морфологическому и анатомическому строе
нию листьев этот род обнаруживает сходство с совре
менными мхами из подкласса сфагновых, но отличается 
постоянно выраженной мощной срединной жилкой. 
Указание на наличие жилки ставит под сомнение пра
вильность отнесения этого рода к сфагновым мхам, 
анатомо-морфологическая структура которых исклю
чает возможность существования жилки. Выяснение 
действительного родства найденных образцов представ
ляет большой филогенетический интерес. 

Hypnites E t t i n g s h a u s e n , 1853. Тип 
рода — Н. haeringianus Ettingshausen, 1853; 
эоцен, Австрия. В ископаемом состоянии из
вестен обломок облиственного стебля. Стебель 
нитевидный, у основания ветвящийся; ветви 
удлиненные, флагеллевидные, неравномерно об
лиственные. Листья очередные, расставленные, 
в верхней части ветвей, по-видимому, скучен
ные, оттопыренно отстоящие, серповидно сог
нутые, яйцевидно-ланцетные, заостренные или 
острые, складчатые. Предлагается, считая этот 
род сборным, включать в него ископаемые 
бокоплодные виды, листья которых имеют про
стую жилку. Эоцен близ Геринга в Тироле 
(Австрия). 

Palaeohypnum S t е е г е, 1946 {Нурпит Hed
wig sensu Iato, Archaeomnium Britton apud 
Knowlton, 1926). Тип рода — Palaeohypnum 
arnoldianum Steere, 1946; миоцен, С. Америка. 

В ископаемом состоянии известны облиствен
ные стебли и ветви. Сборный род, в который 
включены ископаемые остатки бокоплодных 
мхов, систематическое положение которых из-за 
отсутствия микроскопических диагностических 
признаков вследствие плохой сохранности об
разцов более точно определить невозможно. 
Род Palaeohypnum в понимании Стира совер
шенно тождествен роду Hypnites, предложен
ному Эттингсхаузеном еще в 1953 г. С нашей 
точки зрения, объем p. Palaeohypnum следует 
ограничить, включив в него бокоплодные мхи, 
близкие по формальным признакам к сем. 
Нурпасеае, т. е. виды, у которых лист без жил
ки или с короткой двойной жилкой. К роду же 
Hypnites следует относить ископаемые виды 
бокоплодных мхов, листья которых имеют 
простую жилку. Несколько видов. Третичные 
Европы и С. Америки. 

Muscites B r o n g n i a r t , 1828. Тип рода — 
М. tournalii Brongniart, 1828; олигоцен, Ар-
миссан, Франция. В ископаемом состоянии 
известен по отпечаткам и включениям в янтарь 
облиственных стеблей. Установлен для тех 
ископаемых, которые ясно обнаруживают приз
наки листостебельных мхов, но систематиче
ское положение которых не может быть более 
точно определено в пределах этого класса. 
Гаметофит состоит из облиственного стебля. 
Листья расположены на стебле по спирали, 
реже в два ряда. Спорофит не соединен с гаме-
тофитом или отсутствует (рис. 163). До 20 иско
паемых видов. В. карбон — миоцен, в. пермь 
Кузбасса, эоцен побережья Балтийского моря 
(янтарь), миоцен р. Крынки у Александровки; 
в. карбон Комментри (Германия), р. Луары 
близ С. Этьена (Франция), в. мел шт. Теннесси 
(США), третичные Армиссана и Экса (Фран
ция) и Штирии (Австрия). 

Palaeothecium S а р о г t а, 1888. Тип рода — 
P. ambiguum Saporta, 1888; олигоцен, Фран
ция. В ископаемом состоянии известны споро-
гоны и части спорогонов. Установлен для спо-
рогонов мхов из подкласса Bryales, известных 
в ископаемом состоянии, при отсутствии воз
можности установить более точно их действи
тельное родство. Включаются ископаемые ко
робочки на ножке, с крышечкой и колпачком 
или только отдельные части спорогона мхов. 
Несколько видов. Олигоцен. Олигоцен извест
няков близ Экса (Франция), свиты Флорис-
сант, шт. Колорадо (США), шт. Виктория 
(Австралия). 
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Т И П L Y C O P S I D A . П Л А У Н О В И Д Н Ы Е 

ОБЩАЯ 

История изучения 

Первые научные сведения о вымерших пла-
уновидных растениях нашли отражение в ряде 
работ виднейших палеоботаников XIX в., за
ложивших своими трудами основу научных 
исследований остатков флор прошлого, упоми
нания о которых известны еще со времен сред
невековья. 

Описания вымерших форм плауновидных 
впервые появились в работах Штернберга (Stern
berg, 1820—1838) и Броньяра (Brongniart, 
1822, 1828—1838), которыми были установлены 
такие основные типы этой группы растений, как 
Lepidodendron (с дополнительными родами Le-
pidostrobus, Lepidophyllum, Knorria; этими на
званиями обозначались отдельные части или 
состояние сохранения растений), Sigillaria, 
Syringodendron, Lepidophloios. Несколько позже 
Линдлеем и Хаттоном (Lindley a. Hutton, 
1831—1837) были открыты новые представители 
группы древовидных плауновидных растений и 
установлены роды Utodendron и Bothrodendron. 

Упомянутый выше французский палеобота
ник Броньяр в своем классическом труде 
«Histoire des vegetaux fossiles» дал обширную 
сводку, охватывающую группу известных к 
тому времени форм вымерших растений с их 
описаниями и атласом. Работа эта не утратила 
своего значения и в настоящее время, являясь 
сводкой голотипов большинства .представите
лей основных групп растений прошлого, среди 
которых значительное место занимают и пла-
уновидные. Однако представления Броньяра 
о систематике последних существенно устарели 
и не соответствуют современным взглядам на 
филогению некоторых групп этих растений. 

1 Составила М. О. Борсук. 

ЧАСТЬ 1 

Начавшееся в первой половине XIX в. 
развитие палеоботанических исследований не
сколько затихает к середине столетия, но вновь 
усиливается во второй половине XIX столе
тия — в начале XX в. В этот период крупней
шие палеоботаники Европы Гепперт, Корда, 
Гольденберг, Вейс, Рено, Цейлер и др. не 
только расширили своими исследованиями 
представления о плауновидных растениях, уже 
установленных ранее, но также дополнили 
сведения о типе в целом, открытием предста
вителей не известных ранее форм плауновид
ных. 

Гёпперт (Goeppert, 1852) обнаружил в нижне
девонских отложениях Германии самое древнее 
из известных тогда плауновидных растений — 
Drepanophycus, установив тем самым истоки 
возникновения группы плауновидных расте
ний. 

В то же время палеоботаником Корда (Corda 
in Germar, 1852) была установлена одна из 
наиболее молодых ископаемых форм плауно
видных — Pleuromeia, морфолого-анатомиче
ские особенности строения которой обнаружи
вали генетическую связь ее с p. Sigillaria. 

Значительный интерес приобретают также 
исследования немецкого палеоботаника Голь-
денберга (Goldenberg, 1855—1862), давшего в 
своих работах детальное изучение главных 
групп плауновидных растений, частично с 
описанием их анатомического строения. Остат
ки сигиллярий Гольденберг сближает с изо-
етовыми растениями, систематизируя -их па 
морфологическому типу строения коры, с раз
делением на четыре секции (Leiodermariae, 
Clathrariae, Rhytidolepis и Syringodendron), ко
торые в дальнейшем пересматривались другими 
исследователями. 
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Во второй половине XIX в. исследованиями 
Хотона (Haughton, 1860), Вуда (Wood, 1861), 
Даусона (Dawson, 1862), Шимпера (Schimper, 
1869—1874), Гейнитца (Geinitz, 1873) были 
пополнены сведения о группе плауновидных 
растений путем открытия новых форм, на осно
ве которых были созданы роды Cyclostigma, 
Asolanus, Leptophloeum и установлено специ
альное родовое название Sigillariostrobus для 
спороносных шишек, отнесенных к сигилляриям. 
Значительно позже со спороношением си
гиллярий связывали спороносные шишки 
структуры Mazocarpon (Benson, 1918), однако 
дальнейшие исследования дали основание счи
тать эти представления ошибочными (Boehen-
ski, 1939) или во всяком случае ставить их под 
сомнение. 

Накопившиеся . к середине XIX в. богатые 
сведения по вымершим флорам всех геологиче
ских эпох, в том числе сведения по плауновид-
ным растениям, были обобщены в сводке Шим
пера (Schimper, 1869—1874), разделившего ос
новные из известных к тому времени форм на 
два больших раздела: Acotyledones (бессемя
дольные), соответствующие Cryptogames (тай
нобрачным), и Cotyledones (семядольные), соот
ветствующие Phanerogames (явнобрачные) Лин
нея. Плауновидные растения были описаны им 
в составе группы Acotyledones и разделены на 
четыре семейства: Lycopodieae, Lepidodendreae, 
Isoeteae, Sigillarieae. Таким образом, во второй 
половине прошлого столетия в литературе уже 
были известны и систематизированы основные 
группы плауновидных растений. 

К концу XIX в. сведения о вымерших плауно
видных снова пополнились работами Крейчи, 
Стура, Сапорта, Вейса, Бертрана, которые 
открыли еще ряд новых форм, позволивших 
выделить роды Protolepidodendron (Kjejci, 1880), 
Barrandeina (Stur, 1881—1882), Pinakodendron 
(Weiss, 1893), Isoetopsis (Saporta, 1888), Mia-
desmia (Bertrand, 1895). Исследованиями Рено 
(Renault, 1893—1896), Вейса (Weiss, 1887, 
1893), Цейлера (Zeiller, 1886—1888) была уточ
нена классификация одной из основных групп 
плауновидных —• p. Sigillaria, который был 
разделен Вейсом на два подрода: Eusigilla-
ria — группа ребристых сигиллярий и Subsi-
gillaria — гладкоствольных сигиллярий (без ре
бер). 

Изоетовые растения, редко встречающиеся в 
ископаемом состоянии, впервые были описаны 
из эоценовых отложений Франции упомянутым 
выше французским палеоботаником Сапорта 
под родовым названием Isoetopsis Saporta, 
хотя остатки изоетовых, отнесенные к другим 
растениям, были известны и раньше. Значи
тельно позже Брауном (Brown, 1939) был уста

новлен еще один род изоетовых — Isoetites, 
в который им были объединены остатки расте
ний, рассматривавшиеся раньше как плоды 
цикадофитов (Carpolithes horridus Dawson, 1883) 
и цветы беннетитов (Williamsonia marilandica 
Berry, 1916). Родовое название Isoetites, упот
ребленное Брауном для этих несомненных 
остатков изоетовых, может оказаться, однако, 
неправомочным, так как уже было употребле
но раньше Мюнстером (Munster, 1839—1843) 
для растения, по мнению некоторых исследо
вателей, ошибочно отнесенного им к изоето-
вым. 

Открытия указанных выше новых форм пла
уновидных оказались особенно ценными не 
только в смысле количественного обогащения 
данных о вымершей группе плауновидных рас
тений, но также и потому, что они давали' 
материал для воссоздания филогенетического 
развития группы лепидофитов в целом. 

В России в XIX в. изучением вымерших рас
тений занимались русские ученые Г. И. Фи
шер, Э. И. Эйхвальд, С. С. Куторга. Особенно 
широкие исследования древних растений (от 
девонских до третичных), и в том числе плау
новидных, проведены были в конце XIX в. 
известным палеоботаником И. Ф. Шмальга-
узеном. До этого остатки вымерших растений 
с территории России изучались в основном 
иностранными специалистами. С начала XX в. 
палеозойскими флорами России начинает за
ниматься М. Д. Залесский. Работами этого 
ученого, проводившимися на протяжении почти 
полувека, был освещен основной состав из
вестных в настоящее время палеозойских флор 
Союза. Плауновидные растения, составляющие 
одну из основных групп палеозойской расти
тельности, были изучены им по флорам Донец
кого, Кузнецкого и Минусинского бассейнов, 
Подмосковья, Урала, Печоры и других мест 
Советского Союза. В составе палеозойской фло
ры Донбасса М. Д. Залесским была установлена 
и детально изучена не только группа плауно
видных растений, известных из каменноуголь
ных бассейнов 3 . Европы, но также открыты и 
представители новых родов, обнаруживающих 
неизвестные до того времени ветви филогенети
ческого развития плауновидных. В составе 
флоры Кузбасса и других бассейнов на терри
тории Азии М. Д. Залесским также были уста
новлены и изучены новые своеобразные пред
ставители плауновидных, не известные в палео
зойских тропических и субтропических флорах 
3 . Европы, характерные для флор зоны уме
ренного климата палеозойской эры. В опубли
кованном в 1918 г. атласе «Палеозойская флора 
ангарской серии» М. Д. Залесским впервые 
изображаются два установленных им новых 
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своеобразных рода древесных плауновидных 
растений: Angarodendron и Caenodendron. 

В 30-х годах XX в. тем же автором, работав
шим совместно со своей ученицей, палеобота
ником Е. Ф. Чирковой, был установлен ряд 
новых форм плауновидных растений, преимуще
ственно из Донбасса, а также из других районов 
Союза (Micheevia, Demetria, Blasaria, Lepeo-
caulus, Paichoia, Heleniella, Helenia, Volno-
vakhia, Belonophyllum, Pholidophloios, Lopho-
derma и др.)- Некоторые из них являются фор
мальными родами, представляя лишь специаль
ные названия отдельных изолированных частей 
растений естественных родов или состояние их 
сохранности. Систематическое положение дру
гих форм до настоящего времени остается не
ясным. 

В зарубежной литературе в самом начале 
столетия исследованиями английских палео
ботаников Кидстона (Kidston) и Скотта (Scott) 
и немецкого палеоботаника Рихтера (Richter) 
была установлена группа растений, давших 
вновь дополнительные материалы к истории 
развития плауновидных. Кидстоном (Kid
ston, 1901) из верхнедевонских отложений Анг
лии был установлен p. Archaeosigillaria — 
один из наиболее древних известных тогда 
членов группы плауновидных растений. Этот 
род автор основал на форме, отнесенной ранее 
Гёппертом к p. Sigillaria {Sigillaria vanuxemi 
Goeppert, 1852), считая его родоначальной 
формой сигиллярий, которую следует рассмат
ривать в качестве особого, самостоятельного 
рода. Связь этого растения с группой сигил
лярий, однако, не признается другими иссле
дователями. Скотт (Scott, 1900, 1901) обнаружил 
в каменноугольных отложениях Англии новое 
плауновидное растение Lepidocarpon с далеко 
подвинутым в эколюционном отношении раз
витием мегаспоры. 

Рихтер (Richter, 1909) установил из нижне
меловых отложений Германии очень своеобраз
ное растение Nathorstiana, по анатомо-морфоло-
гическим особенностям строения несомненно 
генетически связанного с палеозойскими и 
раннемезозойскими плауновидными {Sigilla
ria, Pleuromeia), представляя их доживающую, 
реликтовую форму. Значительно позже Мэг-
дефрау провел дополнительные исследования 
остатков этого растения (Magdefrau, 1932). Этим 
же автором изучены и остатки Pleuromeia 
(Magdefrau, 1931, 1956), на основании которых 
он установил неизвестные до того характерные 
особенности строения этих растений — такие, 
как наличие лигулы и двойного проводящего 
пучка в филлоидах. Исследования остатков 
Pleuromeia, проведенные в последнее время 
М. Ф. Нейбург (1960) на богатых материалах с 

Русской платформы, внесли новые, еще более 
существенные изменения в представления о 
строении стробила, анатомии стебля и отчасти 
морфологии коры этого растения. В той же 
работе М. Ф. Нейбург установила новый род 
Tundrodendron из пермских отложений Печор
ского бассейна и значительно дополнила харак
теристику известного оттуда же p. Viatscheslavia. 
Своеобразный характер скульптуры коры Tun
drodendron позволил автору отметить если не 
полную идентичность, то во всяком случае 
достаточно тесные генетические связи его с 
гондванской формой Lycopodiopsis, что пред
ставляет значительный интерес с точки зрения 
истории развития и расселения растительности 
палеозойского времени. Древнейшим плауно-
видным и вопросам филогении некоторых групп 
этих растений посвящен ряд работ русских и 
зарубежных исследователей. М. Д. Залесский 
(1930, 19342, 1936, 1937 ъ 1944) установил 
упомянутые ранее древние роды Demetria, 
Micheevia, Blasaria, Lophiodendron, Lepeocla-
dus; Г. П. Радченко (1955, 1956 1 ) 2 , 1960) —роды 
Siberiodendron, Tomiodendron, Abacodendron, Ur-
sodendron; Натгорст (Nathorst, 1920), Гёрих 
(Horich, 1920), Лутц (Lutz, 1933), Ланг и Кук-
сон (Lang a. Cookson, 1935), Арнольд (Arnold, 
1937), Готан и Циммерман (Gothan u. Zim-
mermann, 1937), Шмидт (Schmidt, 1954) и 
Дансе-Корсэн (Danse-Corsin, 1958 1 ; 2) выделили 
роды Sublepidodendron Nathorst, Protasolanus 
Horich, Lepidodendropsis Lutz., Baragwanathia 
Lang et Cookson, Gilboaphyton Arnold, Protole-
pidodendropsis Gothan et Zimmermann, Sugam-
brophyton Schmidt, Prelepidodendron Danse-
Corsin. 

Исследования Крейзеля и Вейланда (Krausel 
u. Weyland, 1940, 1949) касаются вопросов 
изучения и систематики некоторых древней
ших представителей плауновидных растений. 

Из крупных сводок монографического, спра
вочного или обзор но-учебного типа, в которых 
рассматриваются плауновидные растения, сле
дует упомянуть работы Потонье, Скотта, Сью-
орда, Хирмера, Амберже, Готана и Вейланда, 
Циммермана и др. 

Потонье посвящает ряд своих работ вопросам 
изучения вымерших плауновидных растений. 
В опубликованном им атласе палеозойских 
растений (Potonie, 1903—1906) даются иллю
страции основных известных до того времени 
плауновидных, которые сопровождаются опи
саниями как старых, известных ранее, так и 
новых, устанавливаемых им видов. Скотт в 
своем неоднократно переиздававшемся труде 
«Studies of fossil botany» (Scott, 1900) посвятил 
обширную главу детальному рассмотрению пла
уновидных растений. 

27 Основы палеонтологии 417 http://jurassic.ru/



Сьюорд (Seward, 1910) фундаментально иссле
довал группы плауновидных растений не только 
с освещением их морфологии и анатомического 
строения, но также с критическим пересмотром 
существующих о них представлений. Работа 
представляет детальную сводку по этому воп
росу, отчасти уже устаревшую, однако не ут
ратившую значения и до настоящего времени. 

Более позднюю крупную сводку, в которой 
критически рассматривается вся сумма сведе
ний о группе плауновидных растений, пред
ставляет работа Хирмера (Hirmer, 1927), ко
торая отличается глубиной проработки вопро
сов морфологии и анатомии ископаемых плау
новидных. 

В руководствах по палеоботанике Амберже 
(Emberger, 1944), Готана и Вейланда (Gothan 
u. Weyland, 1954), Циммермана (Zimmermann, 
1959), помимо изложения общих сведений о 
плауновидных растениях, критически рассмат
риваются вопросы филогении некоторых пред
ставителей этой группы. 

Из работ, касающихся специальных вопросов 
анатомии вымерших растений, в том числе 
плауновидных, следует упомянуть труды Гоф
ман (Hoffmann, 1934) и Буро (Boureau, 1954), 
хотя фундаментальным исследованиям по ана
томии отдельных групп этих растений посвя
щены были значительно раньше труды Бинне 
(Binney, 1875), Вильямсона (Williamson, 1872 
и др.), Кидстона (Kidston, 1901), Залесского — 
1908, 19092, 1912 и других ученых, начиная 
еще со времен Броньяра (Brongniart, 1822). 

В СССР в настоящее время по палеозойским 
флорам работают А. Р . Ананьев, М. Ф. Ней-
бург \ Е. О. Новик, Г. П. Радченко, Е. Ф. Чир
кова, Н. А. Шведов и др., расширившие своими 
исследованиями сведения о составе и распро
странении ископаемых плауновидных на тер
ритории Советского Союза, а также общей 
филогении этих растений. Некоторым мезо
зойским плауновидным (Isoetites, Pleuromeid) 
с территории СССР посвящены работы А. Н. 
Криштофовича (1923, 1953^ и М. И Брик 
(1936). 

Общая характеристика и морфология 

Тип плауновидных представляет особую ветвь 
в эволюционном развитии высших растений и 
характеризуется следующими отличительными 
чертами строения. Стебли прямые, нечленис
тые, листья нетеломные, представляют листо
видные выросты на стеблях — филлоиды, не 
играющие заметной роли в общем объеме тела 
растения. В основном это древесные, реже 
травянистые или вторично травянистые формы, 

1 Скончалась в 1962 г. 

в большей или меньшей степени дихотомически 
ветвящиеся. Филлоиды обычно простые, реже 
вильчатые, с одним, редко с двумя простыми 
проводящими пучками (жилками), не образу
ющими лакун в стеле. По наличию или отсут
ствию особого образования — язычка или ли
гулы при основании филлоидов — делятся на 
плауновидные безъязычковые (Lycopsida eli-
gulata) и плауновидные язычковые (Lycopsida 
Hgulata). Среди плауновидных имеются изо-
споровые и гетероспоровые растения. Извест
на способность к вегетативному размножению. 

Характерно одиночное расположение спо
рангиев на верхней стороне спорофиллоидов, 
или в их пазухах, или же у самых примитив
ных — на стебле над ними. Спорангии преиму
щественно сгруппированы в стробилы или ко
лоски, или же стробилы отчетливо не выра
жены. 

Гаметофиты (заростки) надземные или у бо
лее примитивных форм (порядок Lycopodia-
les) — целиком или частично подземные, раз
нообразные по форме и размерам. 

Плауновидные представляют собой очень 
древнюю группу растений, генетически тесно 
связанных с псилофитами. Преемственные свя
зи этих групп выражаются в общности линии 
развития фотосинтезирующих органов, воз
никших в виде выростов у псилофитов (Aste-
roxylon) и развивающихся в листовидные фил
лоиды у плауновидных растений, а также в 
особенностях анатомического строения и мор
фологии стебля у. первичных лепидофитов. 

Большинство представителей известно по ос
таткам вымерших растений; до настоящего 
времени сохранились лишь плауны, селаги-
неллевые и изоетовые — травянистые формы, 
являющиеся потомками древних травянистых 
или редуцированных древовидных плауновид
ных растений. 

Споры плауновидных с большей или меньшей 
детальностью изучены у растений из порядков 
(Lycopodiales, Selaginellales, Lepidodendrales 
и Isoetales, хотя и не для всех семейств. Изве
стны с силура. 

Остатки плауновидных растений обычно встре
чаются в виде больших или меньших участков 
окаменелой коры и стеблей или их отпечатков; 
реже находят окаменелые части стеблей с со
хранившимся внутренним строением. Известны, 
однако, и отдельные находки почти полных 
стволов. Стебли плауновидных значительно 
варьируют в размерах и форме. У древнейших 
родоначальник форм, имевших травянистый 
облик, так же как у современных форм этой 
группы растений, стебли тонкие, прямостоячие 
или вьющиеся, ползучие, большей частью дихо
томически разветвленные или имеющие ветвле-
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ие, близкое к моноподиальному. Кустарнико-
ые и полукустарниковые формы древних плау

новидных растений отличались незначитель
ной высотой и толщиной стебля (3—4 см). 

Древовидные ликопсиды были мощными де
ревьями с ровным, прямым стволом до 35—40 м 
высоты и 2 м в поперечнике у основания; у 
верхушки они обычно формировали густую 
крону или не развивали ее. Стволы, разветв
ляясь у основания, давали подземные ветви — 
ризофоры-стигмарии (Stigmaria). У более моло
дых — мезозойских — представителей стебель 
значительно редуцирован, укорочен: у Pleuro
meia — до 1—2 м, у Nathorstiana — до 14 см, 
или даже приобретает клубневидную форму у 
вторично травянистых — у Isoetes. 

Поверхность стволов и ветвей покрыта пра
вильно расположенными рубцами, представ
ляющими места прикрепления опавших филло-
идов, расположенных непосредственно на коре 
или на специальных разросшихся образованиях 
коры, называемых листовыми подушками. Ди-
хотомирующие разветвления основания стебля, 
образующие горизонтальные подземные ризо-
форы (стигмарии), несут на своей поверхности 
следы прикрепления опавших придаточных кор
ней (аппендиксов) в виде округлых рубцов с 
центральным рубчиком проводящего пучка в 
центре. 

Филлоиды значительно варьируют в разме
рах и форме: линейные, ланцетные, шиловид
ные, чешуевидные, мелкие или очень мелкие, 
реже крупные, мечевидные, размером до 0,5— 
1 м (у Sigillaria). Они развиваются на молодых 
частях растений и большей частью опадают на 
старых ветвях и побегах. Филлоиды прикреп
лены к стержню побега под различными углами: 
от острых (прижатые к побегу филлоиды) до бо
лее открытых или почти прямых (тогда они отсто
ят от стержня), располагаясь в парастихах (косы
ми рядами— по спирали) или в ортостихах (вер
тикальными рядами). У некоторых из травянис
тых плауновидных растений (из родов Lycopo-
dium, Selaginella) на одном побеге развиваются 
различные по форме и размерам вегетативные 
филлоиды, либо расположенные в определенном 
порядке, либо почти без какого-либо порядка. 
Близ основания филлоидов в их пазухах у 
группы язычковых лепидофитов развиваются 
особые образования — язычок, или лигула, 
находящийся в небольших углублениях (в 
язычковых камерах). 

Филлоиды основного рода Lepidodendron про
стые, с одной жилкой (проводящим пучком), 
вдоль которой на нижней поверхности проходят 
две глубокие бороздки с расположенными на 
дне их устьицами, что служит защитным при
способлением от излишнего испарения влаги. 

У некоторых форм Sigillaria и у Pleuromeia' 
филлоиды с двойным проводящим пучком, что, 
вероятно, обусловлено крупными размерами 
филлоидов. 

Как уже упоминалось выше, филлоиды у 
ряда лепидофитов прикреплялись к специаль
ным разросшимся образованиям внешнего слоя 
коры, называемым листовыми подушками. Лис
товые подушки были расположены на коре в 
соответствии с расположением листьев, обычно 
по спирали, реже противопоставленно, в шах
матном порядке, косыми (пологими), или более 
крутыми, или же вертикальными рядами. Их 
размеры и морфология, а также характер рас
положения на коре значительно варьирует у 
разных систематических категорий. Разме
ры подушек колеблются от миллиметра до 
нескольких сантиметров; форма их меняет
ся от основной веретеновидной и ромбиче
ской, характерной для Lepidodendron, обычно 
с оттянутыми верхним и нижним углами, до 
поперечно-ромбической (Lepidophloios), эллип
тической (Kazakhiodendron), округло- и попе
речно-эллиптической (Cyclostigma, Caenodend-
ron). 

Разрастаясь вместе с корой лепидофитов, 
подушки увеличиваются в размерах, скульпту
ра их огрубевает. Листовые подушки у разных 
систематических групп плауновидных либо 
сближены, разделяясь только тонкими извилис
тыми участками коры, либо расположены на 
значительном расстоянии друг от друга, нахо
дясь на морщинистой или более или менее глад
кой поверхности коры. 

У разных биологических типов плауновид
ных и характер прикрепления филлоидов был 
различным. У тропических и субтропических 
форм филлоиды были обычно опадающими. После 
их опадения на листовой подушке оставался ли
стовой рубец,представляющий собой четко отгра
ниченное место прикрепления опавшего филло-
ида. У лепидофитов умеренного климата фил
лоиды чаще были неопадающими, и соответ
ственно после их высыхания на листовой 
подушке наблюдались нечетко оконтурен
ные валикообразные возвышения различных 
очертаний со следами прикрепления ранее 
сидевших, на них филлоидов и представ
ляющие так называемую дополнительную по
душку. 

Анатомическое строение стеблей различно у 
примитивных и более высокоорганизованных, 
плауновидных растений. В развитии их наблю
дается несколько этапов эволюционных измене
ний. Для первичных плауновидных характерен: 
наиболее просто организованный основной — 
протостелический—тип строения проводящей си
стемы. Протостела состоит из цилиндра ксилемы,. 
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окруженного флоэмой. В центре ксилемного 
цилиндра сердцевина не образуется. 

У первичных плауновидных (Baragwanathia-
les, Protolepidodendrales, Lycopodiales) про
исходит переход от простой формы протостелы 
(гаплостелы, характерной для псилофитов) к 
более сложным — актино- и плектостеле. Дре
весинный, ксилемный, пучок протостелы при
обретает выступы и становится в разрезе лучи
стым, образуя типичную актиностелу. Такое 
строение стебля наблюдается и у некоторых 
псилофитов (Asteroxylon). У представителей 
порядка Baragwanathiales, переходного от пси
лофитов к плауновидным, стебель имеет акти-
ностелическую проводящую систему. Прото-
стелический стебель с трехлучевой экзархной 
ксилемой установлен у представителей сем. 
Protolepidodendraceae. У Lycopodiaceae суще
ствует актиностелическая проводящая система, 
переходящая в плектостелическую. При фор
мировании плектостелы строение центральной 
древесины (ксилемы) усложняется и она даже 
распадается на отдельные тяжи, между кото
рыми располагаются участки луба (флоэмы). 

У более высокоорганизованных травянистых 
и древовидных плауновидных протостела эво
люционирует в сифоностелу. В сифоностели-
ческом стебле, в отличие от протостелического, 
в проводящем цилиндре развивается сердцевина. 
Во взрослом состоянии стебля сердцевина, 
разрушаясь, образует внутреннюю полость, 
окруженную кольцами древесины, луба и на
ружным кольцом эндодермы. 

У травянистых Selaginellaceae развитие 
проводящей системы идет в направлении вы
работки сифоностелического стебля, варьируя 
от протостелы к сифоностеле. В этом же направ
лении развитие проявляется и у древовидного 
Lepidodendron, у которого протостелическое 
строение молодых частей растения сменяется 
сифоностелическим в позднее образующихся 
частях взрослого растения. В составе этого 
рода имеются также и формы с проводящей сис
темой переходного типа. 

По сравнению с диаметром ствола сама стела 
у древовидных плауновидных растений (Le
pidodendron) была очень тонкой, не превышаю
щей в поперечном сечении 10 см, что состав
ляет от 9 до 14% всего поперечного сечения 
ствола. Толщина и прочность стебля у древо
видных лепидофитов достигалась за счет боль
шой толщины коры, которая состояла из трех 
слоев и имела сложное строение. Внешний 
слой коры укреплялся вторично развившимся 
толстым слоем перидермы со склеренхимными 
клетками, выполнявшим опорную функцию. 

Дальнейшая эволюция стебля плауновидных 
растений в направлении развития сифоностели-

ческой проводящей системы проявляется у 
представителей сем. Sigillariaceae. В основном 
эта система соответствовала проводящей систе
ме лепидодендронов, однако различие между 
ними состояло в том, что протостелическое 
строение стебля, известное еще у лепидоденд
ронов, во взрослых стеблях сигилярий уже не 
встречалось. Следует отметить также особен
ности развития метаксилемы, которая в стволе 
сигиллярий имела несколько усложненное 
строение. Обычное полное кольцо метаксиле
мы, известное у лепидодендронов, у некоторых 
видов сигиллярий уже разделялось на отдель
ные пучки, формируя более высокий тип орга
низации сифоностелы — эвстелу (рис. 746). 

Большая древность возникновения типа пла
уновидных растений и вместе с тем доживание 
некоторых примитивных травянистых форм этой 
группы до настоящего времени позволяют про
следить у них существенные изменения в раз
витии морфологии органов спороношения. 
Вместе с тем следует отметить значительный 
консерватизм этих органов у ряда примитив
ных форм, у которых почти не изменился тип 
спороношения от палеозоя до настоящего вре
мени. Органы спороношения плауновидных —• 
спорангии — представляют мешочковидные об
разования кожицы, в которых развиваются 
споры. Спорангии плауновидных либо при
креплялись непосредственно к стеблю или фил-
лоиду (называемому спорофиллоидом), либо 
соединялись с ним при помощи специальной 
ножки. Спорангии развиваются эвспорангиат-
ным путем, т. е. возникают из группы поверх
ностных клеток кожицы. Стенка спорангия 
состоит из нескольких (до трех) слоев клеток, 
из которых внутренний превращается в спе
циальный питательный слой —• тапетум. В спо
рангиях происходит образование мелк-их 
спор — микроспор, развивающихся в большом 
количестве, и более крупных единичных — мега
спор. 

У наиболее примитивных древних плауно
видных — Baragwanathia, которые рассматри
ваются как связующая форма между псилофи-
тами и плауновидными растениями, спорангии 
были расположены уже не на концах веточек, 
как у псилофитов, а на стеблях между филлои-
дами или вблизи их верхней поверхности. У 
p. Drepanophycus из той же примитивной группы 
барагванатиевых они перешли уже на верхнюю 
поверхность спорофиллоидов, что характерно 
и для порядка Protolepidodendrales. Споро-
филлоиды у древних примитивных форм (Ba
ragwanathia, Drepanophycus, Protolepidoden-
drori) морфологически не отличались от веге
тативных филлоидов и не были организованы 
в явные стробилы (спороносные шишки). 
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Форма и расположение спорофиллоидов у пред
ставителей более подвинутого в эволюционном 
отношении порядка Lycopodiales значительно 
варьирует. Спорофйллоиды их либо не отли
чимы от вегетативных филлоидов, либо 
морфологически уже отличаются от них, умень
шаясь или увеличиваясь в размерах или при
обретая чешуевидную форму, рассеяны по стеб
лю или расположены чередующимися зонами, 
или собраны в рыхлые стробилы. Иногда все 
филлоиды являются спорофиллоидами. Спо
рангии располагались на стебле над филлоидами 
или у более подвинутых в эволюционном отно
шении — на верхней поверхности филлоидов. 

Рассмотренные примитивные плауновидные— 
Baragwanathiales, Protolepidodendrales, Ly
copodiales — равноспоровые (изоспоровые) рас
тения. 

Для более подвинутой в эволюционном отно
шении группы травянистых плауновидных — 
порядка Selaginellales, представляющих дру
гой биологический тип (язычковых плауновид
ных), характерна разноспоровость (гетероспо-
рия). Мега- и микроспорофиллоиды обычно 
концентрируются у этой группы на концах по
бегов совместно в одном стробиле, реже — раз
дельно, образуя мужские и женские стробилы. 
После формирования стробилов может про
должаться вегетативный рост побега, и таким 
образом спороносные зоны побега оказываются 
чередующимися с вегетативными. В обоеполых 
стробилах Selaginella мегаспорофиллоиды рас
полагаются в нижней части, микроспорофил
лоиды — в верхней, или они расположены 
вертикальными рядами, реже — без определен
ного порядка. Спорангии развиваются эвспо-
рангиатно, с двуслойной стенкой, почковидные 
или яйцевидные; расположены по одному в 
пазухах филлоидов, или над ними, прикрепля
ясь короткими ножками. На развивающемся 
из мегаспоры заростке (гаметофите), несущем 
архегонии с яйцеклетками, после их оплодотво
рения формируется зародыш, остающийся дол
гое время в связи с заростком внутри мегаспо-
рангия. Женские и мужские гематофиты обычно 
сильно различаются по размерам, что также слу
жит прогрессивным признаком порядка. Боль
шой интерес с точки зрения эволюции споро
носных органов представляет развитие мега
споры у вымершей травянистой нижнекамен
ноугольной формы Miadesmia, принадлежащей 
к порядку Selaginellales. Развитие репродук
тивных органов у этой формы пошло гораздо 
дальше, чем у Selaginellites и Selaginella. Спо
рофйллоиды Miadesmia были собраны в явные 
стробилы, а мегаспорангии содержали только 
одну функционирующую мегаспору, которая раз
вивалась в женский гаметофит внутри споран

гия, покрытого видоизмененным спорофиллои-
дом. 

Таким образом, Miadesmia представляла осо
бую, далеко эволюционировавшую в отношении 
спороносных органов ветвь развития травя
нистых ликопсид. 

Древовидные формы язычковых плауновид
ных растений (Lepidodendraceae, Sigillaria-
сеае и др.), как и рассмотренные выше травя
нистые, развивали мягкие, но плотные стробилы 
крупных размеров (длиной от 3 до 30 см и бо
лее), которые были расположены на концах 
мелких разветвлений кроны (Lepidodendron — 
рис. 48), или на крупных, лишенных фил
лоидов ветвях (Lepidophloios, Bothrodendron, 
Ulodendron — рис. 58, 68, 109), или же на 
верхушках стволов (Pleuromeia — рис. 84). Стро
билы Lepidodendron состояли из многочислен
ных, густо расположенных по спирали или 
мутовками мега- и микроспорофиллоидов, соб
ранных в одной спороносной шишке или реже — 
раздельно. В тех случаях, когда стробилы бы
ли обоеполыми, мегаспорангии располагались 
в их нижней части, а микроспорангии — в 
верхней части. Плотно сложенные стробилы 
защищали спорангии снизу и сверху сближен
ными горизонтальными участками спорофил
лоидов, к которым прирастали единичные спо
рангии; сбоку стробильную шишку прикры
вали загнутые кверху участки спорофиллои
дов с разрастающейся от них книзу пластинкой 
(рис. 54). 

В микроспорангиях развивались многочис
ленные мелкие микроспоры (диаметром от 0,003 
до 0,3 мм). Мегаспоры были значительно круп
нее (от 0,3 до 3 мм) и развивались в количестве 
от 4 до 16 в одном спорангии, длина которого 
достигала 17 мм и более, а ширина — 5 мм. 
Стенка спорангия состояла из одного слоя 
призматических клеток. Мегаспора трехлуче
вая, экзина сильно кутинизирована и покрыта 
щетинками. Спорангии опадали вместе со спо-
рофиллоидом, и споры освобождались после 
разрушения спорангия. 

Аналогичное строение спороносных органов 
характерно и для других представителей по
рядка Lepidodendrales или близких к ним 
форм. Среди них у p. Bothrodendron происходит 
более полное развитие мегаспоры, из которой 
формировался внутри спорангия женский га
метофит с архегониальными полостями, высту
пающими из оболочки спорангия (рис. 70). 
У p. Pleuromeia, представляющего реликтовую, 
дожившую до триаса форму древовидных плау
новидных растений, напоминающую редуци
рованную сигиллярию, стробил помещается на 
верхушке неветвящегося стебля. Для вида 
P. sternbergii Corda предполагают однополые 
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стробилы и двудомность растений. Однако, 
по данным новейших исследований, у вида 
P. rossica Neuburg установлены гетероспоро-
вые стробилы. Это меняет представление о 
двудомности рода в целом и позволяет считать, 
что оно было основано на изучении материалов 
недостаточной сохранности. Спорофиллоиды 
Pleuromeia крупные, морфологически совер
шенно отличные от вегетативных филлоидов, 
имели почковидную, овальную или чешуе
видную форму (фиг. 85). Наиболее редуциро
ванным, укороченным и даже уплощенным спо
рофитом отличаются ископаемые и современные 
представители сем. Isoetaceae. Стробил у этих 
растений, сидящий на верхушке спорофита, 
составляет основную надземную часть расте
ния, вследствие чего спорофиллоиды принима
ют на себя функции вегетативных филлоидов. 
Спорофиллоиды расположены на стебле по 
спирали, пучком, в котором внешние филлоиды 
несут мегаспоры, а внутренние — микроспоры 
(рис. 103). 

Наиболее высокоорганизованные и эволю
ционировавшие спороносные органы древовид
ных ликопсид обнаружены, однако, не у до
живающих в современной флоре потомков их, 
а у вымершей в каменноугольное время фор
мы — Lepidocarpon. В мегаспорангии Lepi
docarpon, покрытом разросшимся, видоизме
ненным спорофиллоидом, развился из мега
споры, заполняя его, женский гаметофит. В 
этом отношении Lepidocarpon сближался с 
Miadesmia, хотя морфологическая организация 
этих спороносных образований у травянистых 
Miadesmia и древовидного Lepidocarpon была 
.довольно различна. 

Принципы систематики 

Наиболее важные морфолого-анатомические 
.признаки плауновидных растений, которые по
ложены в основу их систематики, следующие: 
наличие или отсутствие язычка при основании 
филлоидов (что, однако, не всегда обнаружи
вается у ископаемых форм); положение и стро
ение спороносных органов; равно- и разно-
споровость. При выделении более низких сис
тематических категорий (семейство, род) осо
бенно большое значение у вымерших форм 
приобретают характер скульптуры коры, нали
чие или отсутствие листовых подушек, их 
морфология, а также характер прикрепления и 
расположения филлоидов, травянистость или 
деревянистость побегов. Существенное значе
ние имеет и анатомическое строение расте
ний. 

Со времени первых систематических иссле
дований современной растительности и флор 

прошлого было создано значительное количе
ство различных систем классификации расте
ний, по-разному трактовавших филогенетиче
ские связи тех или иных групп. В основу дан
ного издания положена филогенетическая сис
тема классификации растений, разработанная 
А. Л. Тахтаджаном. Эта система дополнена 
для некоторых разделов исследованиями Г. П. 
Радченко. 

Наиболее древние и примитивные плауно
видные растения, входящие в естественную си
стему классификации, объединены в порядок 
Baragwanathiales, заключающий одно семейство 
Drepanophyceae с родами Baragwanathia, Dre
panophycus, Sugamrophyton. 

Представители этого семейства —• травяни
стые и небольшие деревянистые формы плауно
видных растений с дихотомическим разветвле
нием стебля и актиностелической проводящей 
системой. Стебель покрыт многочисленными 
тонкими или более грубыми шиловидными уко
роченными филлоидами, не развивающими при 
основании язычка, и по анатомическому, а также 
морфологическому типу сходный со стеблями 
псилофитов. 

Наиболее примитивный представитель се
мейства — силурийский род Baragwanathia, у 
которого еще наблюдается расположение спо
рангиев не только на филлоидах, но и на стеблях 
между филлоидами. Эти формы представляют со
бой связующее звено между плауновидными и 
псилофитами. Второй основной род этого семей
ства — Drepanophycus, характерный для ср. 
девона, более эволюционно подвинут в час
ти развития спороносных органов, оставаясь, 
однако, на той же примитивной ступени в отно
шении морфологии и анатомии стебля, что и 
барагванатиа. Спорангии у Drepanophycus уже 
передвинуты из стеблевого или пристеблевого 
положения, характерного для Baragwanathia, 
на верхнюю поверхность филлоидов. 

Происхождение барагванатиевых выводится 
от псилофитов типа Asteroxylon. Единственным 
возражением против этой концепции происхож
дения является параллельное существование 
барагванатиевых и псилофитов с в. силура, что 
наводит на мысль о возможно независимом их 
происхождении от одного общего предка. 

Второй порядок — Protolepidodendrales — 
с единственным семейством Protolepidodendra-
сеае, объединяющим два рода — Protolepidoden-
dron и Colpodexylon, выводится непосредствен
но из барагванатиевых. Подобно барагванатие-
вым, представители порядка являются мелкими 
равноспоровыми травянистыми формами с ди
хотомически разветвленными побегами, отли
чаясь мелкими, преимущественно вильчатыми 
филлоидами, морфологически не отличимыми 
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от спорофиллоидов. Спорофиллоиды их, однако, 
уже не разбросаны по стеблю, как это характер
но для барагванатиевых, а сгруппированы вме
сте, располагаясь зонами, хотя они и не обра
зуют явно выраженных стробилов. Филлоиды 
имеют тенденцию к закономерному (по ортости-
хам) размещению и расположены на зачаточных 
листовых подушках. Стебли протостелические 
с почти мезархной трехлучевой ксилемой.Мезар-
хный характер ксилемы и положение споран
гиев на филлоидах, в отличие от их стеблевого 
положения, наблюдающегося у Baragwanathia, 
свидетельствует о прогрессивном развитии по
рядка, уже утерявшего некоторые характерные 
особенности первых, примитивных представи
телей типа Lycopsida. 

В третий порядок — Lycopodiales — объе
динены древние травянистые формы, известные 
еще из отложений ср. девона и доходящие поч
ти в неизменном состоянии до настоящего 
времени, а также большая группа вымерших 
палеозойских кустарниковых и древовидных 
форм, связанных общностью таких характер
ных филогенетических признаков, как равно-
споровость, отсутствие язычка при основании 
филлоидов, определенная организованность в 
расположении на побеге спорофиллоидов и ве
гетативных филлоидов и появление и развитие 
листовых подушек. Порядок Lycopodiales свя
зан с Protolepidendrales общностью некоторых 
из указанных признаков, частично проявляю
щихся у протолепидодендроновых еще в перво
начальной, зачаточной форме (листовые по
душки). Protolepidodendrales отличаются, 
кроме того, от представителей Lycopodiales 
вильчатым разветвлением филлоидов, что явля
ется архаичным признаком, свидетельствующим 
об относительной древности их и об особой ли
нии развития порядка. В состав порядка Lyco
podiales объединены четыре семейства: современ
ное Lycopodiaceae и вымершие Lepidodendrop-
sidaceae (с подсемействами Lepidodendropsideae, 
Sublepidodendroideae, Tomiodendroideae),Caeno-
dendraceae и Eleutherophyllaceae. С этим же 
порядком сближено некоторое количество ро
дов, более точное положение которых в систе
ме пока неясно. Сем. Lycopodiaceae заключает 
ископаемый род Lycopodites и два современ
ных — Lycopodium и Phylloglossum. 

Достоверная принадлежность к p. Lycopo
dites некоторых из многочисленных остатков 
вымерших форм, известных под этим названием 
в отложениях от девонского до третичного вре
мени, не является несомненной. Часть их может 
принадлежать остаткам p. Selaginella; другие, 
например, каменноугольная форма, известная 
под названием Lycopodites carbonaceus, ничем не 
отличаются от молодых побегов ботродендрона 

и, вероятно, принадлежат именно этим расте
ниям. Внешние морфологические черты вымер
ших Lycopodites близко соответствуют как со
временным представителям Lycopodium, так и 
облиственным побегам Bothrodendron, вслед
ствие чего в ископаемом состоянии могут быть 
легко спутаны. 

Современные Lycopodium, широко известные 
во всех областях и климатах земного шара, со
хранили до настоящего времени примитивные 
морфолого-анатомические особенности своих 
вымерших предков. Примитивными чертами 
строения этих растений, соответствующим осо
бенностям строения их палеозойских предшест
венников, является дихотомическое ветвление 
их осевых частей, протостелическое строение 
проводящей системы, равноспоровость, эвспо-
рангиантное развитие спорангиев (из группы 
поверхностных клеток) и некоторые другие при
знаки. Поэтому изучение современных предста
вителей p. Lycopodium позволяет уточнить ана-
томо-морфологические особенности древних 
примитивных форм плауновидных растений, не 
всегда доступных для изучения у вымерших ви
дов. Спорофиты у всех видов сем. Lycopodia
ceae, как вымерших, так и современных (исклю
чая современный монотипный род Phylloglos
sum), представляют в основном мелкие травяни
стые формы с дихотомически разветвленными 
стеблями. Стебель их состоит из эпидермы, ко
ры и стелы протостелического строения. Корни 
все придаточные, дихотомически разветвленные. 
У примитивных групп современных форм Ly
copodium спорангии находятся на стебле, над 
филлоидами и в пазухах филлоидов; у более 
развитых, формирующих рыхлый стробил, 
они перемещены на верхнюю поверхность фил
лоидов. 

Два других, вымерших в палеозое семей
ства — Lepidodendropsidaceae и Caenodendra-
сеае — связаны с Lycopodiaceae некоторыми 
из отмеченных выше, общими для них призна
ками, характерными для порядка Lycopodia
les в целом. В отличие от травянистых Lyco
podiaceae, члены семейств Lepidodendropsida
ceae, Caenodendraceae и сближаемые с ними 
роды — в основном древовидные и полудрево
видные формы, а также кустарниковые с отчет
ливо организованными листовыми подушками. 
Листовые подушки этих растений отличаются 
своеобразной морфологией поверхности, свя
занной с развитием на них так называемых до
полнительных листовых подушек, характерных 
для плауновидных с неопадающими филлоида
ми. Форма и расположение листовых подушек, 
а также детали их морфологии и характер 
коры между ними являются основными система
тическими признаками для выделения в составе 
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порядка вымерших семейств Lepidodendropsi-
daceae и Caenodendraceae, а также входящих 
в них подсемейств и родов. 

Одной из основных отличительных осо
бенностей, связывающих членов порядка Ly-
copodiales в целом между собой, а также с по
рядком Protolepidodendrales, являются строе
ние и положение спороносных органов, обра
зующих на побегах спороносные зоны (в том чи
сле и конечные), без формирования специализи
рованных конечных стробилов, образование 
которых характерно для группы более подви
нутых в эволюционном отношении лепидофитов. 

Сем. Eleutherophyllaceae с единственным ро
дом Eleutherophyllum, отнесенное к порядку 
Lycopodiales, в СССР не установлено. Оно пред
ставляет особую ветвь развития древних плауно
видных растений. 

Четвертый в рассматриваемой системе со
временный порядок Selaginellales также пред
ставляет особую ветвь примитивных плауновид
ных травянистых растений, характеризующихся 
наличием при основании или в пазухах филлои
дов особого образования — так называемого 
язычка, или лигулы. В составе порядка объеди
нено два семейства: современное Selaginella-
сеае и ископаемое Miadesmiaceae. По сравне
нию с представителями порядка Lycopodiales 
они отличаются подвинутостью в эволюционном 
развитии как своей проводящей системы, так 
и органов спороношения. Прогрессивными осо
бенностями развития порядка в целом являются 
разноспоровость спорофитов, формирование 
конечных стробилов, различие в размерах муж
ских и женских гематофитов, а также услож
ненность строения проводящей системы. Сем. 
Selaginellaceae представлено ископаемым ро
дом Selaginellites, известным с каменноуголь
ного времени, и современным родом Selaginella. 
Морфологически ископаемые формы Selaginel
lites полностью соответствуют современным 
Selaginella, и принадлежность Selaginellites 
к этому семейству не вызывает сомнений. У 
каменноугольного вида Selaginellites elegans от
четливо выражена гетерофилия. У вида S. suis-
sei Zeiller из в. карбона Франции хорошо со
хранились характерныестробилы в виде конеч
ных колосков. Аналогичной анатомией и 
морфологией спороносных органов и веге
тативных частей растения характеризуются 
вымершее монотипное сем. Miadesmiaceae с мо
нотипным родом Miadesmia, известным из тор-
фо-доломитов н. карбона Англии. 

Как и все представители порядка Selaginel
lales, Miadesmia является мелким травянистым 
язычковым растением, у которого спорофил
лоиды уже собраны в явные стробилы. В стебле 
его, так же как и у селагинелл, между внутрен

ней корой и стелой обнаружено присутствие тра-
бекулярной ткани. Особенно характерно у это
го растения развитие мегаспоры, которая раз
расталась в проталлий, не выходя из оболочки 
спорангия. Свернутый спорофиллоид со специа
лизированными лопастями и нитевидными вы
ростами, вероятно, сложившийся как приспо
собления для задержания микроспор, покры
вает мегаспору Miadesmia. До последнего вре
мени p. Miadesmia совместно с другим вымер
шим родом Lepidocarpon, отличающимся анало
гичным развитием мегаспоры, рассматривался 
в качестве особой группы семенных плауновид
ных растений — Lepidocarpaceae. 

В пятый порядок Lepidodendrales—объедине
ны древовидные формы язычковых лепидофи
тов. Характерными особенностями этого поряд
ка являются крупные размеры спорофитов, 
имевших древовидных представителей, способ
ность этих растений ко вторичному утолщению 
стебля и корней, а также дихотомическое ветв
ление верхушки и основания. Все представите
ли порядка — разноспоровые растения с от
четливо сформированными стробилами, располо
женными в основном на концах крупных побе
гов. 

Порядок делится на шесть семейств: Prele-
pidodendraceae, Lepidodendraceae, Bothrodend-
raceae, Sigillariaceae, Lepidocarpaceae, Pleuro-
meiaceae. 

Анатомо-морфологические черты строения 
ствола Lepidodendron, являющегося основным 
родом сем. Lepidodendraceae и порядка Lepi
dodendrales, в основном характерны и для 
других представителей порядка. 

В этом отношении некоторое исключение 
составляют лишь члены сем. Prelepidodendra-
сеае, возможно, являющиеся родоначальными 
для группы родов сем. Lepidodendraceae. 
У p. Prelepidodendron только начали склады
ваться, но еще не выработались специфичные 
черты анатомического строения лепидодендро
нов. На листовых подушках Prelepidodendron 
имелись уже настоящие листовые рубцы, пред
ставляющие собой место прикрепления опадаю
щих филлоидов,— явление, характерное для 
лепидофитов тропического и субтропического 
климата каменноугольного периода. На них, 
однако, не наблюдается следов парихн и неясно 
присутствие лигулы, обычных на листовых по
душках лепидодендронов и других плауновид
ных зоны субтропиков. 

Отражает ли такое строение листовых поду
шек Prelepidodendron раннюю стадию развития 
указанных органов приспособления растений 
к жаркому и влажному климату, или оно выз
вано другими факторами, как, например, оби
тание их в несколько иных климатических усло-
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виях, пока неясно. Неясны также, с точки зре
ния существующих представлений о биологиче
ских особенностях растений жаркого и умерен
ного климата, факт сбрасывания филлоидов у 
лепидофитов тропической и субтропической 
зон каменноугольного времени и сохранение их 
у растений умеренного климата. 

Проводящая система лепидодендронов про-
тостелическая или чаще сифоностелическая. 
Имелись формы с проводящей системой пере
ходного типа от протостелы к сифоностеле; 
эти формы отличались смешанной сердцевиной 
стебля. 

Развитие спороносных органов у рассмат
риваемых древовидных язычковых лепидофи
тов направлено по той же линии формирования 
мягких конечных стробилов, что и у травяни
стых форм этой группы растений (у Selaginella). 
Спорофиллоиды лепидодендронов морфологи
чески отличаются от филлоидов, собраны в 
крупные стробилы (длиной от 3 до 30 см и бо
лее). Мегаспоры их прорастали еще внутри ме-
гаспорангия, образуя многоклеточный женский 
гаметофит, похожий на гаметофит селагинелл. 

Сем. Bothrodendraceae основано на p. Both-
rodendron, стоящем в непосредственной близо
сти, с одной стороны, к лепидодендронам, с 
другой — к сигилляриям. Спорофиты Both-
rodendron представляли собой крупные деревья 
с многократно дихотомирующей, как у Lepi-
dodendron, верхушкой, образующей крону, и с 
дихотомирующим основанием. Основное раз
личие между этими растениями заключалось в 
морфологии коры, на которой, как на стволе 
сигиллярий, рубцы сидели непосредственно на 
гладкой (слегка морщинистой) поверхности, без 
признаков листовых подушек, которые обнару
живаются, однако, на молодых побегах Both.ro-
dendron. Строение стробилов аналогично строе
нию их у лепидодендрона. Интерес представляет 
развитие мегаспоры Bothrodendron, внутри ко
торой формируется женский гаметофит, выс
тупающий из оболочки споры и заключающий 
несколько полостей, которые соответствуют ар-
хегональным полостям. К Bothrodendraceae 
ранее причисляли p. Porodendron, в настоящей 
работе мы рассматриваем его за пределами ес
тественной системы плауновидных ввиду не
ясности его систематического положения. 

Монотипное семейство Sigillariaceae пред
ставляет особую ветвь развития плауновидных 
растений, параллельную во времени лепидоден-
дроновым и происшедшую от общего с ними 
предка — девонских Baragwanathiales или, 
возможно, Archaeosigillaria. Род Sigillaria 
развился несколько позже Lepidodendron, от
личаясь от лепидодендронов более слож
ной проводящей системой, имеющей характер 

сифоностелы. Протостелический тип строения, 
еще известный для некоторых лепидодендронов, 
у взрослых экземпляров сигиллярий отсутст
вует и наблюдается только у молодых'. Строе
ние ствола соответствует строению сифоносте-
лического ствола лепидодендронов, отличаясь, 
однако, большей сложностью и развитием эв-
стелы (у группы видов, объединенных в подрод 
Sub sigillaria). Строение спорангиев и их распо
ложение на спорофиллоидах тоже аналогичны 
таковым у лепидодендронов. Спорофиллоиды 
морфологически значительно отличались от 
филлоидов; вертикально поднимающаяся часть 
спорофиллоида была игловидной, а не пластин
чатой, как у Lepidodendron. Различно для этих 
родов строение стробилов, для которых у си
гиллярий с достоверностью выявлен только бо
лее прогрессивный тип однополых стробилов 
при вероятной двудомности растений. Являлись 
ли, однако, все сигиллярии двудомными расте
ниями, пока окончательно не установлено. Си
стематика сем. Sigillariaceae построена на распо
ложении и форме листовых рубцов (морфоло
гия коры), а также на общей морфологии и 
анатомии ствола. 

Монотипное семейство Lepidocarpaceae уста
новлено на роле Lepidocarpon, развивающем дре
вовидный спорофит, размеры и структура кото
рого соответствовала в основном размерам и 
структуре Lepidodendron. 

Спорофиллоиды Lepidocarpon были собраны в 
крупные стробилы TmiaLepidostrobus. Принципи
альное различие между ними заключается в раз
витии мегаспоры. Из четырех мегаспор, заклю
ченных в спорангии, только одна достигала зре
лости, занимая собой всю полость спорангия, 
остальные же находились рядом с нею в недо
развитом виде (подобно травянистой Selagi
nella). Внутри мегаспоры лепидокарпонов, за
ключенной в мегаспорангий, иногда обнаружи
вали хорошо сохранившийся заросток. Разви
тие мегаспоры и ее покров, образованный спо-
рофиллоидом у Lepidocarpon, находилось на 
самой высокой ступени формирования репродук
тивных органов древесных лепидофитов. Эво
люция спороносных органов древовидных 
Lepidocarpon в этом отношении шла по тому же 
направлению, что и у травянистых форм Mia
desmia. 

Монотипное семейство Pleuromeiaceae осно
вано на p. Pleuromeia. Род Pleuromeia связан с 
палеозойскими сигилляриями и вместе с тем 
имеет общие черты строения с представителями 
современного семейства Isoetaceae, особенно с 
его вымершим родом Nathorstiana, являясь как 
бы переходной формой между ними. Морфоло
гически спорофит плевромей напоминает ма
ленькую редуцированную сигиллярию с пря-
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мым укороченным стволом и короткими, реду
цированными, но массивными ризофорами. 
Ризофоры по типу строения гомологичны ризо-
форам Lepidodendron и Sigillaria. Имеются ука
зания на сифоностелическое строение проводя
щей системы плевромей, которую раньше 
считали протостелической (Нейбург, 1960). Воз
можно, у Pleuromeia, как и у Sigillaria, моло
дые стебли были протостелические, а взрослые 
обладали сифоностелой. Таким образом, Pleu
romeia представляла дальнейшую ветвь разви
тия древовидных Lepidodendrales, являясь уже 
в значительной степени доживающей, редуци
рованной формой. 

Порядок Isoetales, в состав которого входит 
современное семейство Isoetacea с вымершими 
родами Nathorstiana, Isoetites, Isoetopsis и сов
ременным Isoetes, обнаруживает через Nathor
stiana несомненные преемственные связи с триа
совыми Pleuromeia. Род Nathorstiana, установ
ленный из неокомских отложений Гарца, обра
зует, подобно плевромеям, при основании стеб
ля клубневидный запасающий орган — ризофор. 
Прямостоячие стебли этого растения редуциро
ваны еще более значительно, чем стебли плев
ромей. 

У ископаемых родов Isoetopsis и Isoetites, 
известных из меловых и третичных отложений, и 
у современной формы Isoetes прослеживается 
дальнейшее угасание рассматриваемого биоло
гического типа плауновидных, представляв
ших в тот период уже доживающие, редуциро
ванные формы с укороченными до уплощенных 
клубневидными стеблями. Морфолого-анатоми
ческие особенности их строения могут быть 
наиболее полно изучены на современных 
изоетах. 

В результате дальнейшей (сравнительно с 
Nathorstiana) сильной редукцией стебля и его 
уплощения вегетативные филлоиды спорофита 
изоетовых исчезли, и на нем остались только 
спорофиллоиды, расположенные в центре стеб
ля по спирали, и принявшие на себя функцию 
фотосинтеза. Внутри спорофиллоидов современ
ного Isoetes проходят один сильно редуциро
ванный проводящий пучок и четыре цилиндри
ческих воздухоносных канала, сплошные или 
перегороженные поперечными стенками. Эле
менты такого же анатомического строения фил
лоидов обнаружены на остатках вымерших изое-
тов, а также предположительно и плевромейи. 
У основания спорофиллоидов Isoetes, на их вер
хней стороне, находятся крупные (от 4 до 7 мм), 
спорангии, погруженные в ткань и располо
женные в особых ямках, прикрытых выростами 
листа, подобно индузию папоротников, что тоже 
частично установлено на отпечатках вымерших 
изоетов (рис. 97, 98). 

За пределы принятой классификации плау
новидных вынесены роды, филогенетические 
связи которых с растениями, входящими в си
стему, остаются неясными. 

Историческое развитие 

Наиболее древней группой примитивных 
плауновидных растений являются представи
тели порядка Baragwanathiales. Они появля
ются уже в силуре и вымирают в ср. де
воне (обнаруживая еще по своим морфолого-
анатомическим особенностям строения непосред
ственные связи с псилофитами типа Asteroxy-
lon). Порядок включает одно сем. Drepano-
phycaceae. Растения характеризуются травяни
стыми побегами и простыми или незакономерно 
вильчатыми на верхушке неопадающими фил-
лоидами с широким основанием. 

Древнейшее из известных в настоящее время 
вымерших наземных растений — p. Aldanophy-
ton, установленный А. Н. Криштофовичем по 
отпечаткам из кембрийских отложений Сибири, 
стоит наиболее близко к представителям по
рядка Baragwanathiales. Недостаточная сохран
ность этого отпечатка затрудняет выяснение его 
точного систематического положения, однако 
морфология травянистого побега с шиловидными 
филлоидами, соответствующего стеблям Dre-
panophycus, позволяет сближать его с бараг-
ванатиевыми. Высказывается также мнение о 
возможной принадлежности данного растения 
непосредственно к псилофитам. В настоящем 
труде этот род рассматривается в числе палео
зойских растений неопределенного систематиче
ского положения, описание которых следует 
за псилофитами (и условно причисляется к по
рядку Baragwanathiales). 

Из угасающего в ср. девоне порядка травя
нистых Baragwanathiales уже в раннем и ср. 
девоне начинает развиваться новая группа пла
уновидных, тоже еще очень примитивных, 
однако в эволюционном отношении уже более 
значительно отошедших от псилофитов. Это — 
представители порядка Protolepidodendrales и 
древние девонские члены порядка Lycopodia
les. Развитие данной группы из барагванатие-
вых растений идет по двум линиям эволюцион
ной направленности: одна— по линии перехода 
от травянистых форм барагванатиевых к более 
толстостебельным кустарникам, небольшим 
древовидным Protolepidodendrales и девонским 
членам сем. Lepidodendropsidaceae и позже сме
нившимися древовидными формами растений это
го типа; другая — по линии совершенствова
ния травянистой природы барагванатиевых. 
Последняя привела к выработке травянистых 
форм порядка Lycopodiales. 
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Таким образом, в составе порядка Lycopo
diales выделяют две основные группы: 1) древ
ние травянистые растения, известные со сред-
недевонского времени,— сем. Lycopodiaceae; 
2) первые кустарниковые, небольшие древовид
ные и затем (преемственно позже) древовид
ные формы, объединенные в семейства Lepi-
dodendropsidaceae и Caenodendraceae. Травя
нистые формы плауновидных растений, входя
щие в порядок Lycopodiales в составе единст
венного семейства Lycopodiaceae, по своему 
морфолого-анатомическому строению, как уже 
упоминалось ранее, обнаруживают несом
ненные филогенетические связи с порядком 
Baragwanathiales. Потомки вымерших форм 
(Lycopodites) дошли почти в неизмененном со
стоянии до настоящего времени (Lycopodium). 
В современной флоре они являются в основном 
обитателями тропических и субтропических зон 
земного шара, хотя известны также и в умерен
ных широтах. Первые кустарниковые и неболь
шие древовидные представители порядка Ly
copodiales, входящие в сем. Lepidodendropsida-
сеае (подсемейства Lepidodendropsideae и 
.Sublepidodendroideae), появляются в ср. де
воне — н. карбоне, вымирая не позже намюр-
ского времени. Для них характерны небольшие 
размеры густо расположенных листовых поду
шек, несущих своеобразную скульптуру, со
хранившуюся от прикрепления неопадающих 
филлоидов после их отсыхания или отгнивания. 

Древовидные формы этого семейства, изве
стные в составе подсем. Sublepidodendroideae, 
а также формы, объединенные в подсем. Tomio-
dendroideae, характерны для отложений н. кар
бона, частично появляясь еще с в. девона (То-
miodendron). Увеличение размеров этих расте
ний отражается, по-видимому, и на морфоло
гии их коры, несущей более крупные или от
стоящие друг от друга листовые подушки со 
следами неопадающих филлоидов. Облик на
стоящих деревьев того же биологического типа, 
с сильным стволом, вырабатывается-у родов 
Caenodendron и Pinakodendron, объединенных 
М. Д. Залесским (1944) в подсем. Caenoden-
droideae, известное с намюра до конца вестфала, 
позднее переведенного в ранг семейства. 

В составе каменноугольной флоры Северной 
Евразии в тоже время — с раннего карбона до 
конца каменноугольного периода и в ранней Пер
ми — появляются формы плауновидных, близкие 
по своей организации к группе древовидных 
форм порядка Lycopodiales, такие, как сбли
жаемые с этим порядком роды Abacodendron, 
Lophoderma, Tundrodendron. Общим для них 
и членов порядка Lycopodiales является от
сутствие лигулы и следов парихн на листовом 
рубце. 

Развитие другого биологического типа плау
новидных, а именно — язычковых, характерных 
главным образом для субтропического и тропи
ческого климата палеозоя, также идет по двум 
направлениям: по линии совершенствования 
травянистых форм, с одной стороны, и выработ
ки специализированных древовидных форм ли-
копсид —• с другой. Травянистые формы языч
ковых плауновидных объединены в порядок Se-
laginellales и известны с карбона. К этому по
рядку относятся современное семейство Sela-
ginellaceae и вымершее семейство Miadesmia
ceae с единственным родом Miadesmia. Строе
ние репродуктивных органов у Miadesmia, а 
также характер развития мегаспоры свидетель
ствует о значительной эволюционной подвину
тое™ рода в его развитии от какой-то родона-
чальной примитивной формы, вероятно, еще де
вонского времени. 

Древовидные формы язычковых лепидофи
тов, происхождение которых, возможно, свя
зано с девонским Р rotolepidodendron, объеди
нены в порядок Lepidodendrales на основании 
общности их биологического типа и особенностей 
морфолого-анатомического строения. В составе 
порядка выделены семейства Prelepidoden-
draceae, Lepidodendraceae, Bothrodendraceae, 
Sigillariaceae, Lepidocarpaceae и Pleuromeia-
ceae. Они получили широкое распространение и 
доминирующее значение в тропической и суб
тропической флоре вестфальской флористичес
кой зоны Евразии. Основное семейство этого 
порядка — Lepidodendraceae — с достоверно
стью известно только с низов н. карбона, хотя 
филогенетические корни его прослеживаются 
значительно раньше. Достигая максимального 
расцвета в ср. карбоне (вестфальский ярус), ос
новной род семейства — Lepidodendron — окон
чательно вымирает в позднем карбоне — ран
ней перми. Время существования других чле
нов семейства — ср. и поздний карбон — пермь. 

Появление и развитие сем. Sigillariaceae 
происходит несколько позже, а именно, в конце 
раннего — в начале ср. карбона, когда в соста
ве его определяются два типа обширного рода 
Sigillaria: более ранний Eusigillaria и развив
шийся позже Subsigillaria, различающиеся по 
морфологии скульптуры ствола и отчасти по 
его анатомии. Расцвет семейства и обильное 
видообразование приурочены к ср. карбону. 
К концу позднего карбона — началу перми с из
менением климата в сторону ксерофитизации 
представители семейства вымирают. Приспо
собление плауновидных к возрастающей в 
перми ксерофитизации климата выражается в 
уменьшении размеров растений. Своеобразная 
триасовая Pleuromeia (сем. Pleuromeiaceae) по 
морфологии стебля напоминает маленькую, 
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редуцированную форму сигиллярий. Дальнейшее 
изменение во времени этого типа растений про
должается в направлении редукции стебля и в со
ответственных морфологических изменениях как 
стебля, так и филлоидов и стробила. Это хорошо 
прослеживается на представителях современного 
порядка Isoetales, известного с отложений юр
ского времени. Ископаемые роды этого поряд
ка — Nathorstiana и Isoetites, а также совре
менный род Isoetes представляют крайнюю сте
пень редукции этого типа растений с клубне
видно укороченными стеблями, еще обнаружи
вающими, однако, в анатомическом строении 
свои генетические связи с Pleuromeia. 

Помещенные вне принятой системы роды 
плауновидных представляют разновозрастную 
группу растений — от девона до перми, изве
стных из различных климатических и геогра
фических областей на территории СССР. 

Экология 

Плауновидные растения современной флоры 
представляют небольшую группу травянистых 
форм — реликтовых потомков травянистых и 
древовидных ликопсид палеозоя. 

Потомками древних палеозойских форм, по
чти не изменивших до настоящего времени сво
ей морфологии, являются представители семей
ства Lycopodiaceae и Selaginellaceae. В состав 
первого входят современный род Lycopodium, 
включающий до 180 видов, а также монотип
ный род Phylloglossum — тропическая форма, 
известная только в Австралии, Тасмании и Нов. 
Зеландии. Lycopodium также в основном пред
ставлен тропическими видами, однако, он за
ключает и виды, широко распространенные в 
умеренных и холодных климатических обла
стях земного шара. Современное семейство 
Selaginellaceae с p. Selaginella представлено 
преимущественно тропическими формами, со
держит до 700 видов травянистых растений. В ос
новных чертах они не отличаются от своих па
леозойских предков, а некоторые группы с ними 
почти сходны. Обращают на себя ^внимание по
стоянство внутреннего строения и морфология 
обоих этих типов травянистых плауновидных 
растений, безъязычковых Lycopodiaceae и 
язычковых Selaginellaceae, у которых наблю
дается особая гибкость организации, позволив
шая им сохраниться в почти неизменном состоя
нии с каменноугольного периода до настоящего 
времени. Иначе обстоит дело с другой совре
менной группой травянистых лепидофитов, при
надлежащих к порядку Isoetales. Представи
тели этого порядка являются вторичными тра
вянистыми формами, произошедшими от древо
видных форм каменноугольного времени в ре

зультате приспособления их к возрастающей 
ксерофитизации климата последующих геоло
гических периодов. Слишком большая специа
лизация древовидных форм лепидофитов, кото
рая была достигнута ими в условиях субтропи
ческого и тропического климата палеозойского 
времени, привела с изменением климата в сто
рону аридизации к массовому их вымиранию в 
позднем карбоне и в перми. К новым условиям 
жизни смогли приспособиться лишь единичные 
формы древовидных лепидофитов, постепенно 
изменивших свою организацию и внешний об
лик. Последние отпрыски их проявляются еще 
в конце мезозоя и в кайнозое (Pleuromeia, Na
thorstiana, Isoetites) и в качестве реликтов дожи
вают до настоящего времени (Isoetes). Приспо
собленность их выражается главным образом в 
постепенной редукции оси растения, значи
тельно уменьшающейся в размерах уже у триа
совых форм (Pleuromeia) и доходящей у юрских 
и меловых родов до еще большего укорочения 
(Nathorstiana), а у современных Isoetes — до по
чти полного уплощения. 

Современные представители Isoetes преиму
щественно водные растения, распространены по 
всему земному шару и произрастают в водое
мах на небольших глубинах. 

Вымершие плауновидные растения занима
ли, как это установлено в настоящее время, 
господствующее положение во флоре палеозоя 
и отличались в период своего расцвета значи
тельным богатством и разнообразием форм. По 
своему анатомическому строению и особенно
стям морфологии они представляли разные био
логические типы, а именно: тип умеренной и 
тип теплолюбивой тропической или субтропи
ческой растительности. В распространении этих 
форм наблюдается приуроченность их к опре
деленным географическим районам. А. Н. 
Криштофович, на основании анализа состава 
палеозойских флор, отмечает отчетливое прояв
ление зональности в распределении растений 
уже с начала ср. карбона и выделяет три клима
тические флористические зоны: вестфальскую, 
соответствующую зоне тропического и субтро
пического климата, проходившую в Евразии 
через Центральную Европу и Азию, и две уме
ренные, расположенные к северу и югу от нее, 
на территории древних материков Ангариды и 
Гондваны. Сведения об ископаемых плауновид
ных растениях до сравнительно недавнего вре
мени в основном накапливались по флорам тро
пической и субтропической зон палеозоя, в то 
время как плауновидные умеренных областей 
оставались малоизученными. Проведенные в по
следнее время работы Г. П. Радченко и его уче
ников в Минусинском и Кузнецком бассей
нах, в районе распространения северной уме-
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ренной климатической зоны палеозоя, значи
тельно расширили наши представления о со
ставе и общем облике этих флор. На основании 
анализа изученного богатого комплекса плау
новидных растений северных районов Союза, 
а также ревизии синхронной им Еврамерийской 
флоры северных умеренных областей, Г. П. Рад-
ченко приходит к заключению, что наличие зо
нальности климата, указанное А. Н. Криштофо-
вичемдляср. карбона, начинает проявляться во 
флоре палеозоя еще ранее — уже с раннего кар
бона. В составе флоры плауновидных северной 
умеренной климатической зоны раннего карбо
на отмечено наличие специфических форм, от
сутствующих в динантской субтропической 
флоре вестфальской флористической области 
или во всяком случае отличных от растений 
этой области. Таковы недавно установленные 
Г. П. Радченко роды Totniodendron,Ursodendron и 
некоторые другие из известных ранее форм (Рго-
tasolanus). Возможное распространение этих 
форм в северных районах субтропической зоны 
объясняется территориальной близостью их к 
южной границе умеренной области, допускаю
щей явления миграции отдельных элементов 
флоры в районы со сходными климатическими 
условиями. 

Специфические биологические особенности 
плауновидных теплолюбивой субтропической 
или тропической флоры и флоры умеренного 
климата выражаются в своеобразии их анатоми
ческого строения, а также в морфологии по
верхности стебля и листьев. К этим особенно
стям у лепидофитов тропической зоны палео
зоя относятся: 1) наличие в стеблях и листьях 
тяжей воздухоносной ткани, способствующей 
газообмену растений; 2) потребность в сбрасы
вании филлоидов (после отпадания которых на 
листовых подушках остаются настоящие листо
вые рубцы с четкими контурами); 3) развитие 
особого органа — язычка, или лигулы, функ
ции которого остаются неясными до конца. 
В связи с отмеченными биологическими особен
ностями субтропических форм лепидофитов на 
листовых подушках у них обычно наблюдают
ся листовой рубец, следы парихн и рубчик ли
гулы. Совокупность этих признаков обычно 
не обнаруживается у древних плауновидных, 
остатки которых обнаружены вне зоны субтро
пического климата палеозоя. Кора этих расте
ний, как правило, несет другие особенности 
морфологии. На листовых подушках у них 
обычно отсутствуют рубчики парихн и язычка 
(лигулы), кроме того, они лишены настоящего 
листового рубца — места прикрепления опа
дающих филлоидов. Вместо листового рубца у 
них имеются валикообразные утолщения, без 
четких контуров, на которых сидели неопадаю

щие филлоиды с низбегающим по подушке ос
нованием. Утолщения эти обычно были распо
ложены поперек листовой подушки, в верхней 
ее части. После естественного отмирания (вы
сыхания или отгнивания) филлоидов на листо
вой подушке оставался след от их прикрепле
ния, который вместе с упомянутым валикооб-
разным утолщением создавал особую скульп
туру листовой подушки — так называемую до
полнительную листовую подушку. Очертания 
дополнительной подушки имеют значение при 
разработке систематики этой группы растений. 
С точки зрения представлений о современной ра
стительности, необъяснимой (с достаточной убе
дительностью), является потребность растений 
тропического и субтропического климата па
леозоя сбрасывать филлоиды и, наоборот, со
хранять их в умеренной зоне. Наметившаяся в 
н. карбоне специфика флоры умеренного и суб
тропического климата усиливается в ср. карбо
не вследствие вымирания группы древних]лепи-
дофитов, не давших потомков (или доживающих 
форм) во флоре северной умеренной зоны и, 
наоборот, пышно развившихся в тропическом 
и субтропическом климате вестфальской флори
стической зоны. Поэтому, начиная со ср. кар
бона и в более позднее время, биологические и 
экологические особенности лепидофитов могут 
быть прослежены в основном на группе господ
ствовавших в вестфальской флористической зоне 
Евразии древесных форм порядка Lepidodendra-
les. Представители этого порядка, несомненно, 
являются обитателями прибрежно-речных или 
прибрежно-морских заболоченных пространств 
в районах с жарким и влажным климатом. Об 
этом свидетельствуют как внешний облик их 
(крупные размеры, наличие ризофоров, удержи
вающих гигантские деревья в рыхлой болотной 
почве), так и отмеченные ранее морфолого-ана-
томические особенности их строения (наличие 
парихн, лигулы и др.). Ксерофитизация кли
мата с позднего палеозоя постепенно приводит 
к морфолого-анатомическим изменениям в строе
нии этих типов плауновидных, идущим, как 
уже отмечалось ранее, по линии уменьшения 
их размеров и постепенной редукции древовид
ного стебля и ризофоров. Проявление этого 
процесса особенно отчетливо прослеживается 
при рассмотрении в хронологической последо
вательности растений ряда Sigillaria, Pleuro
meia, Nathorstiana, Isoetes. 

Геологическое значение 

Остатки вымерших плауновидных расте
ний имеют большое геологическое значение 
ввиду существенной роли их во флоре палео
зойского времени. Составляя основные мас-
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сивы лесов каменноугольного периода, произ
растающих обычно на заболоченных почвах, ле-
пидофиты служили основным материалом для 
угленакопления. Большое количество отпе
чатков различных частей плауновидных — от 
стеблей, участков стволов, коры, окаменелой 

древесины до филлоидов, спороносных органов 
и спор — делает остатки этих растений очень 
ценными при разработке стратиграфии палео
зоя. Этому способствует массовое существова
ние их в течение сравнительно краткого от
резка геологического времени. 

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ 

ПОРЯДОК BARAGWANATHIALES. БАРАГВАНАТИЕВЫЕ 1 

Древнейшие плауновидные сосудистые тра
вянистые растения небольших размеров. Вет
вление осей преимущественно дихотомическое. 
Анатомическое строение побегов простое, 
без вторичного роста. Филлоиды микрофиль-
ного типа, с проводящим пучком. Спорофил
лоиды имеют одинаковое строение со стериль
ными филлоидами и несут на верхней стороне по 
одному спорангию, или спорангии расположены 
на стебле близ основания филлоидов, которые 
не обособляются, однако, в особые спороносные 
органы. Вследствие плохой сохранности спор 
изоспарию изучить не удалось. 

Типичным и пока единственным семейством 
порядка является сем. Drepanophycaceae, 
встречаемое от силура до ср. девона. 

СЕМЕЙСТВО DREPANOPHYCACEAE KRAUSEL ET 
WEYLAND, 1949 

Растения с прямостоячими вильчато развет
вляющимися стеблями, покрытыми беспоря
дочно или спиралевидно расположенными 
игловидными или шипообразными филлои
дами. Толщина наиболее старых стеблей дости
гает 5—6 см. На отпечатках стеблей после от
падения филлоидов иногда наблюдаются округ
лые бугорки, не несущие каких-либо призна
ков листовых подушек или рубцов. Пучки про
водящей ткани из кольчатых трахеид простые, 
без вторичного роста, пронизывают не только 
побеги, но и проходят в филлоиды. 

В составе семейства объединены три рода. 
Baragwanathia, Drepanophycus, Sugambrophy-
ton. В. силур — ср. девон. Наиболее широкое 
географическое распространение и расцвет 
семейства приходятся на ранний девон Евразии 
и С. Америки. 

Baragwanathia L a n g et C o o k s o n , 1935. 
Тип р о д а — В . longifolia Lang et Cookson, 
1935; силур (н. лудлоу), шт. Виктория (Авст
ралия). Известны облиственные простые или 
дихотомически разветвленные обрывки стеблей 

1 Составили: А. Р. Ананьев (порядок Baragwana-
thiales, сем. Drepanophycaceae, роды Baragwanathia, 
Sugambrophyton); М. А. Сенкевич, род Drepanophycus. 

диаметром от 0,4 до 6,5 см, чаще 1—2 см, с ве
гетативными и спороносными филлоидами. Фил
лоиды простые, снабженные одной жилкой, 
мягкие, нешиповидные шириной 0,5—1,0 мм, 
длиной до 4 см, с притуплённой или немного 
заостренной верхушкой; сидят на побегах спи
рально, оставляя после опадения или обламы
вания округлые рубчики. Почковидные споран
гии (диаметром 2 мм) расположены на обычных 
побегах, прикрепляясь, по-видимому, к верх
ней стороне основания филлоидов или частич
но — к стеблю между филлоидами; споры диа
метром 45—55р.. Центральный проводящий пу
чок звездчатой формы и состоит из кольчатых 
трахеид (рис. 3, 4). Два вида. Силур (лландо-
вер)Центр.Европы, силур (н. лудлов) Австра
лии. 

Drepanophycus G o e p p e r t , 1852 (Arth-
rostigma Dawson, 1871). Тип рода — Drepano
phycus spinaeformisGoeppevt, 1852; н. девон, Га-
хенбург (Германия). Известны участки побегов 
с вегетативными и спороносными филлоидами 
и спорами. Наземное растение высотой до 0,5 м, 
с ползучими стеблями и поднимающимися от 
них прямостоячими, дихотомически разветвлен
ными или простыми побегами, покрытыми ши
ловидными филлоидами. Филлоиды до 1—2 см 
длины, жесткие, прямые или серповидно изо
гнутые, с широким основанием и остройверхуш-
кой, размещаются вокруг побегов беспорядочно 
или спирально. У старых побегов филлоиды да
леко отстоят друг от друга и стебли покрыты 
грубыми морщинами. Округлые спорангии (диа
метром не менее 6 мм) прикрепляются короткими 
ножками к верхней стороне филлоидов обычных 
побегов на разных расстояниях от их основа
ний и содержат споры диаметром 26—45 \л. 
В побегах и филлоидах проходят проводящие 
пучки из кольчатых трахеид. В эпидермисе побе
гов и филлоидов имеются щелевидные отвер
стия— дыхательные устьица (рис. 1, 2). Три ви
да. Н.— ср. девон. Н. девон Казахстана, н.—ср. 
девон 3 . Сибири (Торгашино, Шира, Тува, Ал
тай); н. девон Шотландии, Бельгии, Рейнской 
обл., 3 . Норвегии, Китая, В. Канады (Гаспе). 
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.-з. Ньюфаундленда (США), ср. девон Центр. 
Европы, Чешского (Богемского) массива. 

Sugambrophyton S c h m i d t , 1954. Тип ро
да — S. pilgeri W. Schmidt, 1954; н. девон (н. 
зиген), слои гамберг в Рейнской обл. В иско
паемом состоянии известны облиственные уча
стки побегов. Побеги дихотомически развет
вленные, покрытые грубыми шиловидными фил-
лоидами (в основании до 2,6 см ширины). В ниж
ней части побегов филлоиды простые, расстав
лены редко и беспорядочно, в средней части они 

становятся однократно вильчатыми, распола
гаясь гуще, с тенденцией к спиральному разме
щению; в верхней части побегов филлоиды 
двух- и трехкратно-вильчатые, густо покры
вают самые тонкие верхушечные части расте
ния. Недоразвитые побеги имеют облик Thyr-
sophyton. В целом растение нижней частью 
близко напоминает Drepanophycus, а средней 
частью — Protolepidodendron. Спороносные ор
ганы и анатомическое строение растения недо
стоверны. Один вид. Н. девон Рейнской обл. 

ПОРЯДОК PROTOLEPIDODENDRALES. ПРОТОЛЕПИДОДЕНДРОВЫЕ 1 

Травянистые растения с горизонтальным 
корневищем и прямостоячими, дихотомически 
разветвленными стеблями, несущими многочис
ленные мелкие вильчато разветвленные на кон
цах филлоиды, не сопровождаемые лигулой, 
сидящие на бугорках типа зачаточных листовых 
подушек. Спорофиллоиды не отличимы по фор
ме и размерам от стерильных филлоидов, не со
браны в стробилы. 

Порядок заключает одно семейство Proto-
lepidodendraceae. Н. девон — в. девон. 

СЕМЕЙСТВО PROTOLEPIDODENDRACEAE KRAUSEL 
ET WEYLAND, 1949 

Филлоиды однажды или дважды — трижды 
вильчато разветвленные, узкие, расположены 
на побегах спирально (косыми рядами) или 
почти мутовчато. Места прикрепления фил
лоидов обозначены на побегах невысокими ве-
ретеновидными или продолговатыми округло-
ромбовидными вздутиями, напоминающими ли
стовую подушку мелких лепидодендронов, но, 
по-видимому, без настоящего листового рубца, 
вместо которого иногда видны лишь неясно 
очерченные следы прикрепления филлоидов с од
ним рубчиком в центре. Лигулярная ямка от
сутствует. Спорофиллоиды не отличаются от 
вегетативных филлоидов. Споры достоверно не 
известны. Два рода. Н. девон — в. девон; 
расцвет семейства и широкое географическое 
распространение в северном полушарии прихо
дятся на ср. и в. девон. 

Protolepidodendron К г е j с i, 1880. Тип 

рода — P. scharyanum Krejci, 1880; ср. девон, 
Чешский (Богемский) массив. В ископаемом со
стоянии известны участки побегов с вегетатив
ными и спороносными филлоидами. Мелкие 
травянистые растения высотой до 20—30 см, 
с горизонтальными корневищами. От корне
вища поднимаются прямостоячие тонкие дихо-
томирующие побеги толщиной в среднем 3—5 мм 
и больше (до 10 мм), покрытые однократно 
вильчато разветвленными на концах филлои
дами длиной до 0,6 см. Филлоиды имеют форму 
узкой пластинки шириной до 0,5 мм, быстро рас
ширяются у основания, с одним (двумя?) про
водящими пучками; они сидят на утолщенных 
листовых основаниях или зачаточных подуш
ках узкоромбической или веретеновидной фор
мы. Настоящие листовые рубцы отсутствуют, 
но в отдельных случаях наблюдается подразде
ление листовых подушек двумя параллельными 
бороздками на три поля. Расположение этих 
кнорриевых подушек обычно описывается как 
спиральное, но на хорошо сохранившихся образ
цах оно кажется мутовчатым, причем в смежных 
мутовках филлоиды чередуются. Овальные спо
рангии (1—2 мм длины) не обособлены в споро
носные органы, а располагаются по одному на 
верхней стороне спорофиллоидов, в верхней 
части обычных побегов (рис. 5—8; табл. XIV, 
фиг. 1, 2). Споры достоверно не известны. Два 
вида. Н. — ср. девон. Ср. девон Казахстана, 
Алтая, Минусинской впадины, Тувы; н.— ср. 
девон Германии, Бельгии, ср. девон Чешского. 
(Богемского) массива, Ю. Китая (Юннань).. 

Вне СССР: Colpedoxylon Banks, 1944. 

ПОРЯДОК LYCOPODIALES. П Л А У Н О В Ы Е 2 

Порядок объединяет плауновидные самого 
различного облика, существовавшие с середины 
девонского периода до настоящего времени, об-

1 Составил Г. П. Радченко при участии М. А. Сен 
кеви ч (p. Protolepidodendron). 

щими признаками которых являются: равно-
споровость; отсутствие язычков в пазухах 

2 Составил Г. П. Радченко при участии М. О. Борсук 
(характеристика сем. Lycopodiaceae, роды Tundroden-
droit, Helenia, Volnovakhia), В. П. Владимирович (р„ 
Lycopodites) и А. А. Любер (описание спор). 
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филлоидов и тяжей воздухоносной ткани, выхо
дящих на поверхность листовой подушки; преоб
ладание протостелы; боковое и пазушное рас
положение спорангиев (лишь у наиболее разви
тых современных Lycopodium спорангии сдви
нуты на верхнюю сторону спорофиллоидов); 
рыхлость стробилоидов (резко очерченные тер
минальные полные стробилы известны лишь у 
немногих современных Lycopodium и Phyllo-
glossum). Среди представителей порядка имеют
ся травянистые и древесные формы, причем 
первые оказались наиболее пластичными и су
мели дожить до настоящего времени (сем. Ly
copodiaceae). Представители вымерших в конце 
карбона сем. Lepidodendropsidaceae и Саепо-
dendraceae были по преимуществу древесными 
растениями. 

Порядок объединяет современное семейство 
Lycopodiaceae и вымершие семейства Lepido
dendropsidaceae (с подсемействами Lepidoden-
dropsideae, Sublepidodendroideae и Tomioden-
droideae), Caenodendraceae и монотипное семей
ство Eleutherophyllaceae. 

Представители последнего не известны из 
СССР и поэтому не описываются. Со ср. девона 
до ныне. 

СЕМЕЙСТВО LYCOPODIACEAE RICH, 1805 

Небольшие травянистые растения с прямо
стоячими или вьющимися ползучими стеблями. 
Стебли тонкие, достигающие у самых крупных 
форм в поперечнике не более нескольких сан
тиметров, большей частью дихотомически раз
ветвленные, чаще неправильно дихотомирую-
щие или почти моноподиальные. Настоящих 
корней нет, имеется ползучее корневище, раз
вивающее надземные стебли и подземные при
даточные корни. Филлоиды многочисленные, 
у большинства видов мелкие (от 2 до 10 мм), про
стые, с одной жилкой или лишенные жилки, 
шиловидные или чешуевидные, с широким ос
нованием, низбегающим на стебель; располо
жены густо, чаще по спирали, супротивно или 
перекрестно-попарно, реже мутовками, или 
без определенного порядка. Устьица помеща
ются на эпидерме стебля и на обеих сторонах 

филлоидов. Спорофиллоиды не отличаются от 
филлоидов или различаются между собой по 
размерам и форме (от серповидной до чешуе
видной). У некоторых видов все филлоиды яв
ляются спорофиллоидами, у других последние 
группируются либо на верхушке стебля в виде 
стробила, либо в любой части стебля, чере
дуясь на побеге с группами вегетативных 
филлоидов. Проводящая система протостеличе-
ская, с формированием актино- и плектостелы. 
Споры у Lycopodiaceae трехлучевые, диамет
ром до 20—60р.. По форме они тетраэдрические, 
реже сферические, треугольные и округлые 
(рис. 9—12). Треугольные споры у некоторых 
современных видов Lycopodium имеют притуп
лённые углы со своеобразными выростами эк-
зины (рис. 126, в). Такие же образования, но 
значительно более разнообразные, наблюдают
ся и у некоторых изолированных спор из н. кар
бона, позволяя относить последние к этому же 
семейству (рис. 11). Экзина мелкоямчатая (ос
пенная), сетчатая, иногда с пленчатыми выро
стами и как исключение — шиповатая. 

Споры Phylloglossum только сетчатые. В со
став семейства входят три рода: вымерший 
Lycopodites и современные Lycopodium и Phyl
loglossum. Ср. девон—ныне. 

Lycopodites(Brongniart, 1822,nom. nud;) B rong-
п i а г t, 1849. Тип рода — L. fatcatus Lindley 
et Hutton, 1831; юра, Англия. В ископаемом 
состоянии известны побеги, стробилы, споры. 
Травянистые формы; побеги длинные, узкие, 
дихотомически разветвленные, густо покрытые 
радиально или спирально расположенными фил-
лоидами. Филлоиды с одной неясной жилкой, 
нежные, мелкие, ланцетные, линейно-шиловид
ные, с приостренной верхушкой, прикрепляют
ся к оси побега всей шириной основания. Стро
билы расположены на концах разветвлений по
бегов. Плауновые этого типа, находимые в бо
лее молодых отложениях, иногда описываются 
под родовым названием Lycopodium Linne. Среди 
ископаемых изолированных спор имеются фор
мы, сходные с некоторыми типами спор совре
менных плауновых. Ископаемые споры обычно 

Рис. 1—8. 
1 — Drepanophycus spinae}ormis Goeppert: реконструкция, 1/6; н. девон, Рейн (Krausel u. Weyland, 1930). 2 — Drepanophycus 
spinaeformis Goeppert: участок побега; н. девон, 3 . Сибирь (А. Р. Ананьев, 1954). 3 — Baragwanathia longifolia Lang et Cookson: 
участок облиственного побега, 2/3; силур, Австралия (Lang et Cookson, 1935). 4 — Baragwanathia longifolia Lang et Cookson. 
X 3: окончание облиственного побега со спорангиями (черные точки); силур,Австралия (Lang et Cookson, 1935). 5 — Protole
pidodendron scharyanum Krejci: отпечаток побега, X 4; в. девон, Чехословакия (Potonie et Bertrand, 1904).6 — Protolepidoden* 
dron scharyanum Krejui: облиственный участок побега, X 3; н. девон, Юннань (Halle, 1936). 7 — Protolepidodendron wanbachense 
Krausel et Weyland: облиственный участок побега, 3/2; н. девон, 3 . Германия (Krausel (u. Weyland, 1932). 8 — Protolepidodendron 
scharyanum Krejci: 8a — спорофиллоид со спорангием, X 8; 86 — отдельный спорангий, X 14; в.. девон, Чехословакия (Kra

usel u. Weyland, 1932) 
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Рис. 9—19. 
9а — спора Lycopodites subrotundum (Kara-Mursa), X 450; юра, Караганда (колл. А. А. Любер); 96, 9в — спора 

Lycopodium contiguum Klotzch., X 450; соврем. (Nox, 1950). 10а, 106 —спора Lycopodiurn selago Linne, X 450; соврем. 
(Nox, 1950). 11 — спора Lycopodium lindeni Spring, X 450; соврем. (Nox, 1950). 12 а—спора Zonotriletes l a -

bophorus Waltz, X 450; н. карбон, Урал (Любер и Вальц, 1941); 126, 12в — споры Lycopodium s e r r a t u m Thunb., 
Х450; соврем. (Nox, 1950). 13 — Lycopodites z e l l l e r i , Halle: участок побега, нат. вел.,; ср. карбон, Саксония 
(Halle, 1908). 14 — Protolepidodendropsis pulchra Hoeg : отпечаток коры, X 4,5; ср. девон, Шпицберген 
(Hoeg, 1942). 15 — Protolepidodendropsis pulchra Hoeg: отпечаток коры, X 1,5; ср. девон, Шпицберген (Hoeg, 1942). 

16 — Lepidodendropsis concinna Radczenko: отпечаток коры, X 3; н. карбон, Минусинская котловина 
(Радченко, 1960). 17 — Sublepidodendron subfallax Nathorst: участок стебля; н. карбон. Центр. ;Казахстан колл. 
(Г. П. Радченко). 18— Sublepidodendron subfallax Nathorst: участок коры; н. карбон, Центр. Казахстан (колл. Г. П. 

Радченко). 19 — Lophiodendron tyrganense Zalessky: участок коры; н. карбон, Кузбасс (Залесский, 1936) 
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описываются под современным родовым назва
нием Lycopodium (рис. 13). До 40 видов. Девон — 
третичные. Карбон Донбасса, пермь 3 . Урала, 
в. пермь 3 . Сибири, н. юра С. Казахстана, юра 
Украины (Каменка), Иркутского бассейна, Ср. 
Азии, н. мел Приморского края; палеозой 
Германии, Франции, Норвегии, Шотландии, 
С. Америки, мезозой Германии, Англии, Шве
ции, Бельгии, Японии, Шпицбергена, Португа
лии и др., кайнозой Франции, Гренландии и др. 

СЕМЕЙСТВО LEPIDODENDROPSIDACEAE RADCZENKO, 
1956 

Вымершие плауновые с изометрически вет
вящимися древовидными спорофитами. Филлои
ды неопадавшие, простые, однонервные, чаще 
шиловидные, реже уплощенные узколанцет
ные, расположенные на листовых подушках 
различного очертания и взаиморасположения. 
Основание филлоидов, сжатое с боков и оттяну
тое, сильно низбегает на подушку, нередко до
стигая ее нижнего конца; сами филлоиды от
ходят от верхнего конца подушки. Лигула и 
парихны отсутствуют. После утери неопадав-
ших естественным путем (сезонно) филлоидов на 
поверхности листовых подушек оставался не 
листовой рубец, а выпуклость той или иной 
формы (или же дополнительная подушка), соот
ветствующая основанию обломанного или сгнив
шего филлоида. Нижняя часть дополнительной 
подушки, соответствующая низбегающей части 
филлоида, имеет вид узкого валика. Спорофил
лоиды либо совсем не отличаются от стерильных 
филлоидов, либо являются немного расширен
ными, образуя на ветвях стробилоподобные 
зоны, или ярусы, чередующиеся с зонами веге
тативных филлоидов. Споры изучены недоста
точно. Объединяет три подсемейства: Lepido-
dendropsideae, Sublepidodendroideae и Tomio-
dendroideae. С конца живетского века до сере
дины каменноугольного периода. 

-П О Д.С Е М Е Й С Т В О LEPIDODENDROPSIDEAE 
DANSE-CORSIN, 1958 

Стволы и ветви покрыты более или менее уд
линенными листовыми подушками, располо
женными одновременно в вертикальных и гори
зонтальных или слабо наклоненных рядах. До
полнительная подушка имеет в плане либо бу
лавовидное очертание с расширенной верхней 
частью и весьма узкой оттянутой нижней ча
стью, либо узкоклиновидное, либо, наконец, 
почти прямоугольное. Филлоиды тонкие, боль
шей частью шиловидные, реже узколанцетные. 
В большинстве — кустарники и деревья. В со

став подсемейства входят два рода: Protolepi-
dodendropsis и Lepidodendropsis. Живет — на-
мюр. 

Protolepidodendropsis G o t h a n et Z i m 
m e r m a n n, 1937.. Тип рода — P. frickei 
Gothan et Zimmermann, 1937; франский ярус, в. 
девон, Н. Силезия. В ископаемом состоянии из
вестны остатки вегетативных и спороносных по
бегов, отпечатки коры. Некрупные древовид
ные растения, частично кустарники. Спорофиты 
вильчато разветвленные через значительные ин
тервалы, несут сильно сближенные небольшие 
листовые подушки, расположенные в почти 
шахматном порядке; вертикальные ряды по
душек разделены узкими и извилистыми, непре
рывающимися полосками коры. Концы листо
вых подушек приостренные, иногда вытянутые, 
соприкасаются или даже сливаются у смежных 
подушек в одном вертикальном ряду. Дополни
тельная подушка слабо приподнята, узкобула
вовидного очертания; расширенная ее часть по
чти округлого очертания несет в центре один 
круглый рубчик от выхода сосудистого пучка. 
Филлоиды шиловидные, прямые, длинные. Спо
рангии округлые, небольшие, расположены либо 
в пазухе неизмененных филлоидов, либо прямо 
на стебле, над основанием филлоидов (рис. 14, 
15). Три вида. Ср. девон — турне. В. девон и 
н. турне Центр. Казахстана и Минусинской 
котловины, в. девон Донбасса; франский ярус 
Силезии (Польша), в. живет (?) или низы фран-
ского яруса (?) Шпицбергена. 

Lepidodendropsis L u t z , 1933. Тип рода — 
L. hirmeri Lutz, 1933; турне, Германия. В ис
копаемом состоянии известны стерильные и 
спороносные побеги, отпечатки коры. Преиму
щественно древовидные растения, дихотомиче
ски ветвящиеся. Листовые подушки небольшие, 
симметричные от узко-обратнояйцевидных до 
веретеновидных и продолговатых в вертикаль
ных и горизонтальных рядах. Расстояния между 
подушками у различных видов значительно 
варьируют. Филлоиды цельные, тонкие, шило
видные, часто более или менее серповидно изо
гнутые. Очертания дополнительной подушки 
значительно варьируют, но в общем она в боль
шей или меньшей степени вытянутая, с более 
широкой (от эллиптической и почти круглой 
до поперечно-эллиптической) верхней частью и 
узкой валикообразной нижней частью; верхняя 
часть сильно приподнятая, с одним точковид-
ным рубчиком выхода сосудистого пучка в цен
тре. Спорофиллоиды либо вовсе не отличаются 
от стерильных филлоидов, либо серповидно 
сильнее изогнуты. Спорангии округлые или эл
липсоидальные, расположены в пазухе филлои
да или в слегка сдвинутом положении по 
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отношению к верхней (адаксиальной) стороне. 
У" Lepidodendropsis, в отличие от Protolepidoden
dropsis, отчетливее выражены горизонтальные 
ряды листовых подушек, почему иногда счи
тают, что филлоиды у этих растений характе
ризуются мутовчатым расположением (рис. 16; 
табл. XIV, фиг. 3—8). Не менее 12 видов. Ср. 
девон — намюр. В. живет Центр. Казахстана, 
С. Прибалхашья, в. девон Донбасса, Приура-
лья, Центр. Казахстана, Минусинской котло
вины, н. карбон Ю. Урала, Казахстана, Куз
басса, Минусинской котловины, Тувы; ср. де
вон Китая, н. карбон США, Германии, Монго
лии, Китая. 

П р и м е ч а н и е . Названием Helenia М. Д . За-
лесский (1931) предложил обозначать отпечатки декор-
тизированной поверхности стволов плауновидных 
(табл. XIV, фиг. 9), вероятнее всего из членов подсем. 
Lepidodendropsideae, у которых листовые подушки 
были расположены вертикальными рядами, в чем и 
состоит отличие этого рода от Bergeria (см. ниже). В. 
девон — н. карбон Донбасса. 

Под названием Volnovakhia М. Д . Залесский (1931) 
обозначает отпечатки еще более глубоких слоев коры 
плауновых из той же группы Lycopodiales, на которых 
среди грубых морщин с трудом различимы небольшие 
рубцы, также расположенные вертикальными рядами. 
В. девон Донбасса. 

П О Д С Е М Е Й С Т В О SUBLEPIDODENDROIDEAE 
RADCZENKO, SUBFAM. NOV. 

Древовидные растения. Поверхность ство
лов и ветвей несет сильно сближенные листо
вые подушки, характеризующиеся слабой асим
метрией, веретеновидными или узкоромбичес
кими очертаниями и спиральным расположе
нием; более или менее оттянутые концы поду
шек отогнуты в противоположные стороны. Ме
сто прикрепления филлоида в виде попереч
ного гребня, изогнутого углом кверху или че-
чевицеобразного в очертании, находится у са
мой верхней части подушки; от поперечного 
гребня отходит вниз узкий, длинный валик; по
степенно выклинивающийся. Филлоиды длин
ные, шиловидные или узколанцетные. Споро
носные органы неизвестны. 

Объединяет раннекаменноугольные роды 
Sublepidodendron и Lophiodendron. 

Sublepidodendron N a t h o r s t , 1920, 
emend. D a n se-C o r s i n, 1958. Тип рода—Lepi
dodendron (Sublepidodendron) mirabile Nathorst, 
1920; н. визе, Шпицберген. В ископаемом со
стоянии встречены вегетативные побеги и отпе
чатки коры. Преимущественно небольшие де
ревья, частью, вероятно, кустарники. Филлои
ды небольшие, шиловидные, с сильно низбегаю-
щим основанием, часто серповидно изогнутые. 
Листовые подушки очень небольшие, узкие, 
в очертании веретеновидные или обратноланцет-

ные, с более или менее сильно оттянутыми и за
метно отогнутыми в противоположные стороны 
верхним и нижним концами. В одном спираль
ном ряду подушки сливаются своими концами. 
Место прикрепления филлоида имеет форму ду
гообразного или изогнутого углом кверху не
большого гребня, который разделяет подушку 
на две резко неравные части: верхнюю, очень 
маленькую, и нижнюю, очень крупную. От сере
дины гребня книзу протягивается более или 
менее длинный, узкий валик, постепенно вык
линивающийся. До шести видов (рис. 17, 18). 
Н. карбон. Турне и н. визе Ю. Урала, Центр. 
Казахстана, северной оконечности Салаира, 
Гиссарского хребта; турне Монголии, Китая, 
Синайского п-ва, н. визе Германии и Шпицбер
гена. 

Lophiodendron Z а 1 е s s к у, 1936. Тип рода—L. 
tyrganense Zalessky, 1936; намюр, Кузбасс. 
В ископаемом состоянии —• участки стерильных 
ветвей, отпечатки коры. Крупные древовидные 
плауновые с узколанцетными, довольно длин
ными филлоидами. Листовые подушки сбли
женные, небольшие, выпуклые, ромбического 
очертания, довольно короткие, с едва отогну
тым в сторону нижним острым концом, распо
ложены в перекрещивающихся равно наклонен
ных спиральных рядах. Место прикрепления 
филлоида в виде поперечного гребнеобразного 
возвышения линзовидной формы, в центре ко
торого расположен один неотчетливый рубчик от 
выхода сосудистого пучка. Книзу от попереч
ного гребня протягивается широкий, но быстро 
выклинивающийся валик, который вместе с 
пеперечным возвышением образует на поверх
ности подушки Т-образную скульптуру 
(рис. 19). Два вида. Н. карбон Минусинской 
котловины и Кузбасса; н. визе Монголии. 

Р о д , условно сближаемый с 
Sublepidodendroideae 

Angarodendron Z a l e s s k y , 1918, emend. 
R a d c z e n k o , 1957. Тип рода—A. obrutschevii 
Zalessky, 1918; карбон, Тунгусский бассейн. 
В ископаемом состоянии остатки облиственных 
стерильных ветвей, отпечатки коры. Древовид
ные растения с довольно короткими, уплощен
ными филлоидами ланцетной или линейно-
ланцетной формы. Листовые подушки располо
жены спиральными рядами; они выдаются, но 
имеют плоскую поверхность, очертания их от 
почти круглых до поперечно-эллиптических и 
поперечно-ромбических; киль, парихны и ли
гулы отсутствуют. В самой верхней части по
душки располагается поперечное валикоподоб-
ное возвышение с одним нечетким рубчиком в 
центре. Репродуктивные органы неизвестны. 
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Рис. 20—24. 
20 — Angarodendron obrutchevii Zalessky: схематический рисунок участка коры с деталями морфологии листовых поду
шек, X 3; н.— ср. карбон. Минусинская котловина (Залесский, 1933). 21 — Angarodendron obrutchevii Zalessky: уча
сток коры с широкими копьевидными филлоидами, X 3; н. карбон, Минусинская котловина, Аскизное месторождение 
(Радченко, 1957). 22— Tomiodendron kemeroviense (Chachlov) Radczenko: участок'коры; н. карбон (острогская 
свита), Кузбасс (колл. Г. П. Радченко). 23 — Caenodendron 'neuburgianum Radczenko: участок коры; н. карбон, 
Минусинская котловина (Радченко, 1955). 24— Pinakodenron musivutn Weiss: участок коры, X 3; ср. карбон 

(свита СУ, Донбасс (Залесский и Чиркова, 1938) 

Шесть видов (рис. 20, 21; табл. XV, фиг. 1). 
Визе — в. карбон В. Казахстана, Кузбасса, 
Минусинской котловины, Тунгусского бассей
на; н. карбон Монголии. 

П О Д С Е М Е Й С Т В О TOMIODENDROIDEAE 
RADCZENKO, 1957 

Преимущественно древовидные плауновые с 
симметричными или чаще слегка асимметрич
ными листовыми подушками веретеновидной, 
ромбической или вытянуто-обратнояйцевидной 
формы, которые были расположены на поверх
ности стеблей спиральными рядами, обычно на 
некотором удалении друг от друга. Поверхность 

подушек плоская, иногда с небольшим вдавле-
нием. Место прикрепления филлоида располо
жено в верхнем конце подушки, очень плохо 
оконтурено, имеет полукруглые (почковидные) 
или чаще эллиптические очертания, посте
пенно переходит в широкий валик различной 
длины. Филлоиды довольно короткие, шило
видной или граненой формы. Репродуктивные 
органы неизвестны. Два рода: Tomiodendron 
и Demetria. В. девон — намюр. 

Tomiodendron R a d c z e n k o , 1956, 
emend. R a d c z e n k o . Тип рода—Lepidodendron 
ostrogianum Zalessky, 1935; намюр (низы острог-
ской свиты), Кузбасс. В ископаемом состоянии 
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известны участки облиственных ветвей и отпе
чатки коры. Листовые подушки слегка асиммет
ричные, расставленные, в очертании веретено-
видные, эллиптические, ромбически-вере-
теновидные или вытянуто-обратнояйцевидные, 
с приостренным нижним и более или менее 
закругленным верхним концом;имеют плоскую 
поверхность. Подушки образуют четкие перекре
щивающиеся спиральные ряды, причем в бо
лее крутых рядах они расположены теснее по 
отношению друг к другу, чем в пологих рядах. 
Место прикрепления филлоида находится в са
мой верхней части подушки и имеет вид слабо 
оконтуренного небольшого овального или полу
круглого бугорка, от которого отходит книзу 
довольно широкий и невысокий валик различ
ной длины. В центре бугорка один плохо раз
личимый рубчик. Филлоиды шиловидные или 
граненые, довольно короткие. До шести ви
дов (рис. 22). Верхи в. девона — намюр. Фа-
мен — турне Центр. Казахстана, визе — на
мюр Кузбасса и окрестностей Томска, турне — 
намюр Минусинской котловины и Тувы; н. кар
бон В. Германии и Монголии. 

Demetria Z a l e s s k y , 1930. Тип рода— 
D. amadoca Zalessky, 1930; в. визе (свита Gp, 
Донбасс. В ископаемом состоянии встречены 
только отпечатки участков коры. Крупные 
стволы несут на своей поверхности далеко от
стоящие друг от друга, слабо приподнятые, с 
плоской поверхностью крупные листовые подуш
ки от широкоэллиптических до почти веретено-
видных очертаний; верхний конец подушки по
степенно сходит на нет, нижний оконтурен бо
лее четко. Подушки расположены в отчетливо-
перекрещивающихся спиральных рядах, при
чем расстояние между подушками выдерживает
ся более или менее равным в обоих рядах. Ме
сто прикрепления филлоида имеет вид очень 
небольшого полукруглого, почковидного или 
треугольного бугорка с нечеткими границами, 
расположенного в верхней части подушки и не
сущего один довольно крупный рубчик от вы
хода сосудистого пучка в филлоид. Вниз от 
бугорка протягивается клиновидный, быстро 
сужающийся книзу валик. Два вида (табл. XV, 
фиг. 2). Визе — н. намюр (свиты —С*) Дон
басса и намюр (нижняя половина острогской 
свиты) Кузбасса. 

СЕМЕЙСТВО CAENODENDRACEAE RADCZENKO, FAM. 
NOV. 

Семейство объединяет несколько родов весь
ма своеобразных вымерших плауновых, пред
ставленных преимущественно древовидными 
формами. Стволы этих растений несли очень 

маленькие более или менее далеко отставлен
ные друг от друга листовые подушки пятиуголь
ной, неправильно-округлой, широко- или по
перечно-эллиптической формы, расположенные 
перекрещивающимися спиральными рядами. 
Листовые подушки по всей периферии очень 
четко оконтурены весьма узким валиком. Выше и 
ниже подушки нередко замечаются небольшие, 
сходящие кверху и книзу на нет гладкие выпук
лости коры, которые многими исследователями 
принимаются за окончания листовой подушки 
(а настоящая подушка соответственно прини
мается за листовой рубец). Это объясняется тем, 
что поверхность коры у всех представителей 
семейства покрыта либо грубыми волнистыми 
или тонкими прерывающимися морщинками, 
либо тонкими, пересекающимися линиями, обра
зующими едва заметную для невооруженного 
глаза сеточку. Та и другая скульптура отсутст
вует на отмеченных выше выпуклостях; мор
щинки как бы обтекают их. В верхней части 
четко оконтуренной листовой подушки распо
ложено слабо выраженное возвышение округ
лой или эллиптической формы с одним точко-
видным рубчиком в центре, соответствующее 
месту прикрепления филлоида. Лигула и парих-
ны отсутствуют. Филлоиды шиловидные, тор
чащие, тонкие, иногда изогнутые. Спорангии 
эллипсоидальные, располагаются в пазухе не
измененных филлоидов. Два рода: Caenodendron 
и Pinakodendron. Н.— в. карбон. 

Caenodendron Z a l e s s k y , 1918. Тип ро
да — С. primaevum Zalessky, 1918; н. карбон, 
Экибастуз (С. Казахстан). В ископаемом состоя
нии известны лишь отпечатки коры. Древовид
ные плауновые, поверхность стволов которых 
несет очень маленькие (1—3,5 мм) и сильно при
поднятые листовые подушки почти округлого, 
округло-пятиугольного или поперечно-эллип
тического очертания; поверхность подушек 
слабовыпуклая. Верхний край подушки всегда 
закругленный, нижний — большей частью ши
рокотреугольный или округло-треугольный 
В верхней части подушки расположено более 
или менее четкое возвышение, широкопопереч
но-эллиптического или широкопоперечно-ром
бического контура с одним отчетливым круглым 
рубчиком в центре, соответствующим месту 
прикрепления филлоида; но это возвышение, 
в отличие от настоящего листового рубца лепи-
додендроновых, не имеет четких линейных гра
ниц. Поверхность коры между далеко отстав
ленными друг от друга листовыми подушками 
покрыта грубыми волнистыми продольными 
морщинками, как бы обтекающими листовые 
подушки. Эти морщинки соответствуют утол
щениям кутикулы коры (рис. 23; табл. XV, 
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фиг. 4). Три вида. Н. визе — намюр восточного 
склона Урала, Центр. Казахстана (Караганда, 
Экибастуз), В. Казахстана, намюр Кузбасса, 
Минусинской котловины. 

Pinakodendron W e i s s , 1893. Тип рода — 
P. musivum Weiss, 1893; вестфальский ярус, 
Германия. В испопаемом состоянии остатки ве
гетативных и спороносных побегов, отпечатки 
коры. Листовые подушки (многими исследова
телями принимаемые за листовые рубцы) очень 
маленькие, расположены в правильном шахмат
ном порядке, далеко отстоят друг от друга,; 
сильно приподняты в нижней части, которая 
отграничена узким валиком, округлые или ши
рокопоперечно-эллиптические. Кверху и кни
зу от каждой подушки протягиваются более 
или менее заметные выпуклости гладкой коры, 
постепенно сходящие на нет. Место прикрепле
ния филлоида в виде относительно крупного 
возвышения, концентрического к контурам по
душки, но слегка замещенного кверху и зани
мающего большую ее часть. В центре возвыше
ния один точковидный рубчик. Поверхность 
коры между листовыми подушками покрыта 
очень тонкими пересекающимися линейными 
морщинками, образующими едва заметную для 
невооруженного глаза сеточку (рис. 24). Фил
лоиды длинные, шиловидные. Спорангии в па
зухе или на адаксиальной стороне неизмененных 
филлоидов. Несколько видов. Н. в и з е — с р . 
карбон. Вестфал (свита Ср Донбасса, Караган
динского бассейна, ср. (?) карбон Тунгусского 
бассейна; вестфал Германии, Голландии, Бель
гии, Франции, Англии, 

Под названием Ptychodendron В. А. Хахлов 
(1940) обозначает отпечатки декортицирован-
ной поверхности стволов плауновидных из 
группы Caenodendraceae. На грубой морщини
стой коре Ptychodendron обозначаются удли
ненные очертания листовых подушек, располо
женных по спирали, с точечным рубчиком ли
стового следа в верхней части (табл. XV фиг. 3). 

Р о д ы , условно сближаемые с Lycopodiales 

Abacodendron R a d c z e n k o , 1956. Тип 
рода — A. lutuginii Radczenko, 1956; н. намюр 
(низы острогской свиты), Кузбасс. В ископае
мом состоянии известны участки стволов, отпе
чатки коры и филлоидов. Древовидные расте
ния. Поверхность стволов несет очень слабо 
приподнятые и поэтому иногда неясно оконту
ренные, совершенно плоские листовые подушки 
ромбического очертания, расположенные в пра
вильных вертикальных, горизонтальных и кру
то наклонных рядах. Подушки не соприкаса
ются, будучи отставленными друг от дру

га. Верхний край подушек закругленный, либо 
имеет очень узкую и неглубокую выемку, 
либо к нему подходит от листового рубца уз
кий и неглубокий желобок. Листовой рубец ок
руглый или овальный, расположен в неболь
шой вдавленности на поверхности подуш
ки, имеет один центральный рубчик. Следов 
парихн и лигулы нет. Филлоиды шило
видные сравнительно короткие, изогнутые 
кверху (рис. 25—27). Три вида. Визе — на
мюр Кузбасса, Минусинской котловины, 
Тувы. 

Lophoderma Z a l e s s k y , 1937. Тип рода— 
L. sibirica Zalessky, 1937; н. пермь (кемеровская 
подсвита), Кузбасс. В ископаемом состоянии 
известны отпечатки участков коры. Древовид
ные растения. Стволы, по :видимому, достигали 
значительных размеров. Поверхность стволов 
покрыта выпуклыми листовыми подушками по
перечно-ромбической или поперечно-овальной 
формы, тесно расположенными в спиральных 
рядах и часто имеющими несколько оттянутые 
боковые углы. Вдоль верхнего выпуклого края 
листовой подушки протягивается невысокое 
узкое, вытянутое поперек возвышение в виде 
уступа или гребня. В центре подушки располо
жен довольно крупный, с неотчетливыми гра
ницами округлый листовой рубец с одним со-
сочковидным рубчиком в центре. Иногда 
поверхность подушек покрыта серией продоль
ных морщинок (рис. 28). Два вида. Н. пермь 
Кузбасса (верхи верхнебалахонской свиты и 
кузнецкая свита). 

Micheevia Z a l e s s k y , 1930. Тип рода — 
М. uralica Zalessky, 1930; н. визе, восточный 
склон Урала. В ископаемом состоянии изве
стны отпечатки коры. Поверхность стволов по
крыта косыми рядами очень мелких, сильно 
сближенных, соприкасающихся, совершенно 
плоских, почти не выступающих листовых по
душек с заметно оттянутым и слегка изогнутым 
вбок нижним концом и более коротким, иногда 
закругленным верхним. Листовой рубец ок
ругленно-ромбического или широко-овального 
очертания, расположен в верхней части подуш
ки, слабо приподнят, несет в центре округлый 
рубчик от выхода сосудистого пучка. Продоль
ный киль отсутствует. Филлоиды и споронос
ные органы неизвестны (табл. XV, фиг. 5). 
Три вида. Н. карбон — визе восточного склона 
Урала, Воронежской обл., Джунгарского Ала
тау, Гиссарского хребта. 

Следует отметить, что p. Micheevia рассматри
вается как сборный, так как некоторые отне
сенные к нему формы принадлежат, как выяс
нено в последнее время, к другим родам: Mi
cheevia pulchella Zalessky — к p. Lepidodendrop-
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Рис. 25—30. 
25 — Abacodendron minutum Radczenko: участок облиственного побега; н. карбон, Минусинский бассейн (колл. 
Г. П. Радченко). 26 — Abacodendron minutum Radczenko: схематический рисунок участка коры, X 6; н. карбон 
(острогская свита), Кузбасс (колл. Г. П. Радченко). 27 — Abacodendron l u t u g i n i i Radczenko: отпечаток коры, 
ХЗ; н. карбон (острогская свита), Кузбасс (Радченко, 1956). 28— Lophoderma sibirica Zalessky, участок коры, Х2; 
пермь, верхне-балахонская свита, Кузбасс (Залесский, 1937). 29— Tundrodendron petschorense (Zalessky).Neuburg: участок 
отпечатка коры с листовыми рубцами я рубчиками выхода проводящих пучков,X 3; в. пермь, печорская свита, Печор
ский бассейн, правый берег р. Адзьвы (Нейбург, 1960). 30 — Tundrodendron petschorense (Zalessky) Neuburg: рельеф 

коры; в. пермь, печорская свита, Печорский бассейн, правый берег р. Адзьвы (Нейбург, 1960) 

sis, М. ritnnensis Zalessky — к особому, веро
ятно, новому роду. 

Tundrodendron N e u b u r g , 1960. Тип 
рода — Bothrodendron petschorense Zalessky, 
1927; пермь, Печорский бассейн. Древовидные 
растения. В ископаемом состоянии известны 
участки коры, каменные ядра. Кора тонко-про-
дольноморщинистая или почти гладкая. Листо
вые рубцы мелкие, округлые или поперечно-
овальные, слегка приподнятые в средней части; 
расположены непосредственно на коре, без ли
стовых подушек. В центре листового рубца на

ходится углубление, соответствующее рубчику 
выхода проводящего пучка, в котором иногда 
наблюдаются тонкий канальчик или ямка. Руб
чиков парихн и лигулы не установлено. Один 
вид (рис. 29, 30). В. пермь Печорского бассейна. 

Аналогичные морфолого-анатомические осо
бенности строения коры встречены у ряда гонд-
ванских лепидофитов, известных из пермских 
флор Африки, Индии, Австралии и Бразилии 
под родовым названием Lycopodiopsis Renault, 
вид L. pedroanus (Carruthers) Edwards (1952). 
В настоящее время нет достаточных оснований 
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решать, относятся ли отпечатки, описанные 
из Печорского бассейна (Тунгусская область), 
в качестве особого, самостоятельного рода 
Tundrodendron, к тому же роду, что и упомяну
тые гондванские формы (Lycopodiopsis), или же 
эти растения принадлежат разным, хотя и гене

тически близким родам. Значительная терри
ториальная разобщенность местообитаний этих 
растений заставляет, однако, считать более 
правильным рассмотрение их в качестве особых, 
самостоятельных, хотя, вероятно, и родствен
ных родов. 

ПОРЯДОК SELAGINELLALES. СЕЛАГИНЕЛЛЕВЫЕ 1 

Травянистые растения мелкие (до 5—10 см) 
или достаточно крупные (от 2—3 до 20 м длины), 
большей частью многолетние, разноспоровые. 
Стебли без признаков вторичного утолщения, 
лежачие, дорсовентральные или реже прямо
стоячие. Корни все придаточные. В основании 
филлоидов развивается язычок (лигула). Спо
рофиллоиды собраны в явные стробилы. Жен
ские и мужские заростки значительно разли
чаются по величине, сильно редуцированы, раз
виваются или начинают развиваться, не выходя 
из оболочки спорангия. 

Порядок заключает два семейства: вымер
шее — Miadesmiaceae, установленное с раннего 
карбона, и современное — Selaginellaceae, из
вестное тоже с раннего карбона до ныне. Споры 
изучены довольно подробно из сем. Selaginel
laceae. Н. карбон — ныне. 

СЕМЕЙСТВО MIADESMIACEAE HIRMER, 1927 

Включает единственный вымерший род Mia
desmia. 

Miadesmia B e r t r a n d , 1895. Тип рода — 
М. membranacea Bertrand, 1895; н. карбон, Анг
лия. В ископаемом состоянии известны вегета
тивные и репродуктивные органы:' стебель, 
филлоиды, спорангии, мега- и микроспоры. 
Мелкие нежные травянистые растения, по 
внешнему виду и внутреннему строению сход
ные с Selaginella. Стебель более или менее раз
ветвленный, филлоиды мелкие — длиной до 
2 мм, значительно расширенные у основания. 
В пазухах филлоидов развивается крупная ли
гула. Спорофиллоиды собраны в рыхлые стро
билы, размещены совместно или раздельно. Ми
кроспорофиллы напоминают стерильные фил
лоиды, развивают крупные микроспорангии с 
многочисленными микроспорами тетраэдриче-
ской формы. Мегаспорангии заключают только 
одну мегаспору, в которой развивается, не 
выходя из оболочки спорангия, женский гамето-
фит (заросток). Мегаспорангии покрыт оболоч
кой, представляющей видоизмененный споро-
филлоид с лопастями и нитевидными выроста-

1 Составлен М. О. Борсук при участии В. П. Влади
мирович (p. Selaginellites) и А. А. Любер(описание спор). 

ми. Морфология спор не изучалась. Мегаспора, 
по-видимому, обладала тонкой экзиной, какая 
наблюдается у Lepidocarpon (рис. 31). Один вид. 
Н. карбон Англии. 

СЕМЕЙСТВО SELAGINELLACEAE МЕТТ, 1856 

Травянистые разноспоровые растения, мор
фологически разнообразные — от нежных, мо
ховидных, ползучих, до лазящих, вьющихся 
и дерновинных. Стебли лежачие, большей частью 
дорсовентральные, с прямостоячими ветвями 
или реже прямостоячие. Ветвление стеблей 
дихотомическое. Филлоиды простые, мелкие, 
в виде круглых или овальных чешуек, с одним 
проводящим пучком, однородные или разли
чающиеся по форме, симметричные или асиммет
ричные. Расположены по спирали или у дорсо-
вентральных стеблей супротивно, чаще обычно 
в четырех продольных рядах. Устьица находят
ся на нижней стороне филлоидов, на верхней 
стороне у их основания развивается погружен
ный в ямочку язычок (лигула), малозаметный 
у взрослых филлоидов. У видов с лежачим или 
полулежачим стеблем имеются особые образо
вания — ризофоры — корневые подставки, 
представляющие безлистные ветви, возникаю
щие в местах ветвления побега, и растущие 
вниз, иногда попарно. Корни все придаточные, 
появляются на нижней стороне стебля или на 
верхушке ризофоров. 

Стебель селагинелл покрыт эпидермой, ли
шенной устьиц, за которой находится слой ме
ханических клеток, придающих прочность стеб
лю. Между корой и проводящими тканями стеб
ля находится ткань из удлиненных хлорофил-
лоносных клеток эндодермы (трабекулы) с боль
шими межклеточными воздухоносными прост
ранствами. Трабекулярная ткань подходит к 
основанию филлоида, где имеется особая груп
па рыхлосоединенных клеток, через которую 
воздух проникает в стебель. Такое устройство 
коры заменяет отсутствие устьиц в эпидерме 
стебля. Проводящая система селагинелл варь
ирует от простостелы до полициклической си-
фоностелы, иногда разделенной на меристелы. 
В ризоидах стела всегда цельная. Ксилема эк-
зархная, метаксилема обычно состоит из лест
ничных трахеид. 
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Спорофиллоиды малоотличимы от филлои
дов. Спорангии развиваются эвспорангиатно, 
имеют почковидное или обратнояйцевидное 
очертание и помещаются между язычком и ос
нованием спорофиллоида, прикрепляясь к 

Рис. 31—32. 
31"— Mia desmia membranacea Bertrand: реконструкция мегаспо-
рофилла, X 15; карбон, Англия (Бенсон, 1908). 32— Selaginellites 

gutbieri (Goeppert): 32а — побег с верхушечными стробилами, 
уменьшено; 326 — схема расположения филлоидов на побеге. 

X 2; в. карбон.'Саксония (Hirmer, 1927) 

нему короткой ножкой. Мега- и микроспорофил-
лоиды обычно'собраны в одном стробиле на кон
цах побегов, расположены по спирали. В ми
кроспорангиях селагинелл образуется большое 
количество мелких микроспор с трехлучевыми 
рубцами; в мегаспорангии в основном форми
руется одна мегаспора. Из микро- и мегаспор 
развиваются мужские и женские гаметофиты, 
из которых первые сильно редуцированы. Разви
тие мужского гаметофита происходит внутри 
нераскрывшегося микроспорангия. Зрелый га
метофит представляет собой микроспору с мас
сой двужгутиковых сперматозоидов. Женский 
гаметофит тоже начинает свое развитие из мега
споры, не выходя из спорангия и иногда дости
гая в нем стадии формирования архегония 
или даже вплоть до значительного развития 
зародыша. Оплодотворение и развитие зароды
ша происходит в раскрывшихся спорангиях, 
находящихся на растении или опавших на 
землю. 

Два рода: ископаемый — Selaginellites и сов
ременный — Selaginella. С н. карбона. 

Selaginellites Z е i 1 1 е г, 1906. Тип рода — 
Lycopodites suissei ZeiПег, 1900; в. карбон, 
Франция. В ископаемом состоянии известны 
побеги, стробилы, споры. Побеги узкие, длин
ные, дихотомически разветвленные, покрыты 
тесно расположенными филлоидами, различаю
щимися по величине и форме; нижние филлоиды 
сравнительно крупные, овально-ланцетные, 
слегка изогнутые, расположенные в два проти
вопоставленных ряда, верхние —- очень мел
кие, треугольной формы, плотно прижатые к 
стеблю. На внутренней стороне филлоидов и 
спорофиллоидов, у их основания, имеется 
язычок (лигула). Стробилы длинные, узкие, 
занимают конечное положение на побегах (рис. 
32). Остатки плауновых этого типа, находимые 
в более молодых отложениях, описываются под 
родовым названием Selaginella, что указывает 
на более тесную связь их с современным родом 
Selaginella. Среди изолированных ископаемых 
спор встречаются формы, напоминающие типы 
современных селагинелл, описываемые под 
современным родовым названием Selaginella. 
Споры с трехлучевой щелью диаметром 40—70 ц, 
треугольные или округлые. Экзина с перепон
чатой оторочкой, расположенной по экватору. 
Поверхность экзины гладкая, мелкозернистая, 
точечная, мелко- или крупнобугорчатая, иног
да с короткими или длинными выростами или 
шипами (рис. 33—41). До 20 видов. Н. кар
бон — в. мел. Юра Забайкалья, н. мел При
морья; карбон Германии, Бельгии, Англии, 
Франции, триас Гренландии, н. мел Англии, 
палеоцен Америки. 
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ПОРЯДОК LEPiDODENDRALES. ЛЕПИДОДЕНДРОВЫЕ 1 

Спорофиты большинства представителей по
рядка — крупные древовидные разноспоровые 
растения со способностью к вторичному утол
щению стебля и корней, реже (в более позд
нюю эпоху) — мелкие, редуцированные формы. 
Стебли с дихотомически разветвляющимся ос
нованием и дихотомирующей, реже неразвет-
вленной верхушкой. У редуцированных форм 
ветвление выражено неотчетливо или внешне 
почти не проявляется. 

Подземные дихотомические разветвления ос
нования стебля — ризофоры-стигмарии (Stigma-
ria) несут придаточные корни (аппендиксы), 
после отпадения которых на поверхности коры 
ризофоров остаются округлые рубчики (стиг
мы— табл. XVI, фиг. 3). Поверхность коры на 
стволе несет следы опавших филлоидов в виде 
листовых рубцов, сидящих на специальных об
разованиях коры, так называемых листовых 
подушках, или расположенных непосредствен
но на коре в строго определенном порядке. Фил
лоиды линейные, линейно-ланцетные, обычно 
относительно мелкие или значительно более 
крупные, снабжены у основания язычком. Спо
рофиллоиды собраны в стробилы. 

Порядок объединяет шесть семейств: Рге-
lepidodendraceae, Lepidodendraceae, Bothrodend-
гасеае, Sigillariaceae, Lepidocarpaceae, Pleu-
romeiaceae. 

Споры, достоверно принадлежащие семей
ствам Lepidodendraceae, Sigillariaceae, Both-
rodendraceae, Lepidocarpaceae, изучены очень 
слабо, большей частью из единичных изолиро
ванных спороношений. Несколько больший 
материал имеется по сем. Lepidodendraceae. 
Хорошо изучены споры Pleuromeiaceae, полу
ченные из мега- и микроспорангиев стробила 
Pleuromeia. 

СЕМЕЙСТВО PRELEPIDODENDRACEAE 
DANSE-CORSIN, 1958 

Растения древовидные с дихотомическим вет
влением спорофита. Листовые подушки отчет
ливые, удлиненные, симметричные, располо
жены горизонтальными или вертикальными 
рядами, равномерно выпуклые, лишены киля. 
Листовой рубец отчетливый, плоский, доволь
но крупный, округлого очертания, расположен 

1 Составлено Е. О. Новик при участии М. О. Борсук 
(характеристика порядка Lepidodendrales, а также 
роды Bergeria, Knorria, Belonophyllum, Lepidostrobo-
phyllum, Kazakhiodendron, Viatscheslavia, Rhizoden-
dron, дополнения (анатомия) к родам Lepidodendron, 
Sigillaria, сем. Lepidocarpaceae, Pleuromeiaceae), 
А. А. Любер (споры), Г. П. Радченко (сем. Prelepido-
dendraceae). 

в самой верхней части подушки, несет в центре 
один крупный рубчик от выхода сосудистого 
пучка в филлоид. Парихны отсутствуют. От
сутствие лигулы не доказано. От листового 
рубца книзу протягивается более или менее 
длинный невысокий валик, соответствующий 
месту прикрепления низбегающей основной 
части филлоидов. Последние были опадавшими, 
шиловидными, длинными. Спорангии, вероятно, 
характеризовались боковым расположением. 
Два рода: Рrelepidodendron и Siberiodendron. 
Н. карбон. 

Рrelepidodendron D a n s e - C o r s i n , 1958, 
s. lato. Тип рода — Lepidodendropsis cyclostig-
matoides Jongmans, Gothan, Darrah, 1937; н. кар
бон, CILIA. В ископаемом состоянии облиствен
ные стерильные ветви и фертильные отпечатки 
коры. Листовые подушки среднего размера, сим
метричные, расположены в пологих, спираль
ных, иногда почти правильных горизонтальных 
рядах, более или менее сближенные, четко 
ограниченные, в очертании от широколанцет
ных до удлиненно-обратнояйцевидных, иног
да почти прямоугольные, с широким закруг
ленным верхним и острым нижним концами. 
Смежные подушки не соединяются друг с дру
гом концами. В верхней, более приподнятой 
части подушки расположен отчетливый, плос
кий, круглый или широкоэллиптический листо
вой рубец. Центральный рубчик крупный, рез
ко выражен. Продольный валик разной длины, 
малоотчетливый (рис. 42, 43, 44). Филлоиды 
шиловидные, спорангии крупные. Пять 
видов. Н. карбон. Турне — визе Минусинской 
котловины, Рыбинской впадины, Тувы; н. кар
бон Монголии, шт. Пенсильвания (США). 

Siberiodendron R a d c z e n k o , 1955. Типо
вой вид — 5 . elongatum Radczenko, 1955; на
мюр (низы острогской свиты), Кузбасс. В иско
паемом состоянии известны отпечатки коры. 
Листовые подушки расположены в правиль
ных вертикальных и одновременно в спираль
ных рядах. Они гладкие, более или менее вы
пуклые, симметричные, в очертании от обратно-
яйцевидных до веретеновидных, с закруглен
ным верхним концом и длинным острым ниж
ним концом, постепенно сходящим на нет. 
В верхней, более приподнятой части подушки 
расположен плоский, крупный, круглый, слабо 
оконтуренный листовой рубец с одним резко 
выраженным рубчиком в центре. На некоторых 
остатках над верхним краем листовой подушки 
четко наблюдается довольно крупный бугорок, 
возможно, соответствующий месту прикрепле
ния утерянного спорангия (для лигулы он 
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Рис. 33—41. 
33 — Zonotriletes psilopterus Luber: спора, X 450; пермь, Тунгусский бассейн (колл. А. А. Любер). 3 4 — S e l a g i n e l l a 

arenicula Underw.: спора, X 450; соврем. (Nox, 1950). 35а , 356 — Selaginella semicordata Spring: споры, X 450; 
соврем. (Nox, 1950). 36 — Selaginella polystachya (Warb.) Hieron., X 450; соврем. (Nox, 1950). 37a, 376 — Selaginella 

stellate Spring: споры, X 450; соврем. (Nox, 1950). 38 — Selaginella pedata Klotzsch.: споры, X 450; соврем. (Nox, 
1950). 39a, 396 — Selaginella uncinata Spring.: споры, X 450; соврем. (Nox, 1950). 40 — Selaginella spanielema Alston: 

споры, X 450; соврем. (Nox, 1950). 41 — Selaginella brooksii Hieron: спора, X 450; соврем. (Nox, 1950) 

расположен слишком высоко над листовой 
подушкой). Два вида (рис. 45). Намюр (низы 
острогской свиты) Кузбасса. 

СЕМЕЙСТВО LEPIDODENDRACEAE ENDLICHER, 1836 

Мощные деревья до 30 м высоты и 2 м в попе
речнике у основания, дихотомически ветвящие
ся (рис. 47,48). Поверхность стволов и ветвей по
крыта правильными рядами спирально располо
женных листовых подушек от веретеновидного 
до ромбического и округлоэллиптического очер
тания, на которых прикреплялись филлоиды. 
Филлоиды простые, с язычком при основании, 
с одной жилкой, линейные до ланцетных, не
большие или мелкие, особенно на молодых побе
гах, но иногда достигающие в длину 0,5 м и бо
лее (рис. 49). Спорофиллоиды собраны в стро
билы. В окаменелых стволах лепидодендровых 
различают следующие зоны тканей в направ
лении к поверхности ствола: 1) центральная 
стела, содержащая проводящие элементы, у не
которых форм с сердцевиной (паренхимой) в 
центре; 2) зона вторичной древесины, образую

щая сплошной цилиндр; 3) кора, распадающая
ся на внутреннюю и внешнюю части; 4) внешняя 
субэпидермальная ткань и кожица. Семейство 
объединяет пять родов: Lepidodendron, Lepi-
dophloios, Pholidophloios, Kazakhiodendron, Via-
tscheslavia. Появившись в н. карбоне, предста
вители семейства достигли расцвета в ср. кар
боне и постепенно вымерли к н. перми. 

Lepidodendron S t ег n be г g, 1820. Тип рода 
L. dichotomum Sternberg, 1820; в. карбон, Чехо
словакия. В ископаемом состоянии встречаются 
отпечатки коры, различной степени сохранно
сти облиствленные ветви, спороносные шиш
ки, спорофиллоиды, споры, реже большие или 
не очень большие участки окаменелых стволов 
и корневой системы. Кора покрыта выпуклыми 
листовыми подушками ромбической или вере
тенообразной формы, соприкасающимися или 
отстоящими, расположенными по спирали, 
с оттянутыми и слегка загнутыми верхним и 
нижним концами, или концы подушек укоро
чены, незагнуты (табл. XV, фиг.6_и 8; табл. XVI, 
фиг. 1). Посредине или ближе к верхнему краю 
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Рис. 42—46. 
42 — Prelepidodendron v a r i u m Radczenko: отпечаток коры; н. карбон, Минусинская котловина (Радченко, 1960). 
43 — Prelepidodendron v a r i u m Radczenko: отпечаток коры; н. карбон, Минусинская котловина (колл. 
Г. П. Радченко). 44 — Prelepidodendron v a r i u m Radczenko: участок облиственного побега с вегетативными и 
спороносными филлоидами вверху; н. карбон, Минусинская котловина (колл. Г. П. Радченко). 45 — Siberio-

dendron elongatum Radczenko: участок коры, X 1,5; н. карбон (острогская свита), Кузбасс (Радченко, 
1955). 46— Lepidophyllum lanceolatum Lindley et Hutton; ср. карбон, Донбасс (Залесский, 1907) 

подушки (чаще в ее верхней трети) расположен 
листовой рубец —• место отпадения листа 
(рис. 50). Над листовым рубцом находится ма
ленький рубчик, соответствующий входу в языч
ковую камеру, язычку или лигуле. Листовой 
рубец несет на себе три рубчика: средний руб
чик листового следа, отмечающий точку выхода 
проводящего пучка из ствола или ветви в лист, 
и два боковых (парихны), представляющих точ
ки вступления в лист тяжей воздухоносной 
ткани — аэренхимы. Листовой рубец делит по
душку на две части: над рубцом расположено 
меньшее, верхнее поле подушки, под рубцом —• 
большее, нижнее, поле. На нижнем поле, не
посредственно под рубцом, находятся два руб
чика, представляющие выходы воздухоносной 
ткани непосредственно в воздухе (парихны). 
Верхнее и нижнее поля листовой подушки раз
делены на две половины более или менее ясно 
выраженным продольным ребром, или килем, 
несущим иногда поперечные морщинки. Прово
дящая система лепидодендронов протостеличе-
ская или чаще сифоностелическая, имелись и 

переходные формы от протостелы к сифоносте 
ле, отличающиеся смешанной сердцевиной 
стебля. У некоторых форм главный стебель был 
сифоностелический, а тонкие молодые побеги — 
протостелические. Молодые лепидодендроны об
ладали протостелой. Анатомическое строение 
стебля хорошо изучено у Lepidodendron vascu
lare Binney, отличающегося смешанной серд
цевиной (рис. 51). Сердцевина L, vasculare со
стояла из паренхимы и коротких трахеид. Кси
лема была экзархной. Трахеиды метаксилемы 
и вторичной ксилемы были длинные, с лестнич
ными, окаймленными порами. За цилиндром 
вторичной ксилемы следовал слой камбия, за 
которым находился луб (флоэма), окруженный 
перициклом. Кнаружи от него располагался 
слой первичной коры, имеющей сложное строе
ние и распадающейся на внутреннюю и внешнюю 
части с сильно вторично развитым слоем пери
дермы. Во внутренней коре брали начало ла
куны воздухоносной ткани, которая затем 
в виде паренхимных тяжей пронизывала весь 
слой коры. Проходя через внешнюю кору, 
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Рис. 47—49. 
47 — Lepidodendron acuminatum Goeppert: облиственные побеги; н. карбон, восточный склон Урала (Чиркова, 1937). 
48 — Lepidodendron: реконструкция1 дерева L . obovatum Sternberg со стробилами на концах тонких дихотомирующих 
побегов (Hirmer, 1927). 49 — схема строения листа Lepidodendron: кс — ксилема, фл — флоэма, в.т — воздухонос

ная ткань, ж . у — желобки с устьицами (Hirmer, 1927) 
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Рис. 50. Схема строения листовой подушки у 
лепидодендрона (Zimrnerrnann, 1930) 

(слева — продольный разрез, справа — вид прямо) 

паренхимные тяжи, дихотомически разветвляясь 
выходили наружу; одна пара сопровождала 
с обеих сторон проводящий пучок, входя 
совместно с ним в филлоид (парихны ли
стового рубца), вторая выходила непосредст
венно на поверхность подушки под листовым 
рубцом (нижние парихны). Во внешней части 
первичной коры были заложены элементы меха
нической ткани, придающей прочность стволу. 
Следующая за ней к периферии внутренняя 
часть перидермы, толстая, богатая склерен
химой, осуществляла опорные функции и была 
отделена от наружной тонким слоем феллогена. 
На наружной поверхности коры развивались 
листовые подушки. 

В развитии p. Lepidodendron, существовав
шего с н. карбона по н. пермь, различаются две 
стадии.В раннем карбоне (визе—низы ср. карбо
на) он был представлен секцией Volkmannianum, 
в которую объединены виды с более примитив
ным строением, сменяющиеся позже типичными 
каменноугольными лепидодендронами, объеди
ненными в секцию Obovatum. Описано свыше 
100 видов. 

Секция Volkmannianum N о v i k, 1952, Тип 
секции — Lepidodendron volkmannianum Stern
berg, 1825; н. карбон, Германия. Листовые по
душки то полукруглые, расширенные кверху 
и суженные книзу, со срезанными верхним иниж-

ним концами, расположенные скорее по верти
кали, чем по диагонали (табл. XV, фиг. 6), то 
удлиненно-веретенообразные с длиной, в 2 раза 
превышающей ширину, с верхним и нижним 
окончаниями, вытянутыми в острый кончик, 
но не соединяющимися, а только соприкасаю
щимися с соседними листовыми подушками; или 
удлиненно-веретенообразные с длиной, в 5— 
8 раз превышающей ширину,иособой неправиль
но-ромбической и округло-ромбической формой 
листового рубца. Около 15 видов. Н. карбон— 
низы ср. карбона. Визе — намюр Львовско-
Брестской впадины, Донбасса, Подмосковного 
бассейна, Мугоджар; н. карбон—• низы ср. кар
бона Евразии; каменноугольный известняк Анг
лии, кульм и низы продуктивного карбона 
Германии, Франции и М. Азии, н. карбон Че
хословакии (островские и вагштедские слои). 

Секция Obovatum N о v i k, 1952. Тип сек
ции — Lepidodendron obovatum Sternberg, 1820; 
в. карбон, Германия. Листовые подушки ром
бической или удлиненно-ромбической до ве
ретенообразной формы (табл. XV, фиг. 8; 
табл. XVI, фиг. 1), расположенные по парасти-
хам, с прилежащими, более или менее соединяю
щимися верхними и нижними концами соседних 
подушек, отогнутыми в противоположные сто
роны. Ближе к верхнему краю листовых поду
шек или посредине находится листовой рубец 
с ясно заметными тремя рубчиками. Выше и 
ниже листового рубца проходит киль, часто пе
ресеченный поперечными морщинкам". Около 
40 видов. Н. карбон — н. пермь. Визе — ср. 
карбон Львовско-Брестской впадины, карбон 
Донбасса, Ср. Поволжья, С. Кавказа, Казах
стана; вестфал Англии, Франции, Голландии. 
Германии, М. Азии; пенсильваниен С. Америки, 
карбон—н. пермь Китая (Кайпин). 

От степени сохранности ствола Lepidodendron 
до фоссилизации зависит та или иная морфоло
гия отпечатков поверхности коры, которые ус
ловно описываются под особыми родовыми наз
ваниями: Bergeria, Knorria, Aspidiaria. Особые 
родовые названия установлены также для ве
гетативных и спороносных филлоидов лепидо
дендронов: Lepidophyllum, Belonophyllum, Lepi-
dostrobophyllum и для стробилов — Lepidostrobus. 

Bergeria P r e s l , 1838. Тип рода—В. acuta 
Presl, 1838; карбон, Чехословакия (Богемия). 
Отпечатки стволов Lepidodendron, лишенных 
ткани кожицы до фоссилизации. На поверхно
сти отпечатка наблюдаются слабо отграничен
ные листовые подушки с рубцом листового 
следа, расположенным ниже, чем на соответст
венной подушке полностью сохранившейся 
коры растений (табл. XVI, фиг. 5). Карбон 
СССР, 3 . Европы, Китая, С. Америки. 
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Рис. 51—53. 
51—схематическийттоперечный разрез через ствол Lepidodendron 

vasculare Binney: с — сердцевина, мк—метаксилема, прк— проток-
силема, в. д — вторичная древесина, к — камбий, ф—флоэма, 
пц—перицикл, в. п. к—внутренняя первичная кора с эндодермой 
внутри, вн. п. к — внешняя первичная кора (просто заштри
хованная — паренхиматическая, накрест — механическая ткань), 
в. ч. п — внутренняя часть перидерма, фел — фелоген, вн. 
ч. п. — внешняя часть перидерма, нар — наружная часть пер
вичной коры с листовыми подушками (Hirmer, 1927). 52 — 
K n o r r i a sp.: состояние сохранения коры Lepidodendron (колл. 
Г. П. Радченко). 53 — отпечаток коры Lepidodendron с хоро
шо сохранившимися листовыми подушками (слева) и с декорти-
цированным участком типа сохранения A s p l d i a r i a (справа), пред
ставляющим более глубокую часть, обратную сторону внешней 

части коры; карбон, Германия (Potonie, 1905) 

Knorria S t e r n b e r g , 1825. Тип рода— 
К- imbricata Sternberg, 1825; карбон, Германия. 
Отпечатки или (чаще) каменные ядра стволов 
лепидофитов, потерявших до фоссилизации не 
только наружные ткани кожицы, но и более 
глубокие части коры. На отпечатках листовые 
подушки обычно совсем не видны, а сохраняются 
лишь листовые следы с парихнами, имеющие вид 
прямых выпуклых, направленных вертикально 
валиков (рис. 52; табл. XVI, фиг. 4). Карбон 
СССР, 3 . Европы, Китая, С. Америки. 

Aspldiaria Р г е s 1, 1838. Тип рода — 
A. schlothetnina Presl, 1838; карбон, Чехослова
кия (Богемия). Отпечаток (слепок) обратной 
(внутренней) стороны поверхностных частей 

коры Lepidodendron (рис. 53), обнаруживающий 
более глубокие части коры, чем Bergeria. 
Карбон Юга СССР, 3 . Европы, Китая, С. Аме
рики. 

Belonophyllum Z a l e s s k y , 1934, Тип ро
да — В. acriculum Zalessky, 1934; ср. карбон, 
С. Кавказ. Игольчатые жесткие узколинейные 
филлоиды Lepidodendron или Lepidophloios про
бегаются одной жилкой. На нижней поверхно
сти филлоидов вдоль киля, соответствующего 
жилке, с каждой стороны проходит желобок, 
в котором находились устьица; длина филлои
дов свыше 6 см, ширина 2 мм. Известен один 
сборный вид. Ср. карбон (московский ярус) 
С. Кавказа. 
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Lepidostrobophyllum H i г m e r, 1927. Тип 
рода — Lepidophyllum majus Brongniart, 1828; 
карбон, Англия. Изолированные спорофиллоиды 
линейно-ланцетные, у верхушки заостренные, с 
хорошо заметной средней жилкой. Основание 
клиновидное, снабжено срединной складкой. 
На верхней стороне основания спорофиллоидов^ 
находилось по одному спорангию. Могли при
надлежать как p. Lepidodendron, так и Lepido-
phloios (рис. 46; табл. XV, фиг. 7). Около 10 ви
дов. Н. — ср. карбон. Ср. карбон Донбасса; 
н. карбон Чехословакии (гульштинские сланцы 
ниже островских слоев), ср. карбон (вестфал) 
Франции, Бельгии, Голландии, Германии. 

Lepidostrobus B r o n g n i a r t , 1828. Тип 
рода — L. ornatus Brongniart, 1828; вестфал, 
Франция. Формальный род, охватываю
щий стробилы (спороносные шишки) лепи
додендронов. Стробилы цилиндрической фор
мы, продолговатого или яйцевидного очертания 
длиной до 25 см, шириной 2—5 см. Ось стро
била несет тесно сближенные между собой или 
более свободные спорофиллоиды, морфологи
чески отличающиеся от стерильных филлои
дов. Спорофиллоиды состоят из горизонтальной 
части, к которой прикреплялся сросшийся с 
нею по всей длине спорангий, и вертикально 
поднятой верхушки. Верхушки спорофиллои
дов, соприкасаясь между собой по краю стро
била, защищали находившиеся в нем споран
гии. Стробилы—как обоеполые, так и раздельно
полые. В обоеполых стробилах микроспоран
гии располагались в верхней части, микро
спорангии — в нижней. В микроспорангии 
развивалось большое количество мелких микро
спор (от 0,02 до 0,03 мм), в мегаспорангии — 
от 1 до 16 мегаспор (от 0,3 до 3 мм) (рис. 54; 
табл. XVI, фиг. 2). 

Для отдельных изолированных спорофил
лоидов и филлоидов Lepidodendron Броньяр 
(1828) установил название Lepidophyllum; 
позже Хирмер (Hirmer, 1927) описывает споро
филлоиды как Lepidostrobophyllum. Около 10 
видов. 

В настоящее время некоторые стробилы 
привязаны к определенным лепидодендронам, 
а именно: 

С т в о л 

Lepidodendron acuminatum (Goeppert) 
Zeiller 

Lepidodendron veilheimii Sternberg 
Lepidodendron aculeatum Sternberg 

П р и м е ч а н и е . Аналогичные или близкие изо
лированные споры, рассматриваемые как споры 
лепидодендронов, известны под названием Zonotriletes 

Мегаспоры, выделенные из шишек Lepi
dostrobus, — трехлучевые, диаметром 80—,120ц., 
Арея разрослась в виде вытянутого клюва с 
гладкой экзиной. Тело округлое или удлинен
ное (овальное). Экзина толстая, гладкая или с 
утолщениями при основании, неветвистыми ши
пами или редкими бугорками. Присутствие 
клювовидного выроста служит важным диагно
стическим признаком для мегаспор данного се
мейства (споры типа Lagenicula, рис. 55—56). 
Подобные мегаспоры найдены в изолированном 
состоянии. Микроспоры, извлеченные из стро
билов лепидодендроновых,— трехлучевые,диа
метром 20—35 р,. Очертания округло-треуголь
ные. Длина лучей почти равна радиусу тела. 
По экватору споры имеется узкая оторочка, 
несколько утолщенная по краю или в месте 
прикрепления к телу. Экзина от тонкой точеч
ной мелкозернистой до мелкобугорчатой и ши
поватой, реже почти гладкая (рис. 57). Н. и ср. 
карбон. Визе — намюр Львовской впадины, 
н.— ср. карбон Донбасса (С? — С?), н. кар
бон восточного склона Урала; вестфал 
Германии, Голландии, М.Азии, пенсильваниен 
С. Америки. 

Lepidophloios S t e r n b e r g , 1825. Тип рода— 
Lepidodendron laricinus Sternberg, 1820; в. кар
бон, Германия. В ископаемом состоянии встре
чаются отпечатки стволов и ветвей, носящих 
название галониальных. Характерным призна
ком коры p. Lepidophloios является строение 
листовых подушек ромбической формы, вытя
нутых в поперечном направлении. Листовой 
рубец ромбического очертания, поперечно вы
тянутый, с закругленными верхним и нижним 
углами и сильно заостренными боковыми уг
лами, находится в нижней части листовой по-'-
душки. Внутри листового рубца, как у Lepido
dendron, имеются три точковидных рубчика 
из них средний соответствует выходу листового 
следа, боковые — выходам парихн; над листо
вым рубцом заметна ямка лигулы. Филлоиды 
Lepidophloios иглообразные, узкие, ланцетные 
или удлиненно-ланцетные, пробегаются одной 
жилкой, напоминают филлоиды Lepidodendron. 
Анатомическое строение Lepidophloios анало
гично строению Lepidodendron. Галониальные 

С п о р о н о с н ы е ш и ш к и 

Lepidostrobus zalesskyi Tschirkova 

Lepidostrobus veltheimianus Sternberg 
Lepidostrobus variabilis Lindley et Hutton 

pusillus (Ibrahim) Waltz (рис. 576), Zonotriletes sub-
triqueartus Luber, Lycospora Potonie. 
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ветви были известны раньше вне связи со 
стволами Lepidophloios и описывались в каче
стве особого, самостоятельного рода Halonia 
(Lindley et Hutton, 1831—1837). Ветви иногда 
дихотомирующие, с ясно выступающими на по
верхности ромбическими поперечно вытянутыми 
бугорками, а также с бугорками* тесно распо
ложенными в спиральном порядке, вытянуты
ми сверху вниз. Назначение галониальных вет
вей неясно; возможно, на них сидели споронос
ные шишки, по-видимому, на опадавших вет
вях (рис. 58—61, табл. XVII, фиг. 1, 2). Около 
10 видов. Н. — ср. карбон. Намюр Львовской 
впадины, н.— ср. карбон Донбасса (свиты С? — 
Сд), Евразии, верхи ср. карбона С. Кавказа; 
н. карбон Англии, Германии, Чехословакии, 
вестфал Англии, Франции, Бельгии, Гол
ландии, Германии, Польши. 

Pholidophloios Z a l e s s k y , 1934. Тип рода — 
Ph. calmiusicus Zalessky, 1934; ср. карбон, 
Донбасс. В ископаемом состоянии известны 
остатки коры. Кора с ясно выступающими, рас
положенными по спирали (в парастихах) срав
нительно крупными листовыми подушками бо
лее или менее ромбического очертания. Верх
ние и нижние края подушек остроконечны; 
верхние слегка дугообразно изогнуты с заги
бом наружу, нижние, наоборот, образуют за
остренный угол с загибом внутрь; боковые углы 
подушек слегка закругленные. На выступаю
щей средней части подушки, ближе к нижнему 
углу, находится крупный вдавленный листовой 
рубец неправильно-ромбического очертания; 
верхний край его дугообразно закруглен, боко
вые углы округлены и направлены вниз; ниж
ние края аркообразно вогнуты, образуют оття
нутый нижний угол. В центре листового рубца 
находится только один крупный рубчик листо
вого следа треугольного или округлого очерта
ния. Над рубцом, на верхушке небольшой вы
пуклости листовой подушки, помещается круп
ное треугольное углубление — след от входа 
в язычковую камеру (лигула). Верхушка, на 
которой расположена лигула, ограничена тре
угольным вдавлением, за которым верхний край 
подушки приподнят в виде валика, с неясными 
продольными морщинками или иногда с корот
ким неотчетливым килем. Нижняя часть листо
вой подушки уплощенная, иногда покрытая 

Рис. 58. Lepidophloios laricinus Sternberg: реконструк
ция дерева (Залесский и Чиркова, 1938) 

продольными морщинками или струйчатая 
(рис. 62). Известен только один вид. Ср. 
карбон Донбасса (свита Cf). 

Р и с 54—57. 

54 — Lepidostrobus: схема строения гетероспоровой шишки Lepidodendron (с каждой стороны вверху по четыре микроспорангия, 
внизу — по два мегаспорангии, перед спорангием лигула) (Zimmermann; 1930). 55 — мегаспора Lagenicula horrida Zerndt. Х50; 
н. н ср. карбон, 3 . Европа (Potonie et Kremp, 1954). 56 — мегаспора Lagenicula sp., X 50; н. карбон, Казахстан (колл. 

А. А. Любер). 57 — микроспора LepidoZonotriletes p u s i l l u s (Ibr.), X 600; ср. карбон Донбасс (колл. А. А. Любер) 
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Рис. 59—63. 
59 —Lepidophloios l a r i c i n u s Sternberg: участок побега с галониальными рубцами, x '/i! ср- карбон, Донбасс 
(Залесский, 1907). 60— Lepidophloios l a r i c i n u s Sternberg: участок побега,Х2; ср. карбон (свита С^), Донбасс 
(Залесский и Чиркова, 1938). 61— Lepidophloios l a r i c i n u s Sternberg: участок побега: ср. карбон (свита С*), 
Донбасс (Залесский и Чиркова, 1938). 62— Pholidophloios calmiusicus Zalessky: участок коры; ср. карбон 
(свита Донбасс (Залесский и Чиркова, 1938). 63 — Kazakhiodendron karagandense Borsuk: участок коры; 

ср. карбон, Караганда (колл. М. О. Борсук) 

Kazakhiodendron B o r s u k , 1956. Тип 
рода — Kazakhiodendron karagandense Borsuk, 
1956; ср. карбон (вестфал), Карагандин
ский бассейн. В ископаемом состоянии из
вестна только кора, несущая листовые подушки. 
Кора морщинистая, с короткими извилистыми 
утолщениями кутикулы, сгущенными у листо
вых подушек. Листовые подушки мелкие — 
длиной 3—4 мм, шириной 2—3 мм, плоские; 
расположены в парастихах в шахматном поряд
ке, на значительном расстоянии друг от друга. 
Очертания подушек от эллиптического до ши
рокоэллиптического; верхний край округлен
ный, нижний — ширококлиновидный с едва 
приподнятым, оттянутым наподобие мысика 
кончиком. В верхней части подушки, ближе к 
ее середине, расположен листовой рубец седло
образного или близкого к треугольному очер
танию, занимающий всю ширину подушки. 
Над рубцом отчетливо выделяется лигулярная 

ямка; под рубцом, на нижнем noj.2 подушки, 
прослеживается короткий, слабый, не всегда от
четливо выраженный киль; на рубце следы про
водящего пучка и парихн неотчетливые или в 
основном не наблюдаются вовсе (рис. 63). Один 
вид. Ср. карбон (верхи карагандинской сви
ты) Карагандинского бассейна. 

Viatscheslavia Z a l e s s k y , 1936, emend. 
N e u b u r g , 1960. Тип рода—V. vorcutensis Za
lessky, 1936; н. пермь, Печорский бассейн (Вор-
кутское месторождение). В ископаемом состоя
нии известны участки побегов, отпечатки коры 
и филлоиды. Кора с небольшими, несколько вы
ступающими листовыми подушками, соприка
сающимися между собой или разделенными 
промежутками коры. Листовые подушки оваль-
норомбические, продольно-овальные или округ
лые, с небольшой остроугольной выемкой по 
верхнему краю или без нее; разделены тонким 
поперечно извилистым гребешком на верхнее 
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Рис. 64—67. 
64 — Viatscheslavia vorcutensis Zalessky, emend. Neuburg: участок внутренней поверхности коры; н. 
пермь, воркутская серия, Печорский бассейн (Нейбург, 1960). 65 — Viatscheslavia vorcutensis Zalessky, 
emend. Neuburg: отпечаток отдельной листовой подушки, Х7; н. пермь, Печорский бассейн (Нейбург, 
1960). 66 — Viatscheslavia vorcutensis Zalessky, emend. Neuburg: н. пермь, Печорский бассейн (Ней
бург, 1960). 67 — Rhizodendron rossicum Zalessky: участок коры; и. пермь, Донбасс (Залесский, 1937) 

и нижнее поля. Нижнее поле более выпуклое, 
гладкое, верхнее немного покатое от гребешка 
вперед, с несколько оттянутыми вниз боковыми 
углами. Листовой рубец, округлый, поперечно-
овальный или сердцевидный, помещается в се
редине верхнего поля листовой подушки и слег
ка вдавлен в него; несет три рубчика; централь
ный — от выхода проводящего пучка и два бо
ковых — следы парихн. Над листовым рубцом 
помещается рубчик от входа в язычковую ка
меру (рис.64—66). Длинные линейные филлоиды, 
связываемые с видом Viatscheslavia vorcuten
sis Zalessky, рассматриваются в качестве осо
бого, формального рода Viatscheslaviophyllum 

Neuburg, 1960, тип рода — Viatscheslavio
phyllum vorcutense Neuburg, 1960. Пять видов. 
Пермь. Печорский бассейн (Воркутское место
рождение). 

Под родовыми названиями Knorriopsis и Tylo-
dendron М. Д . Залесский описал формы сохране
ния типа Knorria коры лепидофитов, вероятно, 
относящихся к p. Viatscheslavia (Залесский, 
Чиркова, 1937). 

Rhizodendron Z a l e s s k y , 1937. Тип рода— 
R. rossicum Zalessky, 1937; пермь, Донбасс. 
Субэпидермальное (типа Bergeria) состояние со
хранности коры древовидных лепидофитов, воз
можно, Viatscheslavia. Кора несет небольшие 
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возвышенности или бугорки, соответствующие 
листовым подушкам. Бугорки ромбического или 
обратнотреугольного очертания, расположены 
по спирали (в парастихах) сближенно между со
бой. В верхней части бугорки листовых поду
шек образуют крутое, срезанное вверху возвы
шение, на площадке которого расположен ли
стовой рубец округло пяти-шестиугольного 
очертания. На рубце наблюдаются рубчики от 
проводящего пучка и парихн. Верхняя часть 
подушки над листовым рубцом короткая, неот
четливая, нижняя, под рубцом, удлиненная, 
постепенно уплощающаяся, сливается с поверх
ностью коры, несет на себе киль, или гребешок. 
Кора между лодушками (бугорками) морщини
стая (рис. 67}. Два вида. Н. пермь Донбасса, 
н. — в. пермь Печорского бассейна. 

СЕМЕЙСТВО BOTHRODENDRACEAE POTONIE, 1899 

Древовидные, более или менее обильно вет
вящиеся растения с общей морфологией и ана
томией ствола, аналогичной типу Lepidodend
ron. Поверхность ствола гладкая, покрытая 
мелкими, спирально расположенными рубцами, 
сидящими непосредственно на коре, без листо
вых подушек. В. девон — н. ср. карбон. 

Bothrodendron L i n d l e y e t H u t t o n , 1833. 
Тип рода—В. punctatum Lindley et Hutton, 1883; 
карбон, Англия. В ископаемом состоянии извест
ны отпечатки коры стволов, облиственные вет
ви, спороносные шишки, споры. Кора глад
кая, покрытая мелкими, отстоящими, спираль
но расположенными листовыми рубцами округ
лой или поперечно-овальной формы. Над листо
выми рубцами находится рубчик от входа в 
язычковую камеру; внутри рубца три рубчика: 
средний — от выхода проводящего пучка из 
ствола или ветви в лист и два боковых, соответ
ствующих выходам тяжей воздухоносной тка
ни (парихны). Листовые рубцы рано сглажива
ются и на старых стволах малозаметны или поч
ти незаметны; кора у таких стволов имеет ша
греневую поверхность. На конечных молодых 
веточках листовые рубцы сближены между собой 
и сидят на приподнятых частях коры типа листо
вых подушек. Молодые дихотомирующие об
лиственные ветви Bothrodendron, морфологически 
почти неотличимые от побегов Lycopodites, (табл. 
XVII, фиг. 4), густо покрыты линейно-ланцет
ными однонервными филлоидами длиной около 
0,5 см, малостойкими, легко опадающими. Спо
роносные шишки известны под названием Во-
throstrobus (рис. 69; табл. XVII, фиг. 3). У Bo
throdendron на диаметрально противоположных 
сторонах ствола имелось по ряду больших оваль
ных рубцов (до 10см в диаметре). Известно около 

шести видов, из них вид Bothrodendron minu-
tilofium Bouley восстановлен почти полностью. 
Облиственные ветви известны под названием 
Lycopodites carbonaceus Feistm., спороносные 
шишки — Bothrostrobus olryi (Zeiller) Zalessky 
(рис. 68; табл. XVII, фиг. 3—6). Микроспоры 
неизвестны; мегаспоры, выделенные из стро
билов Bothrostrobus, трехлучевые, диаметром 
90—150 |л. Очертания спор округлые. Края ще
ли разверзания утолщены. Экзина толстая, глад
кая на площадях ареи, редко бугорчатая и ред
ко шиповатая на теле. Шипы вильчатые, длин
ные.. Иногда есть оторочка по экватору. Клюво
видный вырост на арее небольшой или его 
нет. Женский гаметофит формируется в мега
споре (рис. 70, 71), известной под названием Seto-
sisporites (Ibrahim). Ср. карбон (вестфал) 
Донбасса, С. Кавказа, Англии, Франции, 
Бельгии, Голландии, Германии. Изолированные 
споры указанного типа встречены в н. карбоне 
Подмосковного угольного бассейна, в карбоне 
Германии, Англии. 

СЕМЕЙСТВО SIGILLARIACEAE UNGER, 1842 

Древесные растения высотой до 30 м. Ствол 
прямой, у основания конически расширенный, 
дихотомически ветвящийся, имеет ризофо-
ры — стигмарии; верхушка ствола редко дихо-
томирующая, или неразветвленная. Верхуш
ка несет крупные филлоиды, расположенные 
непосредственно на коре, лишенной листовых 
подушек. Филлоиды оставляют после отпадения 
листовые рубцы со следами лигулы над ними. 
Один род Sigillaria с двумя подродами: Eusi-
gillaria и Subsigillaria (рис. 72). Н. карбон (на
мюр) — пермь. 

Sigillaria B r o n g n i a r t . 1822. Тип ро
да — 5 . scutellata Brongniart, 1822; карбон, 
Франция. В ископаемом состоянии известны от
печатки коры, стволов, листья, спороносные 
шишки, споры, корневая система (ризофоры). 
Кора гладкая или продольноребристая. Листовые 
рубцы шестиугольные, иногда более или менее 
округло-овальные с закругленными верхним и 
нижним углами и заостренными боковыми, рас
положены на небольших возвышениях верти
кальными рядами на продольных ребрах, раз
деляющих ствол, или непосредственно на глад
кой (неребристой) коре. Ряды листовых рубцов 
сближены между собой, иногда разделяясь меж
ду рубцами поперечными бороздками, или рас
положены на значительном расстоянии, череду
ясь в соседних рядах по спирали. Внутри 
листовых рубцов (рис. 80) три рубчика: сред
ний — от выхода проводящего пучка и два бо
ковых — от выходов воздухоносной ткани. 
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Рис. 68—71. 
68 — Bothrodendron minutifolium Boulay: реконструкция дерева; верхи ср. карбона, 3 . Европа 
(Hirmer, 1927). 69 — Bothrostrobus mundus Williamson: схема продольного разреза стробила Bothro

dendron: м—микроспорангий. М—мегаспорангии, увеличено; ср. карбон (Amberge, 1944). 70—мегаспора 
Bothrodendron: женский заросток, X 20; ср. карбон, Англия (Amberge, 1944). 71 — мегаспора 

Setosisporites h i r s u t u s Ibrahim: из шишки ботродендрона, X 50; н. и ср. карбон, 3 . Европа (Potonie 
et Kremp, 1954) 

Непосредственно над рубцом — отверстие 
язычковой камеры. Филлоиды крупные, ко
жистые, ланцетные, мечевидные, с одной 
простой, реже вильчатой жилкой и под
вернутыми краями. На нижней стороне пла
стинки протянуты два желобка с расположен

ными в них устьицами (рис. 73). Края желобка 
несли эпидермальные волоски, которые явля
лись, вероятно, дополнительным защитным при
способлением против испарения влаги. Анатоми
ческое строение ствола сигиллярий соответство
вало строению сифоностелического ствола лепи-
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Рис. 72—76. 
72 — Sigillaria elegans Brongniart; реконструкция; ср. карбон (Hirmer, 1927). 73 — Sigillaria brardii var. spinulosa 
Renault: схематический поперечный разрез листа; кс — метаксилема, пр — протоксилема, фл — флоэма, вт —возду
хоносная ткань, ж . у — желобки с устьицами (Hirmer, 1927). 74 — схема строения стелы Sigillaria: 74а — сифоностела; 
746 — эвстела: с.п — сердцевинная полость, пр — протоксилема, мкс — метаксилема, фл — флоэма, к — кора, 
сл— сердцевинные лучи (Hoffmann, 1934). 75 — поперечный разрез аппендикса Stigmaria ficoides Brongniart: пр — 
протоксилема, мкс — метаксилема, в. т — воздухоносная ткань, п. с — поверхность стигмарии (Amberge, 1944). 
76 — Sigillaria menardii Brongniart; поперечный разрез ствола: сп — сердцевинная полость, пр — протоксилема, 
вд — вторичная древесина, фл — флоэма, с. к — средняя кора (разрушена), п — перидерма, л. р — листовые рубцы, 

л. с — листовые следы; около У 3 нат. вел (Scott, 1920) 
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додендронов(рис.76). Ксилема экзархная, метак-
силема из лестничных трахеид, в большинстве 
случаев представляла собой непрерывный ци
линдр (рис. 74а), разделенный, однако, у неко
торых форм на отдельные пучки, давая уже тип 
эвстелы (рис. 746). Кнаружи от волнистой по
верхности протоксилемы был расположен тон
кий слой вторичной ксилемы. В мощной вто
рично развитой перидерме внешней части коры, 
как у лепидодендронов, заключались склерен-
химные клетки, придававшие стволу прочность. 
Анатомическое строение ризофор (стигмарий) 
было несколько отличным. Придаточные корни 
возникали в зоне первичной ксилемы ризофо-
ров в виде сильного первичного пучка. Во 
внутренней полости аппендикса центральный 
проводящий пучок проходил, как в чехле, оста
ваясь соединенным с ним только узкой перемыч
кой ткани (рис. 75). 

Как и другие крупные древовидные расте
ния, сигиллярии в ископаемом состоянии обыч
но представлены не цельными деревьями, а их 
отдельными частями различной степени сохран
ности. Спороносные шишки сигиллярий извест
ны под названием Sigillariostrobus (табл. 
XVIII, фиг. 5). Корневые образования с дихо
томическим ветвлением (ризофоры) известны 
под названием Stigmaria (табл. XVI, фиг. 3), 
листья—Sigillariophyllum, поверхность ство
лов, лишенная внешнего слоя коры — Syrin
godendron. (рис. 8; табл. XVIII, фиг. 4). Ха
рактер листовых рубцов и тип расположе
ния их на коре легли в основу выделения в 
составе обширного и морфологически разно
образного рода Sigillaria двух подродов: 1) 
Eusigillaria с секциями Rhytidolepis и Favu-
laria и 2) Subsigillaria с секциями Leiodermaria 
и Clathraria. Микроспоры достоверно не изуче
ны. Мегаспоры, извлеченные из шишек Sigit-
lariostrobus, трехлучевые, диаметром 80—120 |л, 
очертанияих округлые, реже треугольные. Края 
щели разверзания слегка утолщенные, длиной 
около радиуса. Экзина на арее гладкая, на те
ле — бугорчатая или гладкая. По экватору 
иногда бывает оторочка из расщепляющихся 
волосков, у спор треугольного очертания име
ются выросты экзины на углах (рис. 77, 78). 
Мегаспоры такого типа были выделены из 
Sigillariostrobus cf. crepini и названы Triletes 
rugosus (Losse), а выделенные из Sigillariostro
bus feistmanteli — Triletes superbus Bartlett . 
Известны также аналогичные изолированные 
мегаспоры. Всех сигиллярий свыше 60 видов. 
Намюр — н. пермь. 

Подрод Eusigillaria W e i s s , 1887. Стебли и 
ветви ребристые, с прямыми или слегка волни
стыми ребрами, разделенными прямыми или из

вилистыми .бороздками. Листовые рубцы округ
лой, удлиненно-овальной или поперечно-вытя
нутой формы занимают всю ширину ребра или 
уже их, расположены вертикально на значи
тельном расстоянии друг от друга или сближен-
но между собой, чередуясь на соседних ребрах. 
Расположение листовых рубцов на ребрах, раз
деленных бороздками, способствовало обиль
ному испарению влаги; это свойство появилось 
у сигиллярий в связи с болотными условиями 
жизни. По характеру борозд, разделяющих 
ребра, а также по размерам,' форме и поло
жению рубца подрод отчетливо делится на две 
секции: Favularia и Rhytidolepis (рис. 79а, б). 
Намюр — поздний вестфал; расцвет в вест-
фале. 

Секция Favularia S t e r n b e r g , 1826, emend. 
N o v i k , 1952. Тип секции — F.obovata Stern
berg, 1826; ср. и в. карбон, Германия. Кора 
стеблей и ветвей с плоскими, гладкими, уз
кими ребрами, разделенными извилистыми бо
роздками. Листовые рубцы шестиугольные, за
нимают всю ширину ребер, почти соприкасаю
щиеся, чередующиеся на соседних ребрах с вы
ступающими острыми боковыми углами, что 
и вызывает зигзагообразность борозд (рис. 
79а, 80; табл. XVIII , фиг. 6). Несколько ви
дов. В. намюр — нижняя половина вестфала. 
Ср. карбон Донбасса (свиты Cl — С?); намюр— 
вестфал Германии, Англии, Франции, Бель
гии, С. Америки * 

Секция Rhytidolepis S t e r n b e r g , 1822, 
emend. Z e i l l e r , 1888. Тип секции — Sigillaria 
ocellata Sternberg, 1822; карбон, 3 . Европа. 
Ребра прямые или слегка волнистые, разделены 
прямыми или извилистыми бороздками. Листо
вые рубцы расположены на ребрах на значи
тельном расстоянии друг от друга, занимая по
ловину, две трети или всю ширину ребер; руб
цы, расположенные на соседних ребрах, чере
дующиеся. Поверхность ребер между листовыми 
рубцами гладкая или морщинистая. От боковых 
углов листового рубца часто спускаются мор
щинки, заметные до середины расстояния между 
листовыми рубцами. Иногда над листовым руб
цом наблюдается поперечная прямая или слег
ка изогнутая складка (табл. XVII, фиг. 7; табл. 
XVI11, фиг. 1—3; схема морфологии коры —рис. 
796). Около 50 видов. В. намюр — ср. карбон. 
Намюр — вестфал Львовско-Брестской впа
дины, Донбасса (свиты С\—Сг), Ср. Поволжья 
(тепловская свита), башкирский ярус С. Кав
каза; намюр Германии, Польши, вестфал Анг
лии, Франции, Бельгии, Голландии, Герма
нии, Польши, Чехословакии, М. Азии (бассейн 
Эрегли), С. Америки. 
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Подрод Subsigillaria W e i s s , 1893, emend. 
Novik, 1952. Ствол гладкий, без ребер. Листовые 
рубцы ромбической формы с шириной, несколько 
превышающей высоту, сближенные между собой 
или удаленные друг от друга, расположенные 
по спирали (табл. XVIII фиг. 7). Около 15 видов. 
В. карбон — н. пермь. Две секции: Clathraria 
Leiodermaria (рис. 79в, г). 

Секция Clathraria B r o n g n i a r t , 1822, 
emend. Z e i 11 er , 1888. Тип секции—Clathraria 
brardii Brongniart, 1822; в. карбон, Франция. 
Кора гладкая, листовые подушки сильно сбли
женные, имеют вид рыбьей чешуи, с распо
ложенными один над другим листовыми руб
цами, шестигранными, разделенными продоль
ными зигзагообразными бороздками. Обеско-
ренный ствол продольноморщинистый, с ровной 
поверхностью, местами с едва проступающими 
контурами листовых рубцов (рис. 79в). Около 
шести видов. В. карбон — пермь. В. карбон (Сз) 
Донбасса; в. карбон (стефан) Франции, Гер
мании, бассейн Радниц (Югославия). 

Секция Leiodermaria G o l d e n b e r g , 
1855—1862, emend. Z e i l l e r , 1888. Тип секции 
Sigillaria lepidodendrifolia Brongniart, 1822; 
карбон, Франция. Кора гладкая, без ре
бер, с расположенными на ней по диагонали ли
стовыми рубцами шестиугольного очертания, 
сильно удаленными друг от друга. От нижнего 
угла листового рубца спускается вниз прямая, 
короткая бороздка (рис. 79г). Около семи ви
дов. В. карбон — пермь. В. карбон Донбас
са (Сз), С. Кавказа (С3); вестфал—стефан Фран
ции, в. карбон—н. пермь Германии. 

Syringodendron S t e r n b e r g , 1820.' Тип ро
да — 5 . alternans Sternberg, 1822; карбон, 
Германия, Обескоренные до фоссилизации ство
лы сигиллярий. Поверхность лишенной эпидер
мы коры продольноструйчатая от склеренхимных 
элементов коры. На стволах, наблюдаются па
рихны в виде двух вертикальных рубцов, сое
диненных посредине рубчиком листового следа. 
На старых стволах парихны достигают боль
ших размеров, при слиянии образуют один 

крупный рубец (высотой 18—20 мм, шириной 
15—16 мм) с точечной поверхностью. Рубцы со
седних рядов чередующиеся. В большинстве 
случаев обескоренные стволы описываются с 
теми сигилляриями, которым они принадлежат, 
однако известны экземпляры, не привязанные к 
соответствующим растениям и рассматривае
мые в таком случае как особые формы Syringo
dendron (рис. 81; табл. XVIII, фиг. 4). Три 
вида. Ср. карбон — пермь. Вестфал Донбасса 
(Сг — С,); вестфал Англии, н. пермь Герма
нии. 

Sigillariostrobus S c h i m p e r , 1870. Тип 
рода — S . tiegheimii Zeiller, 1884; вестфал, 
Франция. Спороносные шишки (стробилы) си
гиллярий. Стробилы цилиндрической формы, 
продолговатые, длиной 15—30 см, шириной 
2—4 см; состоят из оси с прикрепленными .к ней 
спорофиллоидами, мутовчатыми или располо
женными по спирали. Спорофиллоиды состоят из 
расширенной базальной части с прикрепленным 
к ней яйцевидным спорангием и из вертикаль
ной листовой пластинки с игловидным окон
чанием. Стробилы были прикреплены к ство
лу сигиллярий при помощи длинных череш
ков под их кроной. 10 видов, из них один — 
Sigillariostrobus tiegheimii Zeiller — связан с 
видом Sigillaria (Eusigillaria) scutellata 
Brongniart (табл. XVIII , фиг. 5). Ср. карбон— 
пермь. Ср. карбон Донбасса (Cjj); вестфал 
Франции, Канады, в. карбон—пермь Герма
нии. 

П р и м е ч а н и е . По данным Бохенского (Boche-
nski, 1939), стробилы некоторых сигиллярий возникали 
периодически на верхущке ствола по мере его 
роста, располагаясь вокруг него между филлоидами 
под кроной и были однополыми. 

Р о д , сближаемый с 
Sigillariaceae 

Heleniella Z a l e s s k y , 1930. Тип рода — Я . 
tschirkovaeana Zalessky, 1930; н. карбон. Дон
басс. Небольшие древовидные растения. В ис
копаемом состоянии известны отпечатки коры. 
Кора несет листовые рубцы, расположенные на 

Рис. 77—83. 
77 — мегаспора Triletes glabratus Zerndt: из шишки сигиллярий, X 50; н. и ср. карбон, 3 . Европа (Potonie et Kremp; 1954). 
78 —мегаспора Triletes mamillarius Bartlett: из шишки сигиллярий, х 50; н. и ср. карбон, 3 . Европа (Potonie et Kremp, 
1954). 79 —типы строения коры сигиллярий: подрод Eusigillaria; 79а — Favularia; 796 — Rhitidolepis; подрод — Subsigil

l a r i a ; 79в — Clathraria; 79г — Leiodermaria. 80 — S i g i l l a r i a elegans Sternberg: участок коры, X 4; ср. карбон, Германия 
(Hirmer, 1927). 81 — Syringodendron alternans Sternberg: отпечаток коры, ср. карбон (свита с|), Донбасс (Новик, 1952).— 82 — 
Lepidocarpon lomaxii Scott: схематическая реконструкция мегаспорофилла, X 25; и — интегум ент, см — стенка мегаспорангии, в. 
о. м — внешняя оболочка мегаспоры, пр — проталий (заросток) (Hirmer, 1927). 83 — мегаспора Cystosporites sp. из шишки 

Lepidocarpon, X» 50 (Potonie et Kremp, 1954) 
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продольных ребрах, которые разделены волни
стыми бороздками. Рубцы поперечно-ромбиче
ских очертаний с выемчатым верхним краем и 
заостренным нижним, чередующиеся между 
собой на смежных ребрах. В центре рубца — 
рубчик листового следа, сопровождающийся 
двумя боковыми рубцами парихн. М. Д. За
лесский склонен рассматривать род как родо-
начальную форму лепидодендроновых — си
гиллярий и лепидодендронов (табл. XIX, 
фиг. 1а, б). Несколько видов. Н. карбон 
Донбасса. 

СЕМЕЙСТВО LEPIDOCARPACEAE HIRMER, 1927 

Семейство с единственным родом Lepidocarpon, 
представляющим плауновидное растение с вы
сокой степенью развития мегаспоры. Вегетатив
ная структура Lepidocarpon напоминает тако
вую Lepidodendron. Один род. Карбон Европы и 
Америки. 

Lepidocarpon S c o t t , 1901. Тип рода — L. 
lomaxii Scott, 1901; (вестфал) Англия. В 
ископаемом состоянии известны только ре
продуктивные части. Мега- и микроспоро
филлы собраны в стробилы, похожие на стро
билы лепидодендронов. Мегаспорангйи прикреп
лены к верхней поверхности мегаспорофиллои-
дов, развивают тетраэду мегаспор, из которых 
лишь одна достигала полной зрелости. Мега
спора развивалась в женский гаметофит (в верх
ней части которого находились архегонии), за
полняя мегаспорангйи, но не выходя из его обо
лочки. Мегаспорангйи с гаметофитом окружен 
разросшимся основанием спорофиллоида, 
представляющим бокалообразное вместилище с 
узким щелевидным отверстием вверху, подоб
ное интегументу с микропиле у семенных расте
ний. Все это образование в биологическом от
ношении аналогично семязачатку голосеменных 
растений отпадало от несущего стробила как 
одно целое (рис. 82). Известно три вида. Карбон 
Англии и Америки. 

К семейству Lepidocarpaceae относятся 
микроспоры, аналогичные микроспорам Lepi
dodendraceae. Мегаспоры трехлучевые, сильно 
вытянутые вдоль полярной оси, диаметром до 
3 мм. Лучи щели разверзания очень корот
кие. Иногда арея в виде губчатой массы. 
Экзина очень тонкая, смятая складками. Спо
ры располагаются в тетраэдрах, причем большей 
частью развивается одна мегаспора. Известны 
под названием Cyclosporites (рис. 83). Изолиро
ванные мегаспоры получили наименование Cys-
tosporites Schopf. Вестфал Англии и Америки. 
Мегаспоры известны из н. и ср. карбона 3. Ев
ропы. 

Рис. 84. Pleuromeia sternbergii Corda: реконструк
ция целого растения (Magdefrau, 1931) 

СЕМЕЙСТВО PLEUROMEIACEAE POTONIE, 1904 

Семейство с единственным родом Pleuromeia. 
Небольшие прямые (неветвящиеся) древовидные 
растения со способностью к вторичному 
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утолщению стебля и другими характерными 
особенностями строения растений порядка Lepi-
podendrales. Один род. н. и ср. триас Евразии. 

Pleuromeia С о г d а, 1852, emend. Neuburg, 
1960. Тип рода— Sigillaria sternbergii Munster, 
1839; н. триас, Германия. Известны все части 
растения. Стебель прямой, постепенно сужаю
щийся кверху, до 1—2,1 м высоты и 10 см в по
перечнике. Основание стебля более или менее 
значительно расширенное, образует клубне
видный ризофор с четырьмя, реже шестью — 
восемью якоревидно загнутыми вверх массив
ными лопастями, или лопасти развиты значи
тельно меньше, выделяясь наподобие рожек. 
Поверхность лопастей густо покрыта следами 
опавших корешков (аппендиксов) эллиптиче
ских очертаний, от 4 до 1 мм в диаметре (рис. 
93), с несколько эксцентрически расположенным 
рубчиком проводящего пучка. Сами корешки 
сохраняются редко. Кора несет на гладкой по
верхности довольно крупные или значительно 
более мелкие листовые рубцы поперечно-эл
липтического очертания, пережатые в центре 
или с выемкой по верхнему краю. Рубцы рас
положены по спирали, пологой или более кру
той, сгущаясь от основания к верхушке и од
новременно уменьшаясь в размерах и изменяя 
свои очертания. 

Морфолого-анатомические особенности стро
ения листовых рубцов в настоящее время с 
полной достоверностью установлены только у 
P. rossica Neuburg (Нейбург, 1960). Рубцы 
поперечновытянутые, с контуром сечения че
чевицы, заостренными боковыми углами и вы* 
емкой посреди верхнего края. Выемка делит 
рубец на два симметричных поля неправиль
ного овально-треугольного контура, несущих в 
центре по одному поперечно-овальному руб
чику парихн. Под выемкой на рубце" обозна
чается полукруглое поле с тремя рубчиками, ве
роятно, соответствующее месту выхода листо
вого пучка. Над выемкой, на уровне верхнего 
края листового рубца, имеется округлый рубчик 

лигулы с точечным углублением в центре. В на
правлении к верхушке побега листовые рубцы 
P. rossica меняют свое очертание, приобретая 
форму двух сближенных основаниями равно
бедренных треугольников-. Филлоиды плевро-
мей относительно крупные — до 10 см длины 
и 1,5 см ширины, удлиненно ланцетные, с двой
ным проводящим пучком, располагаются в верх
ней части побега. Вверху стебель заканчивался 
эллипсоидальным или более укороченным 
яйцевидным плотными стробилом со спирально 
расположенными вокруг оси чешуевидными, 
овальными до округлых спорофиллоидами, 
плотно, черепитчато налегающими друг на дру
га (рис. 84). Спорангии крупные, лепешковид-
ные, различающиеся по" величине, располо
жены на верхней стороне спорофиллоидов в 
особых углублениях, занимая всю их цент
ральную часть (рис. 85). Стробилы, по-види
мому, у всех обоеполые; мегаспорангии круп
ные, располагались в нижней части шишки, 
микроспорангии — в верхней и были погру
жены в ткань спорофиллоида. Существующее 
представление об однополости стробилов Р. 
sternbergii и двудомности этого растения не 
было убедительно подтверждено фактическими 
материалами и, вероятно, ошибочно или, во 
всяком случае, нуждается в дополнительной про
верке. Мега- и микроспоры изучались из стро
билов P. rossica. Микроспоры заключены в 
скульптурный бугорчатый периспорий, сфе
роидальные несколько угловатые в очертаниях, 
с трехлучевой щелью разверзания. Размеры их 
в периспории 35—46ц.. Мегаспоры с трехлуче
вым рубцом; щели разверзания в очертании ок
руглые или округло-угловатые, поверхность 
мелкобугорчатая, почти гладкая. Размер зерен 
от 300 до 340(х, редко 415 р, (рис. 85—95). Три 
вида. Н. — ср. триас. Н. триас Русской плат
формы, Узбекистана, Южного Приморья, Рус
ского острова; н. триас Германии (ср. и в. 
пестрый песчаник), ср. триас Франции, Ис
пании. 

ПОРЯДОК ISOETALES. ПОЛУШНИКОВЫЕ 1 

Мелкие многолетние разноспоровые травя
нистые водные и прибрежноводные растения 
со способностью к вторичному утолщению. 
Стебель стробильного характера, образует 
уплощенный ризофор. Филлоиды язычковые. 
Порядок заключает одно семейство Isoeta-
сеае. 

Составлено М. О. Борсук. 

СЕМЕЙСТВО ISOETACEAE RICH, 1805 

В составе семейства четыре рода: вымершие 
Nathorstiana, Isoetopsis, Isoetites и современный 
Isoetes. Стебли укороченные до уплощенных, 
клубневидных, превращены в нижней части в 
ризофор, разделенный на лопасти, несущие длин
ные, дихотомирующие на концах корешки. 
У современных Isoetes ризофор разделен на две, 
реже на четыре лопасти широкими бороздами, 
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Рис. 85—95. 
85—каменное ядро спорангия Pleuromeia rossica Neuburg, обрамленное краем выступающего из-под него чешуевидного 
спорофиллоидах2; н. триас, Русская платформа (Нейбург, I960). 86—мегаспоры Pleuromeia rossica Neuburg: извлечен

ные нз мегаспорангяя, X 65; н. триас, Русская платформа (Нейбург, 1960). 87 — 89 —микроспоры Pleuromeia rosslca 

Neuburg, извлеченные из микроспорангия, Х500; н. триас,Русская платформа (Нейбург, 1 9 6 0 ) . 9 0 — P l e u r o m e i a sternbergil 

Corda: участок стробила с чешуевидными мегаспорофиллоидами; н. триас, юг Приморья (Криштофович, 1923). 91 — 
Pleuromeia sternbergil Corda: участок стебля с верхушечным стробилом ; н. триас, пестрый песчаник, Германия (Po
tonie, 1904); 92а — Pleuromeia sternbergil: отпечаток рубца на побеге, X 2,5; н. триас, пестрый песчаник, Германия 
(Potonie, 1904); 926 — Pleuromeia rossica Neuburg: изменение формы листовых рубцов по направлению к верхушке 
ствола, хЗ; н. триас, Русская платформа (Нейбург, 1960). 93 — Pleuromeia sternbergil Corda: основание ствола со стиг-
мариевидным разветвлением ризофора, несущего следы опавших корешков с рубцами опавших листьев на стволе, 
X */»: триас, Германия (Potonie, 1904). 94 — Pleuromeia oculina (Blankenhorn) Potonie: отпечаток коры: н. триас. 

Ср. Азия (Брик, 1936). 95 — Pleuromeia rossica Neuburg: обоеполый стробил с мумифицированными спорангиями; 
95а — мегаспорангйи; 956, 95в — микроспорангии 

на поверхности которых развиваются корни. 
Проводящая система имеет вид короткого двух-
четырехлопастного якоря, лопасти которого 
не соответствуют внешним лопастям ризофора, 

представляющим разросшуюся коровую ткань, 
а расположены внутри него, в области внешних 
борозд ризофора. Все филлоиды у представите
лей семейства развивают в основании споран-
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гии, являясь спорофиллоидами, и выполняют 
вместе с тем функции фотосинтеза; расположе
ны по спирали в виде розетки на верхушке по
бега. Внутри филлоида проходит проводящий 
пучок, сопровождающийся воздухоносными 
каналами, перегороженными поперечными стен
ками (рис. 103). 

Споры изучались детально у представителей 
p. Isoetes, для которого установлено до 40 видов 
микроспор, разделяемых Ноксом (Knox, 1950) 
на три группы: гладкие или зернистые, с сосоч
ками и с шипами. Микроспоры трехлучевые, 
реже, возможно, однолучевые (?) или смятые, 
с неразличимой щелью, очень мелкие, диамет
ром 15—20 ц. Форма тетраэдрическая и сфери
ческая, очертания треугольно-округлые, округ
лые и овальные (у смятых форм). Край экзины 
лучей щели несколько приподнят. Экзина тон
кая, шиповатая, зернистая, с сосочками (рис.99). 
Мегаспоры трехлучевые, диаметром 100—150ц. 
Экзина толстая, с бугорками, шипами, гребен
чатыми выростами и сеткой. Н. мел.— ныне. 
Современный род Isoetes широко распростра
нен. 

Nathorstiana R i c h t e r , 1909. Тип рода— 
N. arborea Richter, 1909; н. мел, Саксо
ния. В ископаемом состоянии известны вегета
тивные и генеративные части растения. Расте
ние мелкое (до 12 см высоты), с укороченным, но 
все же развитым стеблем, покрытым рубцами от 
опавших филлоидов. Рубцы удлиненные, рас
положены густо по спирали, напоминая рубцы 
Isoetes. Филлоиды относительно крупные, уд
линенно-линейные, с расширенным основанием, 
сосредоточены на верхушке побега; в пазухах 
расположены раздельно мега- и микроспоран
гии. Основание побега снабжено массивным 
лопастевидным корненосцем — ризофором, со 
слабовильчато раздвоенными лопастями. Из 
ризофора выходят многочисленные удлиненно-
линейные, иногда на концах дихотомирую-
щие корни. После отпадения их на поверхно
сти корненосца остаются мелкие кольцеобраз
ные рубчики. Два вида (рис. 96). Неоком 
Гарца. 

Isoetopsis S а р о г t а, 1888 (Isoetes Saporta, 
1894, Delgadopsis Saporta, 1894; Isoetites Seward, 
1910). Тип рода — Isoetopsis subafilla Saporta, 
1888; эоцен, Франция. В ископаемом состоянии 
известны вегетативные и репродуктивные части 
растений. Растение мелкое, сильно редуциро
ванное, вытянутого побега не имеет, снабжено 
клубневидными образованиями бочкообраз
ной формы или массивным донцем, покрытым 
множеством выходящих из него тонких корней, 
которые, опадая, оставляют на нем мелкие коль
цеобразные рубчики. Филлоиды, вероятно, 

ланцетные или сужающиеся, линейные, с рас
ширенным основанием, расположены по спи
рали на верхней поверхности клубневидного 
образования в виде густой розетки. Вегетатив
ные и спороносные филлоиды неразличимы. 
В основании спорофиллоидов помещаются мега-
и микроспорангии зернистой структуры, мало 
различающиеся по размерам, с большим коли
чеством спор. Вдоль средней линии филлоидов 
проходят два ряда воздухоносных полостей, соз
дающих плойчатостькрая. Сохранившиеся пол
ностью филлоиды не обнаружены (рис.97, 101, 
102). Известно два вида со значительным коли
чеством синонимов. Мел — третичные. В. мел 
северо-восточных частей СССР (у Заводоуков-
ска); н. мел Серкала (Португалия), эоцен Фран
ции. 

Isoetites B r o w n , 1939. Тип рода — Isoe
tites horridus (Dawson) Brown, 1939 (Carpoli-
thes horridus Dawson, 1883); палеоген, США. 
В ископаемом состоянии известны вегетативные 
и репродуктивные части растений. Растение мел
кое, редуцированное, с толстым укороченным 
или относительно вытянутым побегом, густо 
покрытым рубцами от опавших листьев. Из ос
нования стебля, снабженного донцем, выходят 
многочисленные тонкие корни. Филлоиды уз
кие, линейные, по краю перепончатые, с расши
ренным основанием, значительно сужающиеся 
при переходе в среднюю часть пластинки и 
резко остролопатчато расширенные у верхушки, 
располагаются густо по спирали, образуя ро
зетку. В пазухах филлоидов развиваются мега-
и микроспорангии. Вдоль средней линии фил
лоидов проходят два ряда воздухоносных по
лостей, создающих плойчатость края, которая 
на отпечатках листьев имеет вид зубчатости 
(рис.98, 100). Три вида. Н. мел—палеоген. В. 
мел бассейна р. Колымы; н. мел — палеоген 
С. Америки. 

Р о д ы плауновидных неустановленного 
систематического положения 1 

По поводу филогенетических связей приве
денных ниже родов у исследователей сущест
вуют различные, иногда противоречивые мне
ния. Поэтому в настоящем издании они не объ
единены в искусственные филогенетические 
группы, а рассмотрены в порядке хронологиче
ской последовательности появления и развития 
во флорах прошлого. 

1 Составили: А. Р. Ананьев (Archaeosigillaria, Le-
peocladus), М. О. Борсук (Porodendron), Е. О. Новик 
(Asolanus, Ulodendron), Г. П. Радченко (Cyclostigma, 
Protasolanus, Ursodendron), M. А. Сенкевич (Barran-
deina, Blassaria, Gilloaphyton, Leptophloeum), H. А. Шве
дов (Paichoia, Signacularia). 
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Рис. 96—103. 
96 — Nathorstiana arborea Richter: спорофит, около >/i нат. вел.; н. мел, Германия (Magdefrau, 
1932). 97 — Isoetopsis chojfatii Saporta: спорофиллоид с зернистым спорангием, ХЗ; н. мел, Португалия 
(Saporta, 1894). 98 — Isoetites onkilonicus Kryshtofovich: спорофиллоид со спорангием, X 2; в. мел, 
басе. р. Колымы (Криштофович, 1953). 99 — Isoetes sp.: микроспора, соврем., X 450 (Nox, 1950). 
100а — I s o e t i t e s serratus Brown, 1006—/. horridus (Daws.) Brown: схематическое строение листьев: 

в. мел, палеоген США (Brown, 1939). 101 — Isoetopsis chofjatii Saporta: клубневидное расширение 
побега с корнями и рубцами опавших корней,х2,5; н. мел, Португалия (Saporta, 1894). 102—То же, учас
ток спорофиллоида с воздухоносными полостями; н. мел, Португалия (Saporta, 1894). 103 — Isoetes 

lacustris Linne; современное растение 
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A rchaeosigillaria K i d s t o n , 1901. Тип рода 
— Sigillaria> uanuxemi Goeppert, 1852; в. де
вон, шт. Нью-Йорк. В ископаемом состо
янии известны отпечатки стеблей, облиствен
ные добеги, кора. Мелкие сигилляриеподоб-
ные растения, с дихотомически разветвленными 
побегами (толщиной до 2,5—3,0 см), довольно 
густо покрытые жесткими, короткими шиловид
ными филлоидами, иногда слегка серповидно 
изогнутыми. Чаще всего на отпечатках стволи-
ковсохраняютсятольконебольшиеоснования ли
стьев, тесно прилегающие друг к другу, распо
ложенные спирально по парастихам и вер
тикальными рядами и имеющие на юных по
бегах широковеретеновидную форму, а на ста
рых — гексагональную. В центре листовых 
оснований виден один рубчик или листовой 
след от проводящего пучка. Анатомическое 
строение и спороносные органы неизвестны 
(табл. XIX, фиг. 2—5). Четыре вида. Ср. де
вон—н. карбон. Ср. девон Минусинской кот
ловины, в. девон Казахстана; ср. девон шт. 
Нью-Йорк, 3 . Европы, н. карбон Англии, 
Шпицбергена. 

Barrandeina (Krejci)S t u г, 1881. Тип рода— 
Рrotolepidodendron duslianum Kjejci, 1881; 
ср. девон (живет), Богемия. В ископаемом 
состоянии "известны только участки побегов. 
Невысокие древовидные растения, в верхней 
части дихотомически ветвящиеся. Верхняя 
часть побега густо покрыта мелкими, уз
кими, простыми или вильчато разветвленными 
филлоидами; в нижней половине побега фил
лоиды предположительно вееровидные, с ди
хотомическим жилкованием, пальчато надре
занные, суженные в длинный, круглый, твер
дый черешок. Листовые рубцы длинные, 
низбегающие, слабовыпуклые, плотно при
мыкающие один к другому и чешуйчато накла
дывающиеся друг на друга, напоминая кнор-
риевидную стадию сохранения ликопсид, до 
20—40 мм длины и 2—9 мм ширины. Верхушка 
рубцов в нижней части побегов закруглена, 
в верхней части имеет пикообразную форму 
с тупым концом. Спороносные побеги, виль
чато разветвленные, расположены в верхней 
части растения, покрыты мелкими филлоида
ми, на внутренней стороне которых обнаруже
ны крупные спорангии удлиненно-овальной 
формы. От нижней части растения отходили 
многочисленные вильчато разделенные при
датки, условно относимые к корням. Анато
мическое строение неизвестно (рис. 104; табл. 
XIX, фиг. 6;. Четыре вида. Ср. девон Центр. 
Казахстана, Чехословакии, Норвегии, в. девон 
США. 

Blasaria Z a l e s s k y , 1934. Тип рода — Lep-
tophloeum sibiricum Kryshtofovich, 1927; ср. де
вон, 3 . Сибирь (у Копкоева улуса в Южно-Ми
нусинской впадине). В ископаемом состоянии 
известны участки побегов. Стебли прямые, до 
3,5 см ширины, вильчато разветвляющиеся, 
покрытые листовыми подушками, расположен
ными по спирали. На старых побегах подушки 
шестиугольного, на молодых — ромбического 
очертания; верхний угол шестиугольника зак
руглен, а нижний оттянут вниз. Подушки отде
лены друг от друга узкими промежутками коры 
в виде борозд шириной до 1,2 мм. Максималь
ная высота подушек 3,2 мм. Поверхность их 
разделена поперечным гребнем на две асиммет
ричные половины: верхняя половина уже и 
приподнята над нижней. На поперечном гребне, 
в центре подушки, находится пупковидный со
сочек, представляющий собой рубчик листо
вого следа — точку выхода проводящего пуч
ка из ствола или ветви в филлоид. Филлоиды 
и спороносные органы неизвестны (табл. XX, 
фиг. 5,6). Один вид. Ср. девон Казахстана, 
3 . Сибири. 

Gilboaphyton A r n o l d , 1937. Тип рода — 
G. goldringiae Arnold, 1937; ср.: девон, восточ
ная часть С. Америки. В ископаемом состоянии 
известны облиственные побеги, отпечатки коры 
и спорангии. Стебли тонкие (до 1,2 см), прямые 
или слегка изогнутые, дихотомически ветвя
щиеся, густо покрытые жесткими, короткими 
неопадающими филлоидами (0,4—0,5 см длины) 
шиловидной или копьевидной формы. При об
ламывании филлоидов на поверхности стебля 
остаются круглые выпуклости типа листовых 
рубцов, расположенные на тонких побегах — 
по крутым спиралям, а на толстых побегах — 
по вертикали. В центре листовых рубцов (круг
лых выпуклостей) наблюдается сосочковидный 
рубчик — точка выхода проводящего пучка из 
стебля в филлоид; Края филлоидов пильчато-
зубчатые; зубчики мелкие, по краю филлоида 
насчитывается три зубчика; тонкий проводящий 
пучок, идущий из стебля в филлоид, доходит до 
верхушки филлоида (табл. XIX, фиг. 7; табл. 
XX, фиг. 1). Один вид. Ср. девон Казахстана и 
восточной части С. Америки. 

Leptophloeum D a w s o n , 1862. Тип рода — 
L. rhombicum .Dawson, 1862; в. девон, Канада. 
В ископаемом состоянии известны участки по
бегов, достигающие 13 см ширины. Древовид
ные,' дихотомически ветвящиеся растения. 
Кора покрыта листовыми подушками, располо
женными по спирали, плоскими, или слегка вы
пуклыми, или слабовогнутыми, ромбического 
очертания, иногда незначительно вытянутыми 
в ширину, реже в высоту. У некоторых форм 
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Рис. 104—108. 
104 — Barrandeina d u s l i a n a (Krejci) Stun участок побега, X 5/6; ср. девон, Богемия (Krausel u. Weyland, 1933). 105 — Cycles: 

tigma kiltorkense Haughton: реконструкция спорофита; в. девон, Германия (Magdefrau, 1932). 106 — Protasolanus distans-

(Chachlov) Radczenko: участок побега; н. карбон, Минусинская котловина (колл. Г. П. Радченко). 107 — Ursodendron wijkianum 

(Неег) Radczenko: участок коры; медвежий ярус, Шпицберген (Nathorst, 1894). 108 — Ursodendron wijkianum (Heer) Radczenkr 
листовая подушка, X 5; медвежий ярус, Шпицберген. (Nathorst, 1894) 
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листовые подушки с закругленным нижним уг
лом, как бы чешуевидные. Подушки часто плотно 
примыкают друг к другу или разделены полос
ками коры, выступающими в виде закруглен
ных ребер или плоских промежутков до 1,2 мм 
ширины. Поверхность подушек гладкая, иног
да покрытая тонкими, вееровидно расходящи
мися морщинками. Листовой рубец выпуклый, 
овального или продолговато-овального очерта
ния, расположен в средней или в верхней 
половине поля подушки. Рубчик проводящего 
пучка маленький, продолговатый, помещается в 
центре листового рубца. Филлоиды тонкие, ли
нейные, с одной жилкой. Спорофиллоиды щи
товидные, Т-образной формы. Спорангии распо
ложены на их горизонтальной оси (табл. XX, 
фиг. 2 — 4). Три вида. В. девон — н. карбон. 
B. девон — этрень Казахстана, в. девон 
3 . Сибири, Нов. Земли; ср. — в. девон Шпиц
бергена, Канады, Китая, Австралии, этрень 
Австралии. 

Lepeocladus Z a l e s s k y , 1937. Тип рода — 
L. crassus Zalessky, 1937; низы в. девона, Урал. 
В ископаемом состоянии известны участки от
печатков коры (до 2,2 см ширины). Кора покры
та листовыми подушками, расположенными по 
спирали, ромбического очертания, вытянутыми 
в ширину. Подушки плоские или слабовыпук
лые, с закругленным верхним углом и менее за
кругленным нижним, плотно примыкают друг 
к другу; поверхность подушек гладкая. Листо
вой рубец округлого очертания, расположен 
в верхней половине поля подушки; детали 
его строения неясны. Филлоиды и споронос
ные органы неизвестны (табл. XX, фиг. 7). 
Один вид. Низы в. девона Урала (бассейн 
р. С. Сосьвы), в. девон Казахстана (с.-в. При
балхашье). 

Cyclostigma H a u g h t o n , 1860. Тип рода — 
C. kiltorkense Haughton, 1860; верхи фамена, 
Ю. Ирландия. В ископаемом состоянии извест
ны стерильные побеги, отпечатки участков ко
ры, стробилоиды, споры и ризоиды. Древовид
ные плауновидные, ветви которых дихотомиче
ски разветвляются через значительные интер
валы. Поверхность стволов несет спиральные 
ряды небольших, расставленных, никогда не 
соприкасающихся бугорков — листовых поду
шек, незначительно приподнятых, пенечкооб-
разных или конусовидных. Листовые подушки 
постоянно скошены вперед (кверху) и имеют 
как бы срезанную, уплощенную верхушку. 
Почти всю площадь последней занимает округ
лый плоский листовой рубец, несущий три руб
чика. Филлоиды шиловидные или овальные в 
сечении, обычно несколько серповидно изогну
тые кверху. Корневые образования в виде 

тонких стигмариеподобных, дихотомически раз
ветвляющихся ризофор, несущих на поверхно
сти беспорядочно расположенные небольшие 
округлые рубчики от опавших тонких аппен
диксов. Генеративные органы в виде верхушеч
ных (?) стробилОидов, образованных изогну
тыми, брактееподобными спорофиллоидами, в 
пазухе или на верхней стороне которых близ 
основания расположены спорангии, заключаю
щие споры двух типов (рис. 105; табл. XX, 
фиг. 9—11). До шести видов. В. девон — н. 
карбон. Турне Казахстана, Минусинской кот
ловины, Тувы, в. девон — н. турне о-ва Мед
вежьего, Силезии, Гарца, Бельгии, Ирландии, 
Франции, США, Синайского п-ва, Китая. 

Ursodendron R a d c z e n k o , 1960. Тип ро
да — U. chacassicum Radczenko, 1960; тур
не, Минусинская котловина. В ископаемом со
стоянии известны вегетативные побеги с филлои
дами и отпечатками коры. Древовидные плауно
видные, спорофиты которых несли расположен
ные в спиральных рядах (парастихах) рас
ставленные, заметно приподнятые и четко 
оконтуренные короткие листовые подушки, 
сходящие на нет и теряющие свои . очертания 
в нижней части. Листовые подушки ромби
ческих, обратнояйцевидных, округлых или 
широкоэллиптических очертаний. В верхней 
приподнятой части подушек, на верхнем их кон
це, расположен в скошенном положении, бу
дучи несколько повернут кверху, небольшой 
листовой рубецпоперечно-овального, поперечно-
ромбического или почти серповидного очерта
ния, внутри которого расположены три рубчика. 
Следы лигулы отсутствуют. Филлоиды рас
ширенные в основании, на остальном протяже
нии округлые в сечении, длинные, серповидно 
изогнутые кверху. Спороносные органы неиз
вестны (рис. 107, 108). До семи видов. В. девон— 
н. карбон (визе). Фамен, турне и н. визе Мину
синской котловины, Рыбинской и Тувинской 
впадин, Казахстана; н. турне Китая, 3 . Монго
лии, о-ва Медвежьего, Шотландии, и. визе 
В. Германии. 

Porodendron Z a l e s s k y , 1909. Тип рода — 
Lepidodendron tenerrimum Auerbach et Traut-
schold, 1860; н. карбон, Подмосковный бассейн. 
Под этим названием обозначаются остатки ре
шетчатой кутикулы, предположительно при
надлежащей стволам Lepidodendron, Bothroden
dron, Cyclostigma, с округлыми отверстиями от 
мест расположения листовых бугорков. Не
сколько видов. Н . карбон. Турне — н. визе 
Подмосковного бассейна, восточного склона 
Урала. 

Protasotanus Н б г i с h, 1920. Тип рода — Р. 
wieprechtii Horich, 1920; н. карбон, Магдебург. 
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109 
Рис. 109—112. 

109 — Ulodendron majus Lindley et Hutton: реконструкция, в. карбон, 3 . Европа (Hirmer, 1927). 110 — Ulodendron 

majus Lindley et Hutton: участок коры с рубцом от опавшего спороносного побега, X 2/3, ср. карбон, свита С*, Дон
басс (Залесский и Чиркова, 1938). I l l — Paichoia tschernovii Zalessky: отпечаток участка коры; пермь, 
Пай-хой (Залесский, 1936). 112 — Signacularia notnsktl Zalessky: участок коры; пермь (казанский ярус), Урал 

(Залесский, 1937) 

В ископаемом состоянии известны облиствен
ные стерильные побеги и отпечатки участков 
коры. Стволы достигают крупных размеров, 
известны участки стволов длиной до 4 м при 
небольшой ' ширине — до 12 см. Поверхность 
стволов обычно продольно-, иногда грубомор-
щинистая или шагреневая, особенно на старых 
крупных стволах, несет более или менее отчет
ливые, удлиненные, обычно слабо оконтурен
ные возвышения, имеющие характер складок 
коры, но в действительности представляющие 
собой не полностью сформированные листовые 

подушки. Эти складки, большей частью значи
тельно отстоящие друг от друга, расположены 
в заметно наклоненных спиральных рядах и, 
кроме того, в почти вертикальных, точнее ска
зать, очень крутых спиральных рядах. Они 
имеют очертания от удлиненно-эллиптических 
до узковеретеновидных, почти линейных. Ли
стовой рубец относительно небольшой, распо
ложен ближе к верхнему концу складки, в очер
тании почковидный или ромбический, с зак
ругленным, обычно выемчатым, как у Sigillaria, 
верхним краем, с более или менее оттянутыми и 
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приостренными боковыми углами и выемчатым 
или, наоборот, коротко оттянутым в виде 
треугольного выступа нижним краем. Лигула 
отсутствует. Внутри рубца помещаются три 
рубчика: средний — крупный, сосочковидный, 
соответствующий выходу сосудистого пучка, и 
два боковых — небольших, точковидных, соот
ветствующих выходам небольших пучков аэ-
ренхимной ткани (парихны). Филлоиды длин
ные, прямые, тонкие, оттопыренные. Споро
носные образования неизвестны (рис. 106; 
табл. XX, фиг.-8, 12; табл. XXI,фиг. 1).До пяти 
видов. Н. карбон. Турне и визе Минусинской 
котловины, Тувы; н. карбон Монголии, Герма
нии, Синайского п-ва. 

Asolanus W o o d , 1860. Тип рода — А. сатр-
totaenia Wood, 1860; карбон, С. Америка. 
В ископаемом состоянии известны отпечатки 
коры. Ствол с гладкой поверхностью, покрыт 
косой штриховкой, расходящейся пучками от 
небольших листовых рубцов. Листовые рубцы 
расположены по спирали на значительном рас
стоянии между собой, чечевицеобразной формы, 
поперечно вытянутые, с острыми, несколько 
загнутыми вниз боковыми углами, с шириной, 
в полтора раза превосходящей высоту. Внутри 
листовых рубцов находится кольцевидный руб
чик, образовавшийся от слияния парихн и ок
ружающий выход листового следа. Рубчик ли
гулы отсутствует. Листовая подушка сохра
няется над листовым рубцом в виде узкого крае
вого возвышения, а также под листовым рубцом 
в виде небольшого треугольного возвышения. 
Филлоиды длинные, похожие на филлоиды си
гиллярий (табл. XXI, фиг. 4). Один вид. Ср. — 
в. карбон. Ср. карбон Донбасса (Cl—Сг), Ср. 
Поволжья (тепловская свита); вестфал Анг
лии, Бельгии, Голландии, верхняя половина 
продуктивного карбона и в. карбон Герма
нии, Мал. Азии (бассейн Эрегли), С. Америки, 
Канады (зона Ptychocarpus unitus, соответст
вующая вестфал у). 

Ulodendron L i n d l e y et H u t t o n , 1831. 
Тип рода — U. majus. Lindley et Hutton, 1831; 
вестфал, Англия. В ископаемом состоянии 
известны участки стволов, коры, филлоиды. 
Поверхность ствола и коротких ветвей по
крыта тесно расположенными, соприка
сающимися ромбическими листовыми рубцами 
(типа листовых подушек) одинаковой ширины 
и высоты или более широкими, которые служи
ли основанием для линейных или линейно-лан
цетных однонервных жестких и коротких или 
более удлинённых неопадающих филлоидов. 
Лигула и парихны отсутствуют. На диамет
рально противоположных сторонах ствола рас

положено по одному ряду больших округлых 
или эллиптических углублений (до 6—10 см в 
диаметре), соприкасающихся или несколько 
отстоящих. Углубления противоположных ря
дов чередуются. В центрах углублений распо
ложены крупные рубцы, соответствующие ме
стам прикрепления спороносных шишек, кото
рые, однако, неизвестны (рис. 109, ПО; табл. 
XXI , фиг. 2, 3). Три вида. Ср. карбон Донбасса 
(С! — Сг); вестфал Англии, Франции, Герма
нии. 

П р и м е ч а н и е р е д а к т о р а . Приведенные 
особенности морфологии листовых подушек (рубцов) 
Ulodendron в значительной степени соответствуют мор
фологии подушек представителей семейств Lepidoden-
dropsidaceae (родов Lepidodendropsis и Sublepididendron), 
что позволяет говорить о несомненных филогенетиче
ских связях, существующих между ними. На этом 
основании Данзе-Корсэн (Danse-Korsin, 1958.) пред
лагает объединить группу растений с указанными 
признаками в одно семейство Ulodendraceae. Г. П. Рад
ченко отмечает, однако, принципиальное различие 
между этими растениями, которое заключается в от
сутствии на рубцах Ulodendron продольного валика 
(следа) от прикрепления неопадающих филлои
дов, известного у представителей Lepidodendropsida-
сеае. 

Paichoia Z a l e s s k y , 1936. Тип рода 
P. tschernovii Zalessky, 1936; пермь, Пай-хой (Пе
чорский бассейн). В ископаемом состоянии из
вестны отпечатки коры. Кора с небольшими сбли
женными или соприкасающимися выдающимися 
листовыми подушками, пяти- или шестигран
ными, более или менее изометрическими, распо
ложенными спирально. Листовые рубцы . не
сколько смещены к верхнему краю подушек и 
имеют близкие к ним очертания. Точковидный 
рубчик от листового следа расположен вблизи 
верхнего, края листового рубца. Рубчиков от 
парихн и язычковой камеры не наблюдалось 
(рис. 111). Один вид. В. пермь Пай-хоя (Печор
ский бассейн). . 

Signacularia Z a l e s s k y , 1929. Тип ро
д а — 5 . noinskii Zalessky, 1929; в. пермь (казан
ский ярус), Урал. В ископаемом состоянии из
вестны отпечатки коры. Кора с небольшими сбли
женными плоскими или слабо выдающимися по
перечно-вытянутыми ромбовидными листовыми 
подушками. Листовые рубцы поперечно-оваль
ные, несколько смещенные к верхнему краю 
подушек, снабжены точковидным рубчиком от 
выхода проводящего пучка (рис. 112). Нес
колько видов. В- пермь. Казанский ярус 
Урала. 

П р и м е ч а н и е . Близкое морфрлогическое^сход-
ство остатков плауновидных, отнесенных к этому роду, 
с отпечатками некоторых форм сохранения Viatsche
slavia позволяет высказать предположение о возмож
ной принадлежности их к Viatscheslavia. 
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Вне СССР: Lepidosigillaria Krausel et Weyland, 
1949; Archaeosigillariopsis Gothan, 1928; Ompha-
lophloios White, 1899; Phialophloios Horich, 1915; 
Thaumosiodendron Bureay, 1905; Maroesia Jong-
mans et Gothan, 1935. Последний род ошибочно 
указывался из СССР (Ср. Азия). 

Известны также стробилы лепидофитов точ
но не установленного систематического поло
жения: Spencerites Scott, 1897; Mazocarpon Ben
son, 1918; Mazostrobus Watson, 1909; Lycostro-
bus Nathorst, 1908. 
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Т И П A R T H R O P S I D A ( S P H E N O P S I D A ) 

Ч Л Е Н И С Т О С Т Е Б Е Л Ь Н Ы Е 

ОБЩАЯ ЧАСТЬ1 

История изучения 

Первые научные сведения о современных 
членистостебельных растениях восходят к из
вестному труду Линнея «Species plantarurro. 
1753 г. Линней установил на современных хво
щах p. Equisetum, который он поместил вместе 
с некоторыми другими «папоротникообразными» 
формами (Isoetes и др.) в порядок Filices 24-го 
класса отдела тайнобрачных своей системы. 

Первые описания и изображения ископаемых 
остатков членистостебельных относятся также 
к XVIII в. Насколько можно судить по изображе
ниям этих остатков в наиболее ранних палеобо
танических работах — Фолькмана (Volkmann, 
1720), Шёйхцера (Scheuchzer, 1723), Вальха 
(Walch, 1771) и др., — все указанные остатки 
членистостебельных принадлежат палеозойским 
древовидным членистостебельным, т. е. к калами
там, Очевидно, это объясняется тем, что пер
вые находки растительных остатков в 3 . Евро
пе были приурочены к районам разработки уголь
ных залежей, которые связаны там преимущест
венно с палеозойскими отложениями. 

Первоначально остатки крупных членистых 
стеблей каламитов сравнивали со стеблями трост
ника. Суков (Suckow, 1784) первый сопоставил 
их с современными хвощами; однако, желая от
разить привычное для того времени представле
ние об этих остатках, он сохранил для них на
звание Catamites (calamus по-лат.— тростник), 
которое затем прочно закрепилось за ними. 

Остатки членистостебельных из мезозойских 
отложений, по-видимому, стали известны зна
чительно позже. Их первые весьма немного-

1 Сбставил Г. П. Радченко. 

численные описания встречаются лишь в моно
графиях, относящихся к первой четверти XIX в. 
Частично это можно объяснить тем, что в мезо
зойских и кайнозойских отложениях остатки 
этих растений вообще встречаются значительно 
реже, чем в палеозойских осадках. 

Первое систематическое научное описание ос
татков растений, в том числе членистостебель
ных, с применением бинарной номенклатуры 
было дано в работах Шлотгейма (Schlotheim, 
1804), Штернберга (Sternberg, 1820—1838) и 
Броньяра (Brongniart, 1822, 1828, 1828—1837). 
Особенно большое значение имеют работы по
следнего автора, который провел широкое срав
нение вымерших форм растений с современными 
и первый применил к ним распространенную в то 
время ботаническую классификацию. 

Броньяр использовал родовое название Equi
setum Linne для остатков хвощевидных с со
хранившимися на узлах сращенными листьями; 
большая часть этих остатков, как выяснилось 
позднее, действительно принадлежит древним 
хвощам. К тем же хвощевым, к сем. Equisetaceae, 
Броньяр причислил и Catamites, пойдя в этом 
отношении значительно дальше Сукова. Об
лиственные побеги каламитовых он предложил 
обозначать родовым названием Asterophyllites 
(Brongniart, 1822), рассматривая их как остат
ки особых форм, а не как части тех же калами
тов. Им же был установлен на остатках из мезо
зойских отложений Австралии своеобразный род 
Phyllotheca и дано первое описание клинолистов, 
для которых им тогда же было предложено на
звание Sphenophyllum. 

Одновременно с Броньяром много различных 
форм членистостебельных описал Штернберг 
(Sternberg, 1820—1838). Он предложил ряд назва-
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ний для обозначения различных состояний сохран
ности облиственных побегов каламитов (Annula-
ria, Bornia, Schlotheimia, Bechera), но из них 
удержалось в науке только одно название — 
Annularia, так как все остальные, как выясни
лось позднее, охватывают весьма различные фор
мы. Штернберг первым описал остатки споро-
ношений каламитов под названиями Bruckman-
nia, Huttonia и Volkmannia, хотя, очевидно, сам 
он не вполне ясно представлял себе истинную 
природу этих образований, так как под теми 
же названиями привел остатки вегетативных 
побегов некоторых каламитов, относимых те
перь к Asterophyllites. 

Не решаясь, по-видимому, признать родового 
тождества вымерших хвощевидных и современ
ных хвощей, Штернберг счел более правильным 
выделить первые в особый род Equisetites. Та
ким образом, в палеоботаническую литературу 
почти одновременно было введено для сходных 
форм два разных названия. Вследствие того, что 
ни Броньяр, ни Штернберг не дали исчерпыва
ющих точных указаний к каким остаткам сле
дует применять предложенные ими родовые на
звания, палеоботаники вплоть до начала XX в. 
одинаково часто употребляли оба эти названия, 
притом в достаточной степени произвольно. 
Одни предпочитали родовое название Equisetum, 
другие — Equisetites; и то и другое использо
валось для обозначения остатков различных ча
стей самых разнообразных членистостебельных, 
в том числе и палеозойских каламитов (Stern
berg, 1820—1838; Unger, 1850; Geinitz, 1855; 
Эйхвальд, 1865 и др.). Забегая несколько впе
ред, следует указать, что с конца XIX в. стало 
общепринятым обозначать родовым названием 
EquisetitesraKue остатки из палеозойских отложе
ний, которые морфологически более всего сходны 
с ныне живущими хвощами. Такие же остатки 
из кайнозойских отложений обычно относят 
теперь к p. Equisetum. Последние в большинстве 
случаев представляют травянистыеформы, у мно
гих из которых обнаружены также весьма ха
рактерные для современных хвощей корневые 
клубеньки. 

Впервые остатки весьма своеобразного чле-
нистостебельного растения, очень мало похожего 
на хвощи, описали из триасовых отложений в 
Вогезах Шимпер и Мужо (Schimper et Mougeot, 
1844), установившие на его основе новый род 
Schizoneura. Авторы не допускали и мысли о том, 
что это растение относится к хвощевидным; 
основываясь на своем предположении, что ли
стья у него при жизни были широкими, много
нервными и расщеплялись вдоль толстых жи
лок лишь при захоронении, они поместили его 
среди однодольных. Характерно, что еще раньше 
Броньяр (Brongniart, 1828—1877) отпечатки от

дельных листьев Schizoneura сравнивал с листь
ями современной Convallaria из однодольных 
и описал их поэтому под названием Convallari-
tes. 

Верные представления о родстве каламитов 
и клинолистов с хвощами, завоевавшие в пер
вой половине XIX в. почти общее признание, 
неожиданно вновь подверглись сомнению в по
следней крупной монографии Броньяра (Bron
gniart, 1849). Этот ученый исследовал мине
рализованные остатки стволов каламитов с со
хранившимся внутренним строением и впервые 
установил, что стволы их обладали способностью 
к вторичному росту в толщину. Обнаружение 
в стволах каламитов вторичных тканей, подоб
ных тем, какие наблюдаются у голосеменных, 
представлялось Броньяру настолько удивитель
ным, что он отказался от своего прежнего мне
ния о родстве этих растений с хвощами, и пред
почел отнести их к голосеменным, выделив в 
особое семейство Asterophyllaceae. Остатки стеб
лей Catamites с сохранившимися признаками 
внутреннего строения Броньяр выделил в особый 
род Calamodendron и в свете новых своих пред
ставлений о каламитах был склонен вообще от
казаться от родового названия Catamites. 

В сем. Asterophyllaceae Броньяр, кроме Cala
modendron, поместил Asterophyllites uVolkmannia, 
также роды Phyllotheca, Schizoneura и даже Sphe
nophyllum. К членистостебельным он счел воз
можным отнести только роды Equisetum и Equise
tites. 

Новые представления Броньяра были зна
чительным шагом назад не только в отношении 
познания общего систематического положения 
древних членистостебельных, но также и в от
ношении их классификации, поскольку он объ
единил в одном семействе весьма разнородные 
элементы. Это ясно представляли себе некото
рые исследователи того времени. Незадолго 
до выхода в свет работы Броньяра (Brongniart, 
1849) Эндлихер (Endlicher, 1840) выделил клино-
листы в особый класс Sphenophyllales, а кала
миты — в отдельный класс Calamariales, что, 
хотя и не было совершенно правильным, все 
же представляло значительный шаг вперед 
в познании палеозойских членистостебельных. 

Говоря о клинолистах, нельзя не упомянуть 
о почти забытой работе Ройла (Royle, 1839), 
в которой он впервые описал остатки сфенофил-
лов из нижнепермских отложений Гондваны, об
ратив внимание на некоторые характерные особен
ности этих растений. Ройл совершенно правиль
но отметил их морфологическое отличие от из
вестных тогда европейских (исключительно ка
менноугольных) форм p. Sphenophyllum. Это 
отличие выражается в том, что мутовки листьев 
у гондванских растений были не радиально, а 
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двусторонне-симметричными, будучи образова
ны тремя парами разных по размеру листьев. 
Ройл создал для них особый род Trizygia, ко
торый признавался и Фейстмантелем (Feistman-
tel, 1881). К сожалению, позднее, после Цейлера 
(Zeiller, 1891), характерные признаки p. Trizy
gia были признаны всеми исследователями не
существенными, и он был включен в объем р. 
Sphenophyllum. Никто не обратил внимания на 
то, что признаками Trizygia характеризуются 
только (и почти все) позднекаменноугольные и 
пермские виды клинолистов. 

Во второй половине XIX в. основное вни
мание палеоботаников, занимавшихся исследо
ванием членистостебельных, привлекали остат
ки каламитов и сфенофиллов, особенно широко 
представленные в палеозойских отложениях Ев
ропы и США. Это время ознаменовалось накоп
лением большого фактического материала по 
названным группам, более углубленным его ис
следованием и первыми попытками системати
зации и классификации каламитовых. 

Шимпер (Schimper, 1862) первый обратил вни
мание на то, что остатки каламитовых из нижне
каменноугольных отложений отличаются от обыч
ных Catamites противопоставленными в смеж
ных междоузлиях (т. е. нечередующимися) 
ребрами, и на этом основании предложил вы
делять их в особый подрод Asterocalamites. Не
сколько позднее Штур (Stur, 1875) на более 
полно сохранившихся образцах из Силезии ус
тановил, что стебли типа Asterocalamites нес
ли тонкие, повторно вильчато разветвленные 
листья и характеризовались рыхлыми строби
лами, совершенно отличными от плотных колосо-
подобных стробилов Catamites и Sphenophyllum. 
Спорофиллы были расположены мутовками на 
междоузлиях совершенно не измененных вет
вей, несших в узлах обычные крупные, дихото
мически разветвленные листья. На этих остат
ках Штур установил новый род Archaeocalamites, 
пренебрегая ранее предложенным Шимпером на
званием Asterocalamites. Однако по предложению 
Зейлера в 1879 г. приоритет последнего был 
снова восстановлен, и в дальнейшем это назва
ние прочно закрепилось за подобными форма
ми, и лишь английские авторы (Кидстон, Скотт, 
Сьюорд) продолжали пользоваться названием Ar
chaeocalamites. 

Рено (Renault, 1888) и Зольмс—Лаубах (Solms-
Laubach, 1897) изучили внутреннее строение ство
лов Asterocalamites и установили, что оно от
личалось от строения стволов Catamites. Кси
лема у этих раннекаменноугольных растений 
была экзархной; иными словами, метаксилема 
была расположена вовнутрь от протоксилемы. 
Каринальные каналы, столь характерные для 
настоящих каламитов, у них еще отсутствовали. 

Рено (Renault, 1888) и Кидстон (Kidston, 
1883) установили, что спорофиллы Asterocala
mites были пельтатными. Последний, кроме 
того, высказал мнение, что стробилы этих ра
стений по всем своим признакам соответствуют 
тем изолированно встреченным образованиям, 
которые давно были описаны Петерсоном (Pater-
son, 1841) под названием Pothocites. С этого 
времени стало принятым обозначать генератив
ные органы Asterocalamites названием Pothocites, 
хотя между остатками, описанными Петерсо
ном и Шту'ром, и наблюдаются некоторые раз
личия. 

Первую сводку по каламитам дал Вейс 
(Weiss, 1876, 1884). Его работу можно рассмат
ривать как фундаментальный труд, посвящен
ный не только описанию, но также система
тизации и классификации различных форм ка
ламитов и каламитоподобных растений. Вейс 
разработал интересную классификацию ство
лов каламитов, основанную на их морфологи
ческих признаках (характере расположения 
ребер в смежных междоузлиях и рубцов от вет
вей на узлах стволов), соответственно с кото
рой он выделил в составе рода Catamites четыре 
подрода: Archaeocalamites, Stylocalamites, 
Eucalamites, Calamitina. Если не считать пер
вого из названных подродов, выделенного 
впоследствии в совершенно самостоятельный 
род и даже отдельное семейство, то три 
остальных подрода не потеряли своего значе
ния до настоящего времени, хотя и рассматри
ваются теперь как секции p. Catamites. 

Совершенно новую классификацию разработал 
Вейс для спороношений каламитов, используя 
результаты детальных исследований Шимпера 
(Schimper, 1869), Уильямсона (Williamson, 
1869), Кэрузерса (Carruthers, 1867), Рено (Re
nault , 1876) и своих собственных наблюдений. 
Взамен многочисленных формальных или сбор
ных родов, выделенных ранее, Вейс предложил 
различать следующие естественные типы или ро
ды, отличающиеся один от другого характером 
расположения спорангиофор, т. е. спорофиллов, 
и количеством спорангиев на них: Calamostachys, 
Palaeostachya, Volkmannia pseudo-sessilis, Hut-
tonia и Cingularia. Второй и последний роды 
были впервые выделены Вейсом. 

Кроме этих естественных типов спороношений, 
Вейс предлагал различать еще два формаль
ных рода: Macrostachia и Paracalamostachys. 
Разработанная им классификация споронос
ных органов каламитов получила общее приз
нание, и ею пользуются до сих пор. Вейс дал 
также несколько реконструкций для каламитов. 

Изучение палеозойских клинолистов во вто
рой половине XIX в. также сделало большие 
успехи. Рено (Renault, 1876), Зольмс-Лаубах 
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(Solms-Laubach, 1896) и Уильямсон (William
son, 1873; Williamson a. Scott, 1895) исследо
вали внутреннее строение стеблей и осей стро
билов различных Sphenophyllum, доказав, что 
в анатомическом отношении все они очень близ
ки друг к другу и вместе с тем достаточно 
специфичны. В отличие от древовидных калами
тов первичная древесина Sphenophyllum не 
имела центральной полости; ксилема у них 
была центрипетальной, т. е. развивалась сна
ружи вовнутрь и имела треугольную, редко 
шестиугольную форму в поперечном сечении. 

Спороносные органы клинолистов были пер
воначально описаны многими авторами под са
мыми различными родовыми названиями. Со 
временем, однако, многие палеоботаники на
чали . предпочитать родовое название Bowma-
nites (Binney, 1871), так как типичные формы 
этого рода характеризовались дихотомически 
разветвленными брактеями, похожими на веге
тативные листья Sphenophyllum. Когда же 
постепенно стало выясняться, что в р . Вошта-
nites включены и такие формы, которые не имеют 
ничего общего с клинолистами, а с другой сто
роны, значительное большинство спороноше-
ний может быть уже привязано к совершенно 
определенным видам клинолистов, стало об
щепринятым описывать их под соответствую
щими видовыми названиями p. Sphenophyllum. 
Позднее Сьюорд (Seward, 1898, 1910) предложил 
обозначать остатки изолированных спороноше-
ний клинолистов родовым названием Spheno-
phyllostachys. 

В самом конце XIX в. Скоттом (Scott, 1897) 
был открыт совершенно новый, весьма слож
ного строения, стробил, изученный им во всех 
деталях по минерализованным остаткам из 
н. карбона 1 Шотландии и названный Cheirost-
robus. Несмотря на значительное своеобразие 
этого нового типа спороношения, заставившее 
впоследствии создать на его основе особое се
мейство Cheirostrobaceae, анатомически и по 
характеру устройства спорофиллов он весьма 
сходен со спороношениями Sphenophyllum, 
что и послужило основанием для включения его 
в кл. Sphenophyllales. 

Исследование богатейших палеоботанических 
материалов из Индии позволило Фейстман-
телю (Feistmantel, 1881) дать, наконец, пра
вильную трактовку систематического положе
ния p. Schizoneura, поместив его среди члени
стостебельных. Однако родственные связи этих 
растений с другими представителями данного 
типа так и остались до сих пор неразгаданными. 

Некоторое число новых форм различных чле
нистостебельных описали в конце XIX в. фран
цузские палеоботаники. Грандэри (Grand'Eury, 
1890) открыл в верхнекаменноугольных отло

жениях Франции прекрасно сохранившиеся 
остатки весьма своеобразного растения с круп
ными лентовидными, дихотомически развет
вленными на конце и сращенными при основа
нии листьями, названного им Autophyllites 
furcatus. Небольшие стробилы этого растения 
были лишены брактей и располагались в пазухе 
листьев. Из тех же отложений Грандэри (Grand' 
Eury, 1890) описал остатки под названием 
Calamocladus frondosa, которые позднее Зейлер 
(Zeiller, 1899) совершенно правильно отнес к 
p. Phyltotheca. Это было первой находкой на
стоящей филлотеки в каменноугольных отло
жениях. До тех пор считалось, что этот род ха
рактерен исключительно для мезозойских от
ложений. 

Весьма неожиданным было мнение Рено 
(Renault, 1893—1896), снова выразившего сом
нение в принадлежности каламитов к членисто-
стебельным и пытавшегося трактовать споро
ношения типа Calamostachys, как мужские (а 
некоторые как женские) стробилы, близкие к 
аналогичным образованиям некоторых голо
семенных,в частности, p. Gnetopsis. Мнение 
Рено не было поддержано ни одним исследо
вателем, и идея о родстве палеозойских' кала
митов с современными хвощами больше уже 
не подвергалась пересмотру. Ботаник Джеффри 
(Jeffrey, 1899), следуя Зейлеру, поместил ка-
ламитовые вместе с хвощами в один класс 
Equisetales, отделив от них клинолисты в осо
бый класс Sphenophyllales в том же объеме, 
как это предлагал ранее Эндлихер. Оба эти 
класса Джеффри включил вместе с псилотовыми 
и плауновидными во вновь выделенную им груп
пу Lycopsida, основываясь на неправильном 
представлении о том, что листья у всех члени
стостебельных якобы являются «микрофиль-
ными». 

В противоположность мнению Зейлера и 
Джеффри некоторые палеоботаники, в том числе 
Потонье (Potonie, 1897—1899), настаивали на 
выделении палеозойских каламитов в особый 
класс Calamariales. Кроме того, Потонье,-осно
вываясь на своеобразных особенностях Astero-
calamites, предложил выделить последних в осо
бое семейство Protocalamariaceae, включив 
данное семейство в состав кл. Calamariales. 

Из палеозойских и мезозойских отложений 
СССР в XIX в. было описано также много остат
ков членистостебельных. Еще Гёпперт (Goep-
pert in Tchichatcheff, 1845) обнаружил остатки 
Phyllotheca в пермских отложениях Кузбас
са (он их определил как Anarthrocanna). 
Эйхвальд (1865) описал остатки каламитов из 
артинских отложений Приуралья, а Геер (Неег, 
1876) — остатки Phyllotheca (P. sibirica Неег) 
из юрских отложений В. Сибири. Особенно 
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большие заслуги в деле изучения остатков чле-
нистостебельных принадлежат русскому палео
ботанику И. Ф. Шмальгаузену, который описал 
(1879) несколько видов Phyllotheca и одну весьма 
своеобразную форму Equisetum из верхнепалео
зойских отложений Кузбасса и Тунгусского 
бассейна, а позднее (Шмальгаузен, 1887) об
наружил остатки сфенофилла (S. stouckenbergii 
Schmalhausen) в верхнепермских отложениях 
близ Чистополя. Это была первая находка 
остатков Sphenophyllum в верхнепермских от
ложениях. 

Начало XX в. ознаменовалось рядом откры
тий и оригинальных исследований, значительно 
обогативших науку новыми данными о древних 
членистостебельных. 

В верхах девона о-ва Медвежьего Натгорст 
(Nathorst, 1902) открыл остатки совершенно 
своеобразного членистостебельного, характери
зующегося крупными перисто рассеченными ли
стьями и весьма, примитивными спороносными 
органами, совершенно отличными от стробилов 
хвощей, каламитов и сфенофиллов. Автор наз
вал это необычное растение Pseudobornia и выде
лил его в особый класс под названием Pseudobor-
niales, а Хирмер (Hirmer, 1927) — в особый 
ряд под названием Pseudoborniineae. 

Зейлер (Zeiller, 1902—1903) обнаружил в верх
нетриасовых отложениях Тонкина фрагментар
ные остатки, весьма напоминающие плоские 
мутовки палеозойских Annularia, но отличаю
щиеся от них тем, что листья одной мутовки 
имеют различную длину, хотя и не образуют 
бабочкообразной фигуры, и, кроме того, всегда 
представлены в отпечатках одними верхушеч
ными мутовками. Последнее обстоятельство мо
жет даже вызвать сомнение в принадлежности 
данных остатков к членистостебельным, од
нако Зейлер подчеркивал, что в центре мутовок 
Annulariopsls наблюдается такая же картина 
с центральным отверстием и кольцом проводя
щих пучков и лакун, какая получается на по
перечном сечении стебля Equisetites. 

Галле (Halle, 1908) опубликовал первую 
сводную монографическую работу о мезозой
ских хвощевых, в которой рассмотрел главным 
образом формы, встречающиеся в Швеции. Зна
чение этой работы, однако, выходит далеко за 
рамки региональной монографии, так как ее 
автор произвел тщательную ревизию большой 
группы мезозойских хвощевых, которые чаще 
всего включали в род Schizoneura, и выде
лил из ее состава новый род Neocalamites. 
Галле предложил также обозначать споронос
ные колоски мезозойских хвощевых родовым 
названием Equisetostachys, что прочно во
шло в практику палеоботанических исследова
ний. 

Линье (Lignier, 1908) ввел в науку собира
тельный термин Articulata для обозначения 
группы классов Sphenophyllales, Pseudobornia-
les, Equisetales, Calamariales, которому соот
ветствует русский термин членистостебельные. 

Лотси (Lotsy, 1909) разработал классифика
цию спороносных органов клинолистов, осно
вываясь, на форме спорофиллов и числе споран
гиев в каждом из них. В соответствии с этим 
он предложил различать среди них следующие 
четыре рода: Monosphenophyllum, Disphenop-
hyllum, Tetrasphenophyllum и Difurcosphenophyl-
lum. Предложение Лотси, однако, не было под
держано другими исследователями и вскоре 
было забыто, хотя заслуживало более тщатель
ного изучения. 

Скотт (Scott, 1909) предложил выделить кли-
нолисты, хвощевые и псилотовые в особый тип 
Sphenopsida, отделив их от других групп. Ос
нованием для этого является, с его точки зре
ния, то, что клинолистные в широком смысле 
слова, т. е. сфенопсиды, характеризуются от
носительной «мегафильностью» своих листьев. 
В той же работе Скотт описал остатки минера
лизованного ствола древнейшего каламитового 
из н. карбона Шотландии, который характери
зовался экзархной ксилемой как в узлах, так 
и в междоузлиях, но уже имел каринадьные, 
т. е. протоксилемные, каналы, свойственные 
древесине каламитов. Скотт установил на этих 
остатках новый род Protocalamites, отнеся его 
к Calamariacae. 

Йонгманс (Jongmans, 1911) дал очень важную 
сводку по палеозойским членистостебельным 
3 . Европы (включая Польшу и Донбасс), со
держащую диагнозы почти всех известных 
в то время форм. 

Натгорст (Nathorst, 1914, 1915) обнаружил 
в верхах ср. девона Норвегии остатки прими
тивного членистостебельного с нечетко выра
женной членистостью стеблей, дихотомически 
разветвляющимися стволами и очень тонкими, 
многократно вильчато разделенными листьями, 
которое он назвал Hyenia. 

Крейзель и Вейланд (Krausel u. Weyland, 
1926) описали из среднедевонских отложений 
Германии остатки другого примитивного чле
нистостебельного, названного ими Calamophyton. 
Стебель у этого растения сначала ветвился ди
хотомически, а ближе к верхушке — дихоподи-
ально. В отличие от более примитивных Hyenia, 
стебель у Calamophyton был правильно расчле
нен на короткие междоузлия. 

Хирмер (Hirmer, 1927) выделил девонские 
Hyenia и Calamophyton в особый ряд Protoar-
ticulineae, относя названные роды к разным 
семействам этого ряда: Hyeniaceae и Calamop-
hytaceae. Он же, на основе ревизии известных 
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видов p. Catamites и изучения новых материа
лов, выделил из состава последнего новый род 
Mesocalamites, характерный для н. карбона 
и отличающийся тем, что в одних и тех же меж
доузлиях часть ребер — противопоставленные, 
а часть — чередующиеся. Род Cheirostrobus ав
тор выделил в отдельный ряд Cheirostrobineae. 
В той же работе Хирмер высказал правильное 
сомнение в принадлежности Equisetum kidstoni 
(Залесский, 1907) из в. карбона Донбасса к 
p. Equisetites; для этой и нескольких подобных 
ей сомнительных форм он предложил новое со
бирательное название Calamariophyllum. 

Одновременно и независимо друг от друга Гал
ле (Halle, 1927) и Кавасаки (Kawasaki, 1927) 
(первый — при изучении пермской флоры с.-в. 
Китая, второй — при исследовании пермской 
и раннемезозойской флоры Кореи) обратили 
внимание на то, что в обоих флорах наряду 
с настоящими Annularia имеется много своеоб
разных аннулариеподобных форм, отличных 
от первых. Главное различие их состоит в том, 
что листья в каждой мутовке образуют две сим
метричные плоские веерообразные группы, рас
положенные по разные стороны стебля, прида
вая мутовкам характерные «бабочкообразные» 
очертания. Галле предложил для этих своеоб
разных растений новое название— Annula-
rites, Кавасаки — Lobatannularia. Ряд палео
ботаников, например, Ябе и Коиваи (Yabe а. 
Koiwai, 1928), а в последнее время Готан и 
Вейланд (Gothan u. Weyland, 1954), находили, 
что три рода — Annular iopsis, Lobatannularia и 
Annularites — включают растения одного и 
того же типа. Ябе и Коиваи считали в связи 
с этим, что следует сохранить только одно ро
довое название — Annulariopsis. Однако в нау
ку прочно вошло название Lobatannularia, 
так как описанные Кавасаки под этим названием 
формы являются, по мнению большинства па
леоботаников, наиболее характерными для дан
ной группы. Надо все же признать, что поздне-
триасовое растение Annular iopsis, так же как 
и типичный вид рода Annularites, имеют ряд 
существенных отличий от настоящих Lobatan
nularia. Несомненно, все описанные под ука
занными родовыми названиями формы требуют 
серьезного дополнительного изучения. 

Недостаточно отчетливый диагноз p. Loba
tannularia привел к тому, что некоторые па
леоботаники стали относить к нему формы, весь
ма далекие от типичных восточноазиатских 
видов этого рода. Так ,М. Д. Залесский (1933 ь 2 ) 
отнес к Lobatannularia такие остатки из перм
ских отложений Кузбасса, которые В. А. Хах-
лов (1931) и М. Ф. Нейбург (1948) значительно 
более обоснованно сравнивают с Schizoneura, 
опираясь на то, что у них доли мутовки обра

зованы сросшимися по всей длине листьями и 
имеют вид многонервных листьев. 

А. Н. Криштофович и В. Д. Принада (1933), 
при изучении остатков растений из рэт-лей-
асовых отложений Челябинского бассейна, обна
ружили своеобразное хвощевое, несущее на 
узлах мутовки очень крупные, свободные на 
всем своем протяжении линейно-ланцетные ли
стья, совершенно не отличимые от изолирован
ных листьев, которые постоянно описываются 
из мезозойских отложений Евразии как Pityop-
hyllum. Авторы отнесли найденную ими форму 
к p. Neocalamites, оговорив, что среди пред
ставителей этого рода она занимает несколько 
особое положение; к ней приближается только 
Neocalamites carcinoides из лейаса Гренландии, 
описанный Гаррисом (Harris, 1931). Однако 
вскоре же М. Д. Залесский (19333) описал со
вершенно сходную форму из верхов н. перми 
Урала под названием Phyllotheca bardensis; 
на описанном им остатке сохранились споро
филлы, расположенные на междоузлиях при
мерно так же, как это имеет место у Asteroca-
lamites. А. Н. Криштофович и В. Д . Принада 
(1934) переименовали описанную ими из окре
стностей Челябинска форму в Metaschizoneura, 
однако не дали описания установленного ими 
нового рода. 

Циммерман (Zimmermann, 1930, 1938) в про
тивоположность ошибочным представлениям 
Джеффри и Скотта отделил клинолисты от всех, 
посторонних групп и стал их рассматривать как 
самостоятельное подразделение в ранге группы 
(класса?) в типе Articulata, т. е. в значительной 
мере вернулся к представлениям Потонье (Po
tonie, 1921). Более подробно изложил свои взгля
ды на систематику группы Articulata также 
Хирмер (Hirmer, 1938). В составе этой группы 
им выделяются четыре ряда (или класса): Рго-
toarticulineae (Calamophytaceae и Hyeniaceae), 
Pseudoborniineae, Sphenophyllineae (Cheirost-
robaceae u Sphenophyllaceae) и Equisetineae 
(Asterocalamitaceae, Calamitaceae, Equiseta-
ceae). Род Phyllotheca включен без каких-либо 
оговорок в сем. Equisetaceae. Сем. Cheirostro-
baceae уже не выделяется в особый ряд, что 
с филогенетической точки зрения надо признать 
более правильным. 

Очень сложно построенные стробилы описал 
Лилпоп (Lilpop, 1937) у сфенофиллоподобного 
растения из н. перми Польши, которое он вы
делил в новый род Tristachya, установив на его 
основе самостоятельную группу Tristachyi-
neae, равную по рангу (классу?) Sphenophyl
lineae. 

М. Д . Залесский (1939) описал остатки очень 
своеобразных хвощевых из пермских отложе
ний Урала, напоминающие Equisetum, но отли-
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чающиеся от них характером листьев и спосо
бом их срастания во влагалище. Автор устано
вил по этим остаткам новый род Equisetina. 

Г. П. Радченко (Радченко и Шведов, 1940), 
описывая верхнепалеозойскую флору Тунгус
ского бассейна, подверг ревизии описанные 
Шмальгаузеном виды Phyllotheca и Equisetum 
и пришел к выводу, что большинство из них 
не имеет ничего общего с этими родами и долж
но быть выделено в особые роды. Два из них — 
Koretrophyllites и Sorocaulus — были тогда же 
названы автором, но не описаны; в указанной 
работе были изображены типичные предста
вители этих новых родов, характерных для 
североазиатских верхнепалеозойских флор. 

В последнее время Готан и Вейланд (Gothan 
u. Weyland, 1954) снова рассматривают Аг-
ticulata (членистостебельные) как группу клас
сов, подразделяемую на два ряда: Protoarti-
culatae (девонские формы) и собственно Arti-
culatae. Последние ими разделяются на че
тыре класса: Sphenophyllales, Cheirostrobales, 
Pseudoborniales и Equisetales. В составе Equi-
setales выделяются четыре семейства: Equise-
taceae, Calamariaceae, Protocalamariaceaen Phy-
llothecaceae. Примерно такую же систематику 
Articulatinaea предложил недавно и Немейц 
(Nemejc, 1950); он только не выделяет Cheirost-
robaceae в особый класс. Зато Немейц считает 
необходимым рассматривать Tristachyineae в со
ставе особого рядаTristachyaceae. Сем.Phyllothe-
сасеае выделяет и этот автор, однако характе
ристика этого семейства остается неясной. 
Г. П. Радченко (1956, 1957) подробно рас
смотрел большую группу позднепалеозойских 
и раннемезозойских хвощевых и выделил но
вое семейство Sorocaulaceae в составе родов 
Koretrophyllites, Neokoretrophyllites, Phyllotheca, 
Sorocaulus, Paraschizoneura, которое поставил 
в филогенетическую Связь с сем. Asterocala-
mitaceae. 

Общая характеристика и морфология 

В современной флоре членистостебельные 
представлены одним p. Equisetum, насчитываю
щим не более 32 видов, распространенных пре
имущественно в северном полушарии. Эта ма
ленькая группа форм, составляющая семейство 
хвощевых (Equisetaceae), представляет послед
нюю страницу в истории возникновения, раз
вития и постепенной деградации некогда об
ширного типа членистостебельных. Еще да
леко не все в этой истории нам известно и по
нятно. Одно открытие следует за другим, и чем 
глубже и больше мы познаем особенности древ
них членистостебельных, тем все более значи
тельной и разнообразной представляется нам 

эта характерная группа растений, процветав
шая в позднем палеозое и раннем мезозое. 

Членистостебельные с современной точки зре
ния представляют совершенно самостоятель
ную линию эволюции высших растений, бе
рущую начало непосредственно от псилофито-
вых. По предложению английского палеобота
ника Скотта (Scott, 1909) эту группу растений 
выделяют теперь в особый тип, за которым за
крепилось название Скотта — Sphenopsida, не 
отражающее, впрочем, основных его особеннос
тей. Более удачное название Articulata, широко 
распространенное среди немецких палео
ботаников, не может быть использовано 
для обозначения данного типа, так как 
произведено от латинского слова articulus 
(член, раздел), тогда как названия всех типов, 
на которые подразделяются сейчас высшие ра
стения, образованы от греческих слов. По-
видимому, наиболее целесообразно присвоить 
рассматриваемому типу название Arthropsida 
(от греч. «сустав»). Это точнее всего передает 
содержание русского термина «членистосте
бельные». 

Все представители типа Arthropsida характе
ризуются членистостью стебля и мутовчатым 
расположением листьев. Последние в отличие 
от филлоидов плауновидных имеют теломное 
происхождение, т. е. возникли из боковых вето
чек, которые с самого начала имели тенденцию 
к мутовчатому расположению и должны были 
быть очень небольшими. По-видимому, исходные 
формы псилофитовых, давшие начало примитив
ным членистостебельным, в процессе эволюции 
ветвления спорофита очень рано достигли ста
дии моноподия, что и обеспечило усиленный 
рост у них главной оси при резком ограничении 
роста боковых веточек. Надо думать, что толь
ко при этих условиях могли возникнуть формы 
с резко подчиненными общей массе спорофита 
небольшими теломными листьями. Относи
тельно небольшие размеры последних состав
ляют одно из важнейших отличий членисто
стебельных от папоротникообразных,.у которых 
листья возникли из крупных ветвей. 

Спорофиллы членистостебельных, так же как 
и их листья, расположены мутовками и почти 
у всех форм, за исключением древнейших, соб
раны в стробилы. Лишь у некоторых стробилы 
выражены неясно и представляют собой дово
льно рыхлые образования, нерезко дифференци
рованные от вегетативных частей спорофита,— 
так называемые стробилоиды. 

Что касается анатомического строения стеб
лей и листьев, характера проводящей системы, 
устройства спорангиев, типа и особенностей 
спор, то они изучены пока только у пред
ставителей отдельных семейств. Поэтому в 
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настощее время затруднительно дать общую ха
рактеристику всех морфологических признаков 
членистостебельных для типа Arthropsida в це
лом. Приводимое ниже описание морфологии 
различных элементов спорофитов (и спор) этих 
растений суммирует по возможности все дан
ные, которые к настоящему времени удалось 
накопить в результате исследования различных 
форм вымерших и современных членистосте
бельных, но оно все же является' далеко не 
полным. 

Тип Arthropsida в соответствии с системой, 
принятой в настоящем издании и с учетом са
мых последних данных, подразделяется на пять 
порядков. Наиболее примитивной группой, 
объединяющей преимущественно среднедевон-
ские формы, является порядок Hyeniales. Три 
порядка — Pseudoborniales, Sphenophyllales и 
Asterocalamitales —взяли свое начало, по-ви
димому, от гиениевых. В ходе дальнейшей 
эволюции членистостебельных сформировался 
порядок Equisetales, тесно связанный с астеро-
каламитовыми. Arthropsida известны уже со ср. 
девона. Наибольшего развития они достигли 
в карбоне и перми, но с конца триаса начинают 
резко деградировать, и к середине юры сохра
няется только одно современное семейство 
Equisetaceae порядка Equisetales. 

Как уже указывалось, стебли (и ветви в слу
чае их присутствия) у всех членистостебельных, 
в том числе у среднедевонского Calamophyton, 
отчетливо разделены на членики или междоуз
лия, отделенные друг от друга местами сочле
нения, которые называются узлами (рис. 6,27— 
28 и др.) . Последние иногда проявляются на 
наружной поверхности стебля в виде кольце
вой линии (шва), носящей название узловой ли
нии. Во многих случаях, однако, такую ли
нию бывает трудно заметить на наружной по
верхности стебля, и место сочленения междо
узлий определяется лишь уровнем, на котором 
расположены основания листьев, мутовкой ко
торых заканчивается верхний или, правильнее 
сказать, передний конец каждого междоузлия 
(рис. 63). Поскольку у наиболее примитивных 
членистостебельных, относимых к p. Hyenia, 
листья расположены не в строгих мутовках, 
постольку и членистость стебля проявлялась 
у них еще не очень отчетливо (рис. 2а). 

Стебель у всех современных хвощей, как из
вестно, отличается способностью легко разла
мываться на отдельные участки по узлам, т.е. наи
более ослабленным местам. Это, по-видимому, 
характерной почти для всех вымерших членисто
стебельных, так как их остатки обычно пред
ставляют отдельные звенья стеблей, ограничен
ные на концах узлами, а не случайными обры
вами. Этим, между прочим, можно объяснить 

тот факт, что в подавляющей массе остатки чле
нистостебельных представляют сравнительно не
значительные участки спорофитов. Особенно 
редко встречаются в ископаемом состоянии боль
шие (длинные) участки крупных стеблей, у ко
торых обычно еще при жизни разрушается рых
лая сердцевина. Напротив, молодые участки 
спорофитов тех членистостебельных, у которых 
сердцевина либо вовсе не разрушается, либо 
разрушается в незначительной степени (напри
мер, у гиениевых, клинолистов, некоторых асте-
рокаламитовых и каламитовых), нередко сох
раняются в виде довольно значительных участ
ков, иногда с целой системой боковых ветвей. 

Стебли членистостебельных по форме и ха
рактеру ветвления разделяются на три типа. 
У наиболее примитивных гиениевых стебли 
были прямостоячие, у некоторых форм дихо
томически разветвляющиеся, кроме того, в верх
ней части спорофита дихоподиально разветвлен
ные (рис. 2). Значительное большинство осталь
ных членистостебельных, в частности все асте-
рокаламитовые и хвощевые, а также 'псевдо-
борниевые, обладали колоннообразными стеб
лями, характеризовавшимися строго мутов
чатым расположением ветвей (рис. 20, 28, 66). 
Для всех клинолистов характерны очень своеоб
разные, тонкие и гибкие, как у лиан, неправильно 
разветвляющиеся стебли (рис. 9, 14). 

У всех современных хвощей, как и у очень 
многих вымерших членистостебельных, отчет
ливо проявляется разделение стебля на назем
ную (воздушную) и подземную части. Послед
нюю, если она встречена в ископаемом состоя
нии отдельно, иногда довольно трудно, а под
час и невозможно отличить от наземной части 
побега, так как она также характеризуется чле-
нистостью и очень схожа внешней скульптурой. 
Не является решающим в данном случае и на
личие корневых образований, отходящих от 
узлов, ввиду того, что у многих клинолистов, 
каламитов и некоторых современных хвощей 
нижняя часть наземного стебля несет тонкие 
воздушные корни (рис. 49, 50). В ряде случаев, 
впрочем, подземную часть прямостоячего стеб
ля можно узнать по его непосредственному соч
ленению с подземной горизонтальной частью 
стебля или корневищем (ризомом), которое 
свойственно, по-видимому, не только современ
ным хвощам, но и всем вымершим хвощевым 
и астерокаламитовым, а также, вероятно, псев-
доборниевым. Не обнаружены корневища пока 
только у клинолистов. 

У среднедевонской Hyenia прямостоячие 
стебли отходили от толстого горизонтального 
ризомоида, очевидно, гомологичного ризомам 
(корневищам) более высоко организованных 
членистостебельных, но в отличие от них не 
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обладавшего членистостью и выбрасывавшего 
воздушные побеги в беспорядке (не из узлов). 
Каждый воздушный стебель имел у основания 
на ризомоидах широкое конусообразное расши
рение (рис. 2А). 

У астерокаламитовых, каламитовых и хвощей 
ризомы (корневища) были членистые, нередко 
разветвленные, несли в узлах мутовки очень 
сильно ветвящихся корней, которые довольно 
часто встречаются в ископаемом состоянии, до
статочно хорошо изучены и описываются либо 
под специальными названиями (корни калами
товых — как Pinnularia и Radicites), либо 
просто как «корни и корневища членистосте
бельных». Сочленение подземной части прямо
стоячих стеблей с горизонтальным корневищем 
может быть различным. У некоторых форм, 
например, у Catamites suckowi и мезозойских 
хвощей Equisetites columnaris и E.iyelli, назем
ная часть стебля рогообразнс изгибается и под
ходит обычно суженым концом к узлу горизон
тального корневища (фиг. 47). У других форм, 
например, у каменноугольного Catamites mul-
tiramis, пермского Koretrophyllites multicosta-
tus, триасового Equisetites mougeoti и др., сте
бель не изгибается, но в своей базальной части 
конусовидно сужается (при этом междоузлия 
становятся не только более узкими, но и более 
короткими) и в таком виде непосредственно 
примыкает к одному из узлов корневища (рис. 
32, 49). Очень редко стебли отходят от корне
вища и главного ствола без характерного суже
ния их в баззальной части (рис. 50). 

Принято считать, что у Pseudobornia неиз
вестны ризомы. Можно, однако, высказать пред
положение, что те весьма крупные, с гладкой 
внешней поверхностью и отчетливыми узлами 
участки стеблей, которые Натгорст (Nathorst, 
1902) принимал за главный стебель побега 
Pseudobornia, в действительности являются ос
татками очень толстых корневищ этого расте
ния. На большинстве узлов таких толстых и 
гладких стеблей наблюдаются отпечатки очень 
тонких, нитевидных придатков, которые Нат
горст считал за остатки какого-то эпифита, 
т. е. паразита (Codonophytum epiphyticum), 
но которые значительно больше похожи на от
печатки тонких корней. Это кажется тем более 
вероятным, что подобные нитевидные остатки 
располагаются только на узлах и притом почти 
на всех отпечатках толстых стеблей. 

Ризомы (корневища) так же, очевидно, как 
и ризомоиды, играли весьма значительную роль 
в жизни членистостебельных, так как способ
ствовали широкому вегетативному размноже
нию растений и являлись очень сильным ору
жием в их борьбе за завоевание «жизненного 
пространства». Большинство современных ви

дов p . Equisetum имеет большое разветвлен
ное корневище, нередко захватывающее зна
чительное пространство (Тахтаджан, 1956). 
Это служит причиной широкого распростране
ния хвощей как сорняков. 

Имеются все данные утверждать, что многие 
из вымерших членистостебельных с корневищем 
тоже широко использовали способ вегетатив
ного размножения и образовывали таким пу
тем нередко почти монотипные насаждения. 
Об этом свидетельствуют не только отдельные 
примеры ископаемых почв с сохранившимися 
в них in situ многочисленными остатками кор
невищ членистостебельных (рис. 47), но 
также и широко распространенные в отложе
ниях самого различного возраста массовые скоп
ления хорошо сохранившихся остатков раз
личных частей побегов (в том числе корневищ 
и корней) одного или нескольких видов члени
стостебельных. 

Корни у членистостебельных отходят от уз
лов, подобно листьям и ветвям ( рис. 32, 48). 
Подземные корни обычно широко неправильно-
разветвленные, но у некоторых форм они тон
кие, сравнительно короткие и малоразветвлен-
ные. У некоторых современных хвощей на кор
нях образуются небольшие клубневидные обра
зования — так называемые клубеньки, в ко
торых скапливается запас веществ, помогаю
щих растениям перезимовывать. Подобные же 
клубеньки обнаружены у многих кайнозойских 
и мезозойских хвощей (рис. 65). Воздушные 
корни обычно длинные и тонкие. 

Ветви у всех членистостебельных, кроме гие-
ниевых, отходят от узлов стеблей и обычно за
ложены в самом основании вышележащего (очень 
редко — в самой верхней части нижележащего) 
междоузлия. В первом случае они расположены 
либо между листьями, либо проходят сквозь 
влагалище, если листья сращены в таковое. 
Ветви располагаются или совсем незакономер
но, т. е. не на всех узлах и не в одинаковом 
количестве на каждом из них (например, у боль
шинства астерокаламитовых и клинолистов), 
или в порядке, присущем каждому определен
ному виду растений. Таким закономерным рас
положением ветвей характеризуются, например, 
все представители порядка Equisetales. Как из
вестно, Вейс (Weiss, 1876), основываясь на этих 
закономерностях, разработал даже специаль
ную классификацию стволов каламитов, кото
рой пользуются до настоящего времени (см. 
характеристику p. Catamites). 

Наружная поверхность междоузлий у боль
шинства членистостебельных либо гладкая, ли
бо слегка продольно гофрированная. Кроме то
го, иногда она несет микроскульптуру в виде 
шагрени, морщинок, бугорков, ямок и т. д. 
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Подобными признаками характеризуются немно
гие современные и многие вымершие хвощи, а 
также большинство древних членистостебель
ных, относящихся к самым разным порядкам 
Arthropsida. Представление о том, что поверх
ность стеблей у очень многих вымерших форм 
членистостебельных была отчетливо ребристой, 
несколько преувеличено и часто является след
ствием неправильного толкования некоторых 
их остатков. Легко себе представить, что если 
обломок свежего стебля какого-нибудь члени
стостебельного, попав в водный бассейн, быстро 
покроется осадком, то он скорее всего даст от
печаток внешней поверхности стебля. Напро
тив, продолжительное пребывание обломков 
стебля в воде приводит к их гниению еще до 
захоронения. В процессе последнего происходит 
своеобразное мацерирование с сохранением толь
ко наиболее устойчивых элементов стебля. К их 
числуотносятся прежде всего проводящие пучки, 
в которых имеется значительное количество 
метаксилемы, более устойчивой против гниения, 
чем другие ткани стебля. Но так как проводя
щие пучки в стебле членистостебельных распо
ложены по окружности, то на отпечатках более 
или менее разложившихся стеблей соответствен
но проявляется то более, то менее отчетливая 
продольная ребристость — как бы след кар
каса проводящей системы. Нередко на таких 
остатках можно заметить и следы плохо сохра
нившихся листьев, что может служить ложным 
основанием к принятию таковых за отпечатки 
наружной поверхности стеблей. 

Существует, впрочем, некоторое число форм, 
у которых наружная поверхность стебля была 
действительно продольно-ребристой. К таким, 
в частности, относятся почти все клинолисты 
и современные хвощи, псевдоборния, ряд асте-
рокаламитовых и некоторые, впрочем, немно
гие, каламиты. 

Что касается внутреннего строения стеблей 
и корней, то оно изучено у представителей раз
личных порядков и семейств Arthropsida с да
леко не одинаковой степенью детальности. 

Совсем не известно анатомическое строение 
стеблей у Hyenia. Некоторые данные получены, 
однако, в отношении характера проводящей 
системы у Calamophyton — другого предста
вителя порядка Hyeniales. Стебли у этого при
митивного членистостебельного характеризова
лись сифоностелическим, т. е. простым трубча
тым строением. Центральную часть стелы за
нимала сердцевина, образованная паренхим-
ными клетками и имевшая в поперечном сече
нии треугольную форму. Сердцевина была ок
ружена слоем первичной ксилемы, повторявшим 
треугольные очертания первой; проводящие 
элементы этой ксилемы были расположены бли

же к сердцевине, т. е. ксилема была эндархной. 
Обращает на себя внимание треугольная в по
перечном разрезе форма паренхимы и первичной 
ксилемы у Calamophyton. Как будет показано 
ниже, такая форма стелы среди анатомически 
изученных членистостебельных была лишь у 
клинолистов. 

Внутреннее строение стеблей Pseudobornia 
остается неизученным. Проводящая система 
стебля у клинолистов была актиностелического 
типа, с экзархной ксилемой. Центральную часть 
стебля занимала не паренхима, но группа тра-
хеид первичной ксилемы, образующая радиаль
ные выступы. Чаще всего первичная ксилема 
у клинолистов была в поперечном сечении 
трехлучевая, реже шестилучевая (у одной 
формы известна четырехлучевая ксилема). Пуч
ки протоксилемы, образованные узкими спи
ральными трахеидами, были расположены в вер
шинах лучей, т. е. на периферии первичной кси
лемы. Большая часть последней была образо
вана метаксилемой, состоявшей из более ши
роких трахеид с лестничными или округлыми 
окаймленными порами. Между лучами пер
вичной ксилемы, чередуясь с ними, располо
жены участки флоэмы, состоящей из ситовид
ных элементов. Все перечисленные ткани в 
общей совокупности образовывали протостелу 
(рис. 7). 

Выяснено, что стебли клинолистов обладали 
способностью к вторичному росту в толщину. 
Вторичная ксилема, или межпучковая древе
сина, откладывалась вначале между протокси-
лемными лучами, но затем она постепенно ох
ватывала всю протостелу. Вторичная ксилема 
состояла из больших трахеид, расположенных 
в правильных радиальных рядах и снабженных 
многорядными мелкими округлыми окаймлен
ными порами на радиальных "стенках. Между 
ребрами трахеид находились очень мелкие, 
вертикально удлиненные паренхимные клетки. 
Последние в общей совокупности образовывали 
узкие радиальные полоски между рядами круп
ных трахеид; их обычно называют древесин
ными лучами. Вторичная флоэма состояла 
из расположенных радиально тонкостенных 
ситовидных элементов. Кнаружи от флоэмы 
возникал феллоген, дававший начало перидер
ме, которая была окружена корой. Проводящие 
пучки, как и соответствовавшие им на наруж
ной поверхности стебля ребра, чередовались 
в последовательных междоузлиях. 

Строение воздушных корней у клинолистов 
очень напоминало строение их стеблей. Различие 
заключалось в том, что в протостеле корней 
были обычно лишь две выступающие протокси-
лемные группы, т. е. корни имели диархную 
протостелу; очень редко она была триархной. 
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Как и стебли, корни также обладали способно
стью к вторичному росту. 

Поскольку в стеблях клинолистов отсутство
вала сердцевина,которая по мере их роста 
могла бы резорбироваться (при резорбции клет
ки сердцевины растворяются), в стеблях их 
не образовывалась внутренняя цилиндриче
ская полость. Очевидно, поэтому стебли кли
нолистов были гибкими и более прочными в соч
ленениях, чем стебли почти всех остальных чле
нистостебельных. 

Из многочисленных представителей порядка 
Asterocalamitales более или менее изучен в от
ношении внутреннего строения его стеблей 
только один род Asterocalamites. Стебли этого 
растения характеризовались своеобразным ти
пом стелы, названным весьма удачно Тах-
таджаном (1956) артростелой. Для этого типа 
стелы характерны членистое строение, наличие 
центральной полости, образующейся на месте 
рано резорбируемой сердцевины, и одноряд
ное расположение по окружности пучков пер
вичной ксилемы. 

У Asterocalamites сердцевина окружена спло
шным цилиндром ксилемы, в котором ближе 
к его внутренней стороне расположено по ок
ружности несколько эндархных групп (пучков) 
первичной ксилемы, слегка вдающихся в ткань 
сердцевины (рис. 25). Метаксилема этих 
пучков прилегала ко вторичной ксилеме, или 
вторичной древесине, не отделяясь от нее. Пер
вичная ксилема была представлена трахеидами 
с однорядными лестничными порами на ра
диальных стенках. Трахеиды метаксилемы не
посредственно переходили в трахеиды вторич
ной ксилемы. Последние несли многорядные 
окаймленные поры на радиальных стенках. Серд
цевинные лучи вторичной ксилемы были одно
рядные, многослойные. Цилиндр проводящих 
тканей был окружен тонким слоем перидермы. 
В узлах стеблей Asterocalamites ксилема была 
экзархной. У Asterocalamites не было кари-
нальных, или реберных каналов, столь ха
рактерных для представителей порядка Equi-
setales, появившегося несколько позднее — в 
конце раннего карбона. Очевидно, это может 
указывать на относительную примитивность 
проводящей системы астерокаламитов. Осталь
ные, более поздние представители порядка 
Asterocalamitales, в частности, Koretrophyl-
lites и Phyllotheca, вероятно, уже имели кари-
нальные каналы, так как на некоторых остатках 
этих растений, представляющих поперечное 
сечение стебля в узле, на углистой корочке, 
сохранившейся по окружности стебля, заме
чается кольцо очень небольших ямок, по-ви
димому, соответствующих лакунам или ка-
ринальным каналам. У всех астерокаламитовых 

проводящие пучки (как и ребра на ^наружной 
поверхности стеблей, в том случае, когда они ' 
там выражены) в смежных междоузлиях не 
чередуются (рис. 20, 27, 34). 

Более подробно изучено внутреннее строе
ние стеблей и корней у некоторых вымерших и 
современных форм порядка Equisetales. Наи
более древний, раннекаменноугольный, пред
ставитель этого порядка — Рrotocalamites pet-
tycurensis Scott — характеризовался экзарх-
ными группами первичной ксилемы и уже от
четливо намечающимися каринальными кана
лами, возникающими в результате разрушения 
трахеид первичной ксилемы. По аналогии с сов
ременными хвощами можно предполагать, что 
протоксилемные лакуны, или каринальные ка
налы, представляли собой водоносные полости. 

У позднекаменноугольных и пермских кала
митов проводящий цилиндр (стела) был также 
артростелическим, состоял из очень значитель
ной в диаметре сердцевины, быстро резорбиро-
вавшейся и вскоре же, даже в сравнительно тон
ких стеблях, заменявшейся центральной по
лостью, стенки которой были образованы мно
гочисленными мелкими и отдельными открыты
ми коллатеральными пучками эндархной пер
вичной ксилемы (метаксилема располагалась 
снаружи от протоксилемы). Первичная ксилема 
была окружена сплошным слоем вторичной 
ксилемы (вторичной древесины), состоявшей 
из радиальных рядов трахеид и древесинных 
лучей (рис. 51, 52, 53). Более ранние вто
ричные трахеиды были лестничными, более позд
ние — с овальными окаймленными порами. В 
процессе развития первичной ксилемы спи
ральные и кольчатые трахеиды каждого колла
терального пучка разрушались, и на их месте 
образовывался каринальный канал. Флоэма 
у каламитов состояла из ситовидных элементов 
с ситовидными участками на их боковых стен
ках. 

Все каламиты были древовидными растения
ми, и в их стеблях образовывались довольно 
мощные вторичные ткани. Цилиндр вторичной 
ксилемы часто достигал нескольких сантимет
ров толщины и, очевидно, иногда доходил до 
1 дцм (рис. 40). Подобного мощного древесин
ного цилиндра никогда не наблюдается ни у ме
зозойских, ни у современных хвощей. Вместе 
с тем толщина древесинного цилиндра даже 
у каламитов иногда была сравнительно неболь
шой по сравнению с диаметром центральной по
лости. Вторичный рост сопровождался у них 
образованием мощной перидермы, составляв
шей внутренний слой коры и образованной глав
ным образом клетками пробки. 

Крупные корни каламитов имели анатомиче
ское строение, близкое к строению стеблей, и 
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они даже обладали центральной полостью и пе
ридермой. Небольшие корни характеризова
лись ди-, три-, или тетрархной актиностелой 
с экзархной ксилемой (рис. 54). Проводящие 
пучки в последовательных междоузлиях чере
дуются либо все, либо отдельными группами; 
в последнем случае отдельные пучки проходят 
через узел без смещения. 

Анатомическое строение стеблей мезозойских 
хвощевых остается неизвестным, так как до сих 
пор не удалось найти минерализованных остат
ков этих растений, допускающих исследование 
их под микроскопом. Находка в СССР не
скольких ожелезненных стволиков Equisetites 
позволила лишь установить, что древесинный 
цилиндр у этих растений был относительно 
очень тонкий, из чего можно заключить, что 
они, подобно современным хвощам, не обла
дали способностью к образованию вторичных 
тканей. 

Внутреннее строение стеблей современных 
хвощей (Equisetum) в общем сходно со строе
нием молодых стеблей каламитов, у которых еще 
не развивались вторичные ткани, с той, одна
ко, разницей, что у первых всегда хорошо вы
ражена центральная полость и сильно развита 
воздухоносная система (каналы) в коре. Стела 
состоит из отдельных неветвящихся пучков, 
образованных тремя небольшими группами: 
внутренней протоксилемной и двумя боковыми 
метаксилемными. Протоксилема наблюдается 
лишь в совсем молодых пучках, где состоит из 
кольчатых и спиральных трахеид. С ростом 
стебля элементы протоксилемы быстро разру
шаются и образуют каринальный канал. Пе-
рицикл однослойный. 

Проводящие пучки в узлах разделяются и 
смещаются; соответственно и ребра на наруж
ной поверхности стеблей, против которых лежат 
эти пучки, также чередуются. 

Из приведенного обзора можно видеть, что 
преобладающее по числу форм количество чле
нистостебельных (все астерокаламитовые и хво-
щевые) характеризовалось наличием в их стеблях 
центральной полости. Последняя не была 
сплошной, т. е. не проходила через весь стебель. 
Она была разделена на почти замкнутые отсеки 
более или менее сплошными перегородками 
в узлах. У некоторых форм эти узловые пере
городки имели кольцеобразный характер; в 
их центре либо оставалось небольшое отверстие 
(некоторые Phyllotheca, Koretrophyllites), либо 
тонкий слой ткани с небольшими отверстиями 
в нем (Paraschizon'neura?). У многих других 
форм перегородки были сплошными (диафраг
мы) и либо имели отверстия—поры, более 
крупныещелевидныеотверстия, расположенные 
по радиусам. 

Минеральный осадок, проникая тем или иным 
путем внутрь стебля (чаще всего в продольные 
трещины в стебле), заполнял центральную по
лость, давая слепок ее внутренних стенок 
и образуя так называемое каменное ядро (рис. 
22, 66). В зависимости от того, насколько был 
в это время сплющен стебель, настолько же 
уплощенным получалось и каменное ядро. 
Нередко оно имеет всего несколько миллимет
ров в толщину. 

У большинства, но далеко не у всех членис
тостебельных, листья по сравнению с общей 
массой побега небольшие. Поэтому Джеффри 
(Jeffrey, 1899) рассматривал эти растения как 
«микрофильные». Имеется, однако, немало форм 
среди Arthropsida, у которых листья достига
ли относительно крупных размеров. Особенно 
это заметно у более поздних — пермских и 
позднекаменноугольных — клинолистов, у псе-
вдоборнии, схизоневр и некоторых других чле
нистостебельных. Обратив внимание на эту 
особенность прежде всего у клинолистов, Скотт 
(Scott, 1909), в противоположность мнению 
Джеффри, рассматривал их как «мегафильные» 
растения. Конечно, обе точки зрения не могут 
претендовать на универсальную характеристи
ку листьев Arthropsida, и поэтому обе явля
ются неправильными. В действительности, 
как показывают все имеющиеся факты, в 
пределах каждого порядка и семейства Arthrop
sida наблюдается определенная связь между 
величиной листьев и ступенями эволюционного 
развития того или иного рода. Наиболее древ
ние представители каждого рода или группы 
родов характеризовались небольшими, обычно 
узкими и более или менее глубоко рассечен
ными на сегменты или дихотомирующими лис
тьями. По мере того как род достигал максиму
ма своего развития,' т. е. наибольшего рас
цвета, листья у его представителей становились 
все более крупными, а листовая пластинка — 
менее рассеченной и более широкой. У наибо
лее поздних форм рода, отмечающих его по
степенное угасание, листья вновь становились 
небольшими, резко подчиненными общей массе 
стеблей. Указанную закономерность можно ил
люстрировать многочисленными примерами, взя
тыми почти из всех порядков Arthropsida. 

В порядке Hyeniales более примитивный род 
Hyenia характеризовался очень небольшими 
листьями, повторно дихотомически разделен
ными на нитевидные доли. Сколько-нибудь яс
ной жилки в- этих листьях не видно. У более 
подвинутого Calamophyton листья были более 
простые и более широкие, узкоклиновидные, 
всего один, реже два раза повторно дихотоми-
рующие, а на тонких боковых ветвях даже 
только выемчатые на верхушке. 
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Наиболее маленькими, узкими, почти ните
видными и многократно вильчато разделенными 
листьями без отчетливых следов жилки харак
теризовались также древнейшие, т. е. поздне-
девонские и раннекаменноугольные виды 
p. Sphenophyllum. Уже у большинства среднека-
менноугольных видов этого рода листья были 
относительно более крупными, с довольно ши
рокой, клиновидной в очертании пластинкой, 
по которой веером расходились многократно 
дихотомировавшиежилки. Однако почти у всех 
средне-и верхнекаменноугольных клинолистов 
даже крупные листья были еще рассеченными 
на доли или надрезанными на более или менее 
глубокие сегменты, а передний (верхний) их 
край был всегда зубчатым или выемчатым. Наи
большего упрощения и наибольшего размера 
достигли листья у стефанских и.пермских кли
нолистов. У всех этих форм листья были цель
ными, и только у немногих из них они имели 
на верхушке зубчики. Наиболее поздние сфено-
филлы из в. перми и низов триаса имели хотя 
и цельные, но сравнительно небольшие листья. 

Аналогичная закономерность в изменении 
величины и общего характера листьев с полной 
очевидностью выявляется и при сравнении раз
личных видов родов Phyllotheca, Koretrophyl-
lites, Neokoretrophyllites, Equisetum (Equi
setites) и даже Catamites. Наиболее древние 
из числа бесспорных видов — пермские виды 
p. Equisetites1, как и современные хвощи, ха
рактеризовались сравнительно короткими тон
копластинчатыми листьями с весьма неотчетли
вой жилкой. Наиболее крупные по размерам 
триасовые и раннеюрские хвощи имели и наи
более крупные листья с отчетливой жилкой. 

В отношении формы листья членистостебель
ных были сравнительно малоразнообразны. Сре
ди них можно выделить пять основных типов: 
клиновидные вильчато разветвленные, клино
видные пластинчатые, перистые, линейные и 
ланцетные. Первый тип листьев был наиболее 
архаичным, так как встречен у древнейших чле
нистостебельных — гиениевых и наиболее при
митивных клинолистов и астерокаламитовых, 
появившихся еще в позднем девоне. Об архаич
ности этого типа листьев говорит также и ха
рактерный для них весьма примитивный, веер
ный тип жилкования (см. рис. 3,5, 21). 

Эволюция листьев затем пошла в трех направ
лениях. В порядке Sphenophyllales предковый 
дихотомически разветвленный лист претерпел 
сложный и длительный процесс латерального 

1 Equisetites kidstonii Zalessky из карбона Донбасса, 
несомненно, не относится к этому роду (по-видимому, 
это Phyllotheca). То же можно сказать и о других ос
татках, описанных разными исследователями из ка
менноугольных отложений 3. Европы. 

срастания смежных долей и сегментов с обра
зованием крупнопластинчатого цельного листа 
той же общей клиновидной формы (см. рис. 14). 
Это направление эволюции листьев, несомненно, 
было вызвано усилением их роли у клиноли
стов как фотосинтезирующих органов. 

Весьма сложные симметричные перистые ли
стья Pseudobornia следует рассматривать как 
особое направление в эволюции листьев члени
стостебельных, очевидно, носившее характер 
сугубой специализации. Подобного типа ли
стья не известны больше ни у одной формы в типе 
Arthropsida (см. рис. 8). 

В результате последующей частичной ре
дукции крупных дихотомически разветвленных 
листьев Asterocalamites сформировался новый 
тип узких линейных однонервных листьев; 
эти листья были характерны для преобладаю
щего числа позднепалеозойских и позднейших 
членистостебельных (см. рис. 27, 28, 42). 

В самом конце палеозоя возник еще один, 
более редкий тип листьев — линейно-ланцет
ных, однонервных, сравнительно толстых (мя
систых). Судя по всем морфологическим приз
накам этих листьев (см. рис. 31), растения 
которым они принадлежали, очевидно, обла
дали некоторыми свойствами ксерофитов (часть 
видов Annularia, Schizoneura, Neokoretrophyl
lites). 

Листья членистостебельных различаются не 
только величиной и формой, но также характе
ром расположения по отношению к стеблю. 
У одних форм все листья одной мутовки 
были вытянуты в направлении верхушки стебля 
(хотя у очень тонких листьев их верхушки могли 
отгибаться вбок), окружая и прикрывая стебель 
со всех сторон (почти все астеро-каламитовые, 
все хвощи и часть каламитов с листвой типа 
Asterophyllites). У других форм листья каждой 
мутовки были распростертыми, расходясь по 
радиусам от стебля и образовывая подобие кру
га или блюдца, расположенного перпендику
лярно к оси стебля (почти все клинолисты, 
Cingularia, некоторые Phyllotheca). Наконец, 
у некоторых членистостебельных (каламиты 
с листвой типа Annularia, Lobatannularia, 
Annulariopsis) листья каждой мутовки распо
лагались в плоскости, сильно наклоненной к оси 
стебля, а иногда и вовсе лежащей в одной с ним 
плоскости (см. рис. 41). 

У большинства представителей типа Arth
ropsida листья были свободными до самого или 
почти до самого их основания, у некоторых же 
форм они срастались своими краями на неко
торой части или на всем их протяжении. Если 
все без исключения листья в одной мутовке сра
стались краями друг с другом (своими нижними 
частями или почти на всем их протяжении), то 
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они образовывали цилиндрическое или коло-
коловидное влагалище (рис. 59, 62, 63), охва
тывавшее стебель со всех сторон (Phyllotheca, 
Equisetina, Equisetum). Если же они срастались 
отдельными группами, то каждая мутовка нес
ла два или несколько комплексов листьев, 
иногда называемых солистьями или лопастями 
мутовок (Sorocaulus, Schizoneura, Paraschizo-
neura, Lobatannularie, Annulariopsis). 

Листва некоторых членистостебельных дает 
наглядные примеры серийных рекапитуляции 
(быстрое повторение в различных частях взрос
лого растения пройденных этапов филогении). 
Так, у Hyenia в нижних ярусах спорофита наб
людается примитивное спиральное листораспо
ложение (наследие предковых форм — псило-
фитов), а в верхних — уже более или менее 
отчетливо мутовчатое. Также у Sphenophyllum 
в нижних, более старых, частях растений часто 
наблюдаются дихотомически разделенные ли
стья (наследие предков—гиениевых), а в их 
остальных частях — цельные или только над
резанные листья. Недавно у одной из ранних 
(древних) форм p. Koretrophyllites, характери
зующегося длинными, линейными и свобод
ными до основания листьями, обнаружено 
срастание таких листьев попарно своими ниж
ними частями (вероятное наследие предков — 
Asterocalamites, имевших вильчатые листья). 

У наиболее древних представителей типа 
Arthropsida — родов Hyenia и Calamophyton— 
спорофиллы были более упрощены, чем сте
рильные листья, представляя собой тонкие 
и длинные, раздвоенные на-верхушке стержень
ки, веточки которых были загнуты назад, к оси 
побега. У более примитивной Hyenia на кон
цах загнутых назад веточек спорофилла сидело 
по два-три одинаковых небольших спорангия. 
У Calamophyton спорофиллы были уже несколько 
редуцированы: на концах их веточек нахо
дилось только по одному более крупному спо
рангию. Описанного типа спорофиллы были 
сосредоточены у гиениевых в верхней части 
спорофитов, где они располагались мутовчато, 
не чередуясь с мутовками стерильных листьев 
и образовывая, таким образом, нечто подобное 
очень рыхлому стробилу. Указанные образо
вания являлись прототипом более высокооргани
зованных членистостебельных (см. рис. 2). 

Дальнейшая эволюция спорофиллов и строе
ния стробилов Arthropsida пошла по двум ос
новным направлениям. Астерокаламиты сохра
нили в известной степени общий план строения 
спорофиллов гиениевых, нй в целях лучшей 
защиты спорангиев загнутые назад веточки 
спорофилла претерпели у них значительное 
расширение и образовали розеткообразный щи
ток, на задней стороне которого и находились 

спорангии (см. рис. 23). Это был наиболее 
примитивный тип из числа известных нам пель-
татных (щитовидных) спорофиллов. У более 
поздних и более подвинутых астерокаламитовых 
(Koretrophyllites, Phyllotheca, Sorocaulus и дру
гие) спорофиллы имели уже сплошной, в боль
шинстве округлый щиток. Мутовки спорофил
лов у всех астерокаламитовых были располо
жены на нескольких последовательных междо
узлиях в сильно сближенных между собой му
товках, образуя компактные цилиндрические 
образования, которые чередовались с мутовками 
совершенно неизмененных стерильных листьев 
(рис. 29, 30, 37). Спорофиллы в последователь
ных мутовках были противопоставленными. Та
ким образом, стробилы астерокаламитовых имели 
ярусное (зональное) строение и, очевидно, мог
ли соответствовать значительным по размеру 
ветвям побега. 

К рассмотренному типу стробилов примыкает 
довольно своеобразная разновидность генера
тивного образования, обнаруженная у Pseu-
dobornia. Это образование представляло собой 
очень длинный рыхлый стробил — ветвь с рез
ко укороченными междоузлиями, на котором 
правильно чередовались мутовки коротких спо
рофиллов, несших крупные неприкрытые спо
рангии, и мутовки редуцированных стерильных 
листьев. Мутовки спорофиллов были сильно 
сближены с расположенными выше мутовками 
листьев, и это дало повод некоторым исследова
телям (в частности, Скотту) считать, что спо
рангии сидели на нижней стороне листоподоб-
ных спорофиллов. 

Совсем иным было строение спорофиллов 
у клинолистов, у которых каждый спорофилл, 
как правило, состоял из двух сегментов: верх
него, спороносного, нередко называемого спо-
рангиефором, и нижнего, стерильного, или брак-
теи. Этот основной план строения спорофил
лов в процессе эволюции Sphenophyllales пре
терпевал различные изменения, главным обра
зом в сторону усложнения и специализации, 
которые носили ясно выраженный приспособи
тельный характер — для лучшей защиты спо
рангиев. Исключение составляла весьма слож
ная разновидность стробила, обнаруженная 
у раннекаменноугольного Cheirostrobus (см. 
описание этого рода). У большинства ранне- и 
среднекаменноугольных клинолистов (Astero-
calamitopsis tenerrimum, Sphenophyllum tri-
chomatosum, S. majus) верхний спороносный 
сегмент спорофилла был настолько укорочен, 
что спорангии оказывались сидячими на верх
ней стороне или близ основания (в пазухе) 
узкого стерильного сегмента (см. рис. 4). 
У других среднекаменноугольных, а также у 
верхнекаменноугольных форм (S. cuneifolium, 
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S. roemeri, S. emarginatum) стерильные сег
менты чашеобразно срастались и, очевидно, 
полностью закрывали своими загнутыми кверху 
концами по-разному разветвленные спороносные 
сегменты, на концах которых сидели одиноч
ные или попарно сближенные спорангии (см. 
рис. 11, 12). У Sph. fertile каждая веточка спо
роносного сегмента была на верхушке щитко
видно расширенной, т. е. спорофиллы стали 
здесь уже пельтатными. 

Спорофиллы клинолистов были обычно соб
раны в компактные, более или менее длинные 
стробилы (см. рис. 9, 16). Ось последних была 
членистой, с резко укороченными междоуз
лиями. Мутовки спорофиллов сидели на узлах, 
причем число их в каждой мутовке, подобно 
числу стерильных листьев на вегетативных 
побегах, было кратно трем. У некоторых, оче
видно, менее подвинутых и несколько уклоняю
щихся форм стробилы были еще неясно выра
жены, и мутовки спорофиллов чередовались с му
товками вегетативных листьев. Готан и Вей-
ланд (Gothan u. Weyland, 1954) считают, что 
подобные формы было бы правильнее выделить 
в особый род. 

Наиболее высокой специализации и, очевидно, 
лучшей организации достигли генеративные 
органы у раннепермской Tristachya. Пельтат-
ные, с широкими многоугольными щитками 
спорофиллы были собраны у растения в очень 
плотные, небольшие и короткие стробилы, 
весьма похожие на стробилы Equisetum. Од
нако, в отличие от последних, стробилы Tris
tachya были расположены не на верхушках 
побегов, а в пазухах сильно редуцированных 
вегетативных листьев; на каждом узле нахо
дилось по три таких стробила. Весьма вероятно, 
что описанные ранее из верхнекаменноуголь
ных отложений различных стран, в том числе 
из Донбасса, остатки изолированных или при
крепленных непосредственно к узлам стеблей 
коротких стробилов, похожих на аналогичные 
органы Equisetum и до сих пор определявшихся 
как Equisetites, в действительности относятся 
к Tristachya или к близким ей формам. 

Пельтатными же, хотя и иначе устроенными 
спорофиллами характеризовались также пред
ставители порядка Equisetales. У палеозойских 
каламитов спорофиллы («спорангиефоры»), в от
личие от спорофиллов более поздних хвощей, 
несли лишь по четыре спорангия на задней 
стороне щитка. Вторым важным отличием ге
неративных образований каламитов от соот
ветствующих органов Equisetum являлось то, 
что их строение было значительно более слож
ным: мутовки спорофиллов чередовались в стро
билах с мутовками стерильных листьев, часто 
неправильно называемых брактеями (рис. 44а, 

446, 45). Характерно, что в то время как спо
рофиллы последовательных мутовок были у них 
противопоставленными, стерильные листья в та
ких же мутовках чередовались друг с другом. 
По своему строению стробилы каламитов были 
довольно разнообразны, и разновидности их 
описаны под несколькими родовыми названиями 
(см. ниже описание родов Calamostahys, Palaeos-
tachya и др.) Стробилы находились в пазухах 
листьев или ветвей. 

У вымерших и современных хвощей споро
филлы, оставаясь пельтатными, несли уже 
значительное число (5—10) удлиненных спо
рангиев. В результате редукции и дальнейшей 
специализации исходного астерокаламитного 
типа стробилы стали более упрощенными и ком
пактными; в них уже нет чередующихся со 
спорофиллами мутовок стерильных листьев 
«брактей». Тесно соприкасающиеся своими щит
ками спорофиллы образуют шишкоподобные 
стробилы, расположенные только на верхушках 
главных стеблей, реже на верхушках боковых 
ветвей. В этом состоит третье отличие стро
билов Equisetaceae от стробилов Calamitaceae 
(рис. 63). 

Весьма своеобразные рыхлые стробилы A uto-
phyllltes, очевидно, надо рассматривать как ко
роткую боковую ветвь эволюции стробилов 
каламитного типа. Расположенные так же, как 
у Catamites, в пазухах листьев, эти небольшие 
стробилы были образованы расставленными му
товками длинных спорофиллов с небольшим щит
ком на верхушке и не имели «брактей» (рис. 57). 

Из приведенного обзора можно видеть, что 
процесс развития стробилов в каждой из двух 
основных линий эволюции членистостебель
ных — клинолистов и астерокаламитов — хво
щей закончился созданием плотных укорочен
ных стробилов, состоящих из одних спорофил
лов, с большими щитками на их верхушке. 

Споры 1 изучены более или менее подробно 
только у представителей порядков Sphenophyl-
lales и Equisetales. В порядке Asterocalamitales 
удалось исследовать споры только у p. Aste
rocalamites. Естественно поэтому, что характе
ристика спор всего типа Arthropsida в целом 
не может быть пока дана. 

Большинство клинолистов были изоспоровы-
ми (равноспоровыми) растениями со споран
гиями и спорами одинаковых размеров. Лишь 
у Sphenophyllum delectus обнаружено, что одни 
из спорангиев содержали обычные мелкие 
(около 80 р, в диаметре) споры, а другие в том же 
стробиле несли споры в 10 раз более круп
ные, но сходные по морфологии с первыми. 

1 В составлении настоящего раздела приняла боль
шое участие А. А. Любер. 
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Обычные мелкие споры, выделенные из споранги
ев Sphenophyllostachys (рис. 13), имеют в диамет
ре 50—90 ц., округлые очертания и трехлучевую 
щель разверзания с длиной лучей около поло
вины радиуса. Экзина у одних форм тонкая, 
гладкая или слаботочечная, у других она грубо-
сетчатая с шиловидными выростами в углах 
сетки. Какие из двух этих типов спор наиболее 
характерны для Sphenophyllaceae, пока неяс
но, тем более что гладкие споры такого же типа 
известны у каламитов. 

Из спорангиев Cheirostrobus сем. Cheirostro-
baceae извлечены еще более мелкие споры — 
диаметром 40—60(х. Все они одинаковы, в очер
тании округлые, трехлучевые, с небольшим ко
личеством складок; экзина тонкая, гладкая, 
но лишь немногим более плотная, чем у очень 
сходных по морфологии спор Catamites, что 
не позволяет уверенно определять изолированно 
встречающиеся споры Cheirostrobus. С большей 
уверенностью можно отнести к Asterocalamites 
споры, известные под названием Azonotriletes 
glaber (Naumova) и близкие к ним, поскольку 
они очень многочисленны в нижнекаменноу
гольных отложениях различных стран и выше 
по разрезу не поднимаются, сменяясь спорами, 
характерными для Catamites, т, е. их распро
странение в основном совпадает с распростра
нением остатков вегетативных побегов Asteroca
lamites. Споры эти очень мелкие, 20—ЗОр, в диа
метре, в очертании округлые, трехлучевые; 
лучи короткие, меньше радиуса; экзина тол
стая, гладкая, изредка слабо смятая; по эк
ватору иногда наблюдается утолщенный ободок 
(рис. 24). 

Среди каламитовых, судя по результатам ис
следования спор из спорангиев Calamostachys, 
были как равноспоровые, так и разноспоровые 
формы. К сожалению, остальные стробилы ка
ламитов не изучены в этом отношении, и ха
рактер их спор остается неизвестным. У. раз
ных видов разноспоровых (гетероспоровых) Ca
lamostachys мета- и микроспорангии были рас
положены различно: либо в одной мутовке все 
спорофиллы несли мега-или микроспорангии, 
либо в одной мутовке часть спорофиллов несла 
мегаспорангйи, а другая часть — микроспоран
гии. Те и другие были одинаковой величины 
и различались лишь тем, что в мегаспорангиях 
спор было меньше, чем в микроспорангиях, и 
они были значительно крупнее микроспор. 

Споры каламитов изменялись в размерах от 
40 до 100(я. Они были округло-угловатые, трех
лучевые, с лучами длиной х/з-— 2/з радиуса. 
Экзина очень тонкая, смятая многочисленными 
сегментовидными складками, обычно параллель
ными контуру споры. Арея иногда темная 
(рис. 46). 

У вымерших и современных хвощей споры 
одинаковые. Они небольшие, 20—50р, в диамет
ре, почти правильно-округлые, без определен
ной щели разверзания; экзина очень тонкая, 
слегка смята, гладкая. У современных хвощей 
споры окружены особыми узкими, тонкими, 
лентовидными, спирально завитыми образова
ниями— так называемыми элатерами (рис. 63г). 
Последние очень гигроскопичны— при высыха
нии раскручиваются и этим способствуют вы
сеиванию зрелых спор из спорангия. У вымер
ших формэлатеры, по-видимому, отсутствовали. 

В верхнепалеозойских отложениях восточных 
районов СССР, Китая, Индии, Австралии и 
Ю. Америки широко распространены изолиро
ванные споры, несколько напоминающие свои
ми очень маленькими размерами (диаметр 15— 
20 и.) и морфологией (округлые очертания; 
трехлучевая щель разверзания с длиной лучей 
х/з — х/г радиуса; экзина тонкая, гладкая, но 
ареа обычно темная; внешний край ареи часто 
немного утолщен) споры Asterocalamites. По
добные споры известны под собирательным 
названием Azonotriletes nigritellus Luber. Обыч
но их связывают с Phyllotheca. Скорее, однако, 
они принадлежали различным позднепалеозой-
ским астерокаламитовым — представителям сем. 
Sorocaulaceae, в том числе и Phyllotheca. 

Принципы систематики 

Основы современной систематики членисто
стебельных были заложены еще в первой поло
вине XIX в. Эндлихером. Как отмечалось выше, 
в последние десятилетия этому вопросу уде
ляли большое внимание Джеффри, Скотт, По-
тонье, Хирмер, Циммерман и Немейц. В нашей 
стране наиболее полно и последовательно раз
работанную филогенетическую основу система
тики высших растений, в том числе и членисто
стебельных, создал А. Л. Тахтаджан (1950). 
Филогенетическая система этого исследователя 
положена в основу систематики высших расте
ний, принятой в настоящем издании. 

Основным принципом современной система
тики членистостебельных, излагаемой ниже, 
является использование всех последних дан
ных по эволюционному изменению строения (и 
функций) основных органов и частей этих ра
стений для установления естественных групп 
в пределах типа Arthropsida с учетом наиболее 
вероятных филогенетических связей между 
ними. 

Именно на основе этого общего принципа, 
принимая во внимание удивительную гомоген
ность всей группы членистостебельных расте
ний как в отношении листорасположения (му
товчатое расположение листьев и членистость 
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стебля), так и характера спорофиллов (распо
ложение спорангиев на специальных придатках, 
или «спорангиофорах», образующих на членис
тых осях мутовки, подобно стерильным ли
стьям) в составе типа Arthropsida выделяется 
в настоящее время только один класс Equise-
tinae. Указанные выше главнейшие морфологи
ческие особенности членистостебельных не пре
терпели за весь период их исторического раз
вития каких-либо изменений и проявились 
с достаточной отчетливостью, хотя, конечно, 
еще не в полной мере, даже у наиболее древних, 
предковых форм. Это не позволяет резко отде
лять примитивные формы от высокоорганизован
ных, относя их к разным классам и тем более 
к разным подтипам, как это предлагал Хирмер 
(Hirmer, 1938). Новые признаки, как известно, 
не всегда вырабатываются сразу в законченном 
виде, однако их появление всегда означает 
какие-то качественные изменения, тем более 
глубокие, чем более принципиально новыми 
являются эти признаки. Поскольку указанные 
выше характерные особенности членистосте
бельных проявились уже у древнейших гиение-
вых как совершенно новые, специфические приз
наки строения спорофитов, не свойственные 
больше никакой другой группе растений, нет 
никаких оснований резко отделять эти при
митивные формы от других членистостебель
ных. 

Итак, эволюция артропсид началась с при
митивной среднедевонской группы гиениевых, 
произошедших, по мнению Хёга и Тахтаджана, 
от каких-то псилофитовых типа Psilophyton, 
у которых спорангии были расположены на 
концах загнутых назад, дихотомически раз
ветвленных веточек. Недавно А. Р . Ананьев 
(1957) описал новое растение Protohyenia ja-
novii Ananjev, рассматривая его в качестве про
межуточного звена между псилофитами и Hye
nia; однако это растение, несомненно, отно
сится к настоящим псилофитам. Как это видно 
из приведенной характеристики морфологии 
гиениевых, описанная выше группа растений 
может рассматриваться как промежуточное, свя
зующее звено между псилофитовыми и более 
высокоорганизованными членистостебельными. 
В нижних частях побегов Hyenia листорасполо
жение было еще почти спиральным, свойствен
ным псилофитам, но в верхних, более моло
дых,— уже отчетливо мутовчатым. Спорофиллы 
были сосредоточены в самых верхних частях 
побегов и их ветвей, располагались мутовчато 
и образовывали подобие рыхлого стробила, со
вершенно не свойственного псилофитовым. Са-
lamophyton отличался от Hyenia главным обра
зом большей редуцированностью (упрощенно
стью) стерильных листьев и спорофиллов, а 

также более ясно проявленной членистостью 
стебля. Поэтому едва ли можно найти какие-
нибудь веские основания для отнесения наз
ванных родов к совершенно разным семействам, 
тем более что оба они существовали почти од
новременно. 

Наосновании всего сказанного представляется 
наиболее целесообразным относить Hyenia и 
Calamophyton к одному сем. Hyeniaceae, вы
деляя его в особый порядок Hyeniales. 

Несомненно, от Hyeniales берут начало все 
три группы более высокоорганизованных чле
нистостебельных — псевдоборнии, клинолисты 
и астерокаламиты, остатки которых впервые 
встречаются в самых верхах девонской системы 
(верхах фамена). Однако до сих пор остаются 
весьма недостаточно изученными формы, ко
торые можно было бы рассматривать в качестве 
связующих между тремя названными группами 
и собственно средиедевонскими гиениевыми. Объ
ясняется это как слабой изученностью поздне-
девонских, особенно франских флор вообще, 
так и малочисленностью находок хорошо со
хранившихся членистостебельных. Найденные в 
ср. фамене Бельгии и этрене Казахстана остат
ки весьма своеобразного членистостебельного 
Eviostachyq hoegi Stockmans, обнаруживающей, 
как будто, весьма примитивное строение стро
била и моноподиальное ветвление стебля (см. 
ниже описание этого рода), к сожалению, изу
чены еще мало. Остатки другого, еще более инте
ресного членистостебельного Boegendorfia semiar-
ticulata Gothan et Zimmermann из верхов фран-
ского яруса или из низов фаменского яруса 
Силезии \ имеющего много черт сходства 
с Eviostachya и вместе с тем приближающегося 
по ряду признаков к клинолистам (см. ниже 
описание рода) также исследованы недоста
точно. Можно лишь с большей или меньшей 
уверенностью предполагать, что обе названные 
формы относились к особой группе (или группам?) 
позднедевонских и раннекаменноугольных чле
нистостебельных, находившихся в филогене
тических взаимоотношениях с древнейшими кли-
нолистами типа Suvundukia, Asterlamitopsis sub-
tenerrimum и A. tenerrimum. В приводимых ниже 
системе типа Arthropsida и в геохронологической 
схеме эволюции членистостебельных группа форм 
Boegendorfia—Eviostachya отнесена со знаком во
проса к клинолистам под условным наименова
нием «.Protosphenophyllaceae?». 

Клинолисты заслуживают выделения в осо
бый порядок Sphenophyllales. Эта группа до
вольно разнообразных форм тем не менее по 
ряду признаков достаточно гомогенна. Листья 

1 Сходные с Boegendorfia остатки открыты недав-но 
в турнейских отложениях Минусинской котловины. 
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клинолистниковых, независимо от степени рас
сеченное™, были в очертании более или менее 
клиновидные и сидели на узлах обычно в числе 
кратном трем' в каждой мутовке. Спорофиллы 
у них состояли, как правило, из двух сегментов: 
верхнего — спороносного и нижнего — стериль
ного (см. выше). Эта особенность была, по-ви
димому, характерна и для спорофиллов Evio-
stachya. Стробилы клинолистов всегда находи
лись на узлах — в пазухах листьев. Зато не 
имеется никакой общей закономерности в от
ношении числа стробилов на каждом узле; 
у одних форм на узле помещался лишь один 
стробил (Sphenophyllum, Eviostachya), у других 
их было два (Boegendorfia), а у некоторых ви
д о в — д а ж е три стробила (Tristachya). Можно 
однако, констатировать, что у форм с одним 
стробилом в узле таковые находились на вер
хушке довольно длинной оси, нередко об
лиственной, тогда как у всех других форм стро
билы располагались на сильно укороченных 
осях и поэтому часто казались как бы сидя
чими. 

Соответственно с наблюдающимися разли
чиями в устройстве спорофиллов и стробилов, 
порядок Sphenophyllales разделяют на три са
мостоятельных семейства: сем. Sphenophylla-
сеае, характеризующееся спорофиллами, раз
деленными на два сегмента; Cheirostrobaceae, 
у единственного представителя которого — 
Cheirostrobus — как верхний, так и нижний 
сегменты разделены в свою очередь на три 
доли каждый; Tristachyaceae, характеризую
щееся пельтатными соприкасающимися споро
филлами, которые образуют плотный стробил— 
шишку. 

По устройству стробилов (висячие спорангии 
на коротких «спорангиофорах», расположенных 
между, а скорее в пазухах «брактей», очень по
хожих на стерильные вильчато разделенные ли
стья) Boegendorfia и Eviostachya стоят близко 
к Sphenophyllaceae. Их малоредуцированные 
«брактей», очевидно, гомологичны нижним сте
рильным сегментам спорофиллов клинолистни
ковых, хотя они и похожи еще на небольшие 
рассеченные вегетативные листья гиениевых. 
На этом основании оба указанных рода и 
отнесены со знаком вопроса к Sphenophylla
les. 

Позднедевонские и раннекаменноугольные ас-
терокаламиты характеризовались не только и 
не столько длинными, повторно дихотомирую-
щими листьями, сколько своеобразным устрой
ством генеративных органов, представлявших 
многочисленные ярусные стробилы, образую
щие на спорофите целые побеги (см. выше). 
Как теперь установлено, подобными строби
лами характеризовались не только древние 

Asterocalamites, но и значительное число бо
лее поздних — каменноугольных, пермских и 
даже триасовых — форм, имевших простые, 
недихотомирующие листья (Koretrophyllites, 
Sorocaulus, Phyllotheca и др.). Вся эта группа 
форм, включая Asterocalamites, отличалась про
тивопоставленными в смежных междоузлиях со
судистыми пучками и имела довольно мало об
щего с каламитами и хвощами, хотя первые 
и произошли непосредственно от Asterocala
mites. 

Своеобразная структура генеративных орга
нов, не повторяющаяся больше ни у одной 
группы членистостебельных, как и характер 
прохождения сосудистых пучков через узел, 
заставляют выделить рассматриваемую группу 
форм в совершенно особый порядок, который 
до сих пор не находил своего места в системе 
и которому присваивается новое наименование 
Asterocalamitales Radczenko. 

Подавляющее большинство астерокаламито
вых, вероятно, обладало способностью ко вто
ричному росту в толщину, однако, в отличие 
от каламитов, древесинный цилиндр у них 
никогда не достигал значительной толщины. 
Поэтому большинство этих растений имело ха
рактер трав и кустарников; настоящих древо
видных форм среди них было немного. 

В порядке Asterocalamitales выделяются два 
семейства: Asterocalamitaceae, в которое 
включается один род Asterocalamites, характе
ризующийся дихотомически разветвляющимися 
листьями, и сем. Sorocaulaceae, включающее 
большое число форм с простыми, неразветвлен-
ными листьями, которые либо являлись 
свободными, либо были сращены друг с дру
гом на более или менее значительном протя
жении. 

Довольно близок к Asterocalamitales порядок 
Pseudoborniales, созданный на одном весьма 
своеобразном позднефаменском и этреньском 
роде Pseudobornia. Наибольшее удивление вы
зывают крупные листья этого растения, распо
ложенные, по-видимому, по четыре в каждой 
мутовке и дихотомически разделяющиеся на 
несколько долей, которые были односторонние 
(т. е. в одну сторону) или двусторонне глу
боко перисто рассечены ,на почти нитевидные 
сегменты (рис. 8). 

Что же касается генеративных органов псев-
доборнии, то при всем их своеобразии (см. ни
же), нельзя не заметить известного сходства 
между псевдоборнией и многоярусными стро
билами астерокаламитовых. Стробилы псевдо-
борнии тоже были очень длинными, рыхлыми, 
очевидно, представляли значительные участки 
побегов, и мутовки спорофиллов в них чередо
вались с мутовками больших, несколько реду-
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цированных вегетативных листьев. Отличались 
они от стробилов астерокаламитов тем, что 
спорофиллы у них были непельтатные и между 
мутовками стерильных листьев находилось толь
ко по одной мутовке спорофиллов, располагав
шейся, по-видимому, ближе к расположенной 
выше мутовке листьев. 

Указанные признаки стробилов псевдобор-
нии свидетельствуют о значительной примитив
ности таковых, а весьма своеобразная форма 
вегетативных листьев — о значительной их 
специализации. Поэтому правы те, кто рас
сматривает порядок Pseudoborniales как бо
ковую слепую ветвь эволюции примитивных 
членистостебельных. 

Вместе с тем сходство в строении стробилов 
псевдоборнии и астерокаламитов наводит на 
мысль о том, что оба эти рода произошли от ка
кой-то одной предковой формы со сравнительно 
крупными, дихотомически разветвленными ли
стьями и очень рыхлыми примитивными стро
билами. Такой формой нельзя считать непосред
ственно Hyenia или Calamophyton; эта гипоте
тическая, пока еще не найденная форма, ви
димо, окажется недостающим звеном между 
гиениевыми, с одной стороны, псевдоборнией 
и астерокаламитами, с другой. 

Порядок Equisetales, очевидно, возник лишь 
в раннем карбоне, когда появились такие 
«переходные» между астерокаламитами и кала
митами формы, как Protocalamites и Mesocala-
mites. 

Порядок разделяется на три семейства: 
Calamitaceae (наиболее древнее семейство) ох
ватывает древовидные формы, характеризовав
шиеся более или менее крупными, цельными, в 
большинстве своем свободными листьями, не об
разовывавшими влагалищ, компактными строби
лами с «брактеями», расположенными на узлах, 
и способностью стеблей к вторичному росту 
в толщину; сем. Equisetaceae, возникшее в Пер
ми и существующее до настоящего времени, 
охватывает формы, характеризовавшиеся сра
щенными во влагалище листьями, плотными 
терминальными стробилами без брактей и от
сутствием у стеблей способности к образованию 
вторичных тканей; третье семейство Auto-
phyllaceae, очевидно, представляло боковую 
ветвь эволюции хвощевидных; в него включены 
каменноугольные роды Autophyllites Grand' 
Eury, Sphenasterophyllites Sterzel к Dichophytli-
tes Borsuk, для которых характерны очень 
крупные, линейные, дихотомически разветвлен
ные и более или менее заметно сращенные в ос
новании листья. У Autophyllites известны, 
кроме того, небольшие, очень рыхлые стро
билы, образованные мутовками пельтатных 
спорофиллов, несущих, подобно Calamites, по 

Рис. 1. Геохронологическая схема эволюции 
Arthropsida 

четыре спорангия; мутовки спорофиллов не 
разделены мутовками «брактей». 

Система типа Arthropsida может быть пред
ставлена в следующем виде. 

Т и п A r t h r o p s i d a R a d c z e n k o 
(Sphenopsida Scott, p. p.) 

Класс Equisetinae Endlicher, emend. Takh-
tadjan 

1. Порядок Hyeniales Takhtadjan 
Сем. Hyeniaceae 

2. Порядок Sphenophyllales Endlicher 
Сем. Sphenophyllaceae 
Сем. Cheirostrobaceae 
Сем. Tristachyaceae 

Группа «Protosphenophyllaceae?» 
3. Порядок Pseudoborniales Potonie 

Сем. Pseudoborniaceae 
4. Порядок Asterocalamitales Radczenko 

Сем. Asterocalamitaceae 
Сем. Sorocaulaceae 

5. Порядок Equisetales Endlicher 
Сем. Calamitaceae 
Сем. Equisetaceae 
Сем. Autophyllaceae 

Геохронологическая схема эволюции чле
нистостебельных приведена на рис. 1. 
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Экология и биологическое значение 

Членистостебельные в современной флоре 
представлены только одним родом Equisetum, 
объединяющим немногим более 30 видов, до
вольно широко распространенных по земле. 
Отсутствуют хвощи в Австралии и Нов. Зелан
дии. В Ю. Африке они представлены только 
двумя завезенными из Европы видами. 

Большинство видов Equisetum распростра
нено в северной умеренной зоне; в тропиках 
и субтропиках встречаются наиболее примитив
ные представители рода. Все современные 
хвощи представляют собой многолетние травя
нистые растения, а некоторые южные формы 
являются вечнозелеными. Стебли большинства 
видов не превышают 1 м в высоту, но обычно 
имеют лишь от 1 до 15 мм в толщину. Один 
южноамериканский хвощ — лазающее расте
ние, и побеги его достигают 10—12 м длины 
при толщине стебля 3 см. Один вид мексикан
ского хвоща имеет стебли толщиной до 20 см 
при высоте 2 м. 

Современные хвощи растут в довольно раз
личных условиях обитания, но почти все они 
предпочитают влажные или хорошо увлажняе
мые участки суши. Одни виды являются болот
ными растениями, другие растут по берегам 
озер, прудов и рек, на влажных лугах, в сырых 
лесах, а некоторые — на полях. Немногие 
формы, как, например, Equisetum ramosissimum, 
приспособились даже к относительно сухим 
условиям обитания. Но это сравнительно ред
кое исключение. 

Что касается вымерших форм членистосте
бельных, то пока можно только догадываться 
об условиях обитания некоторых из них на 
основании ряда косвенных наводящих данных, 
в частности, основываясь на некоторых специ
фических условиях захоронения их остатков. 

Так, специальное послойное изучение 
В. Д . Принадой остатков растений из неко
торых толщ мезозойских осадков СССР пока
зало, что в этих толщах обычно находятся 
прослои породы, в которых остатки Equisetites 
или Neocalamites либо заметно преобладают 
над остатками растений других групп, либо что 
вовсе не представляет редкости, даже являются 
единственными растительными остатками. Точ
но также специальные наблюдения Т. Н. Бай-
ковской и Г. П. Радченко над распределением 
остатков растений в разных породах при 
послойном изучении верхнепалеозойской угле
носной толщи в Кузбассе и частично Минусин
ском бассейне показали, что остатки Koretro
phyllites и Phyllotheca чаще всего находятся 
в алевролитах, большей частью неслоистых, 

в которых они часто являются почти единствен
ными растительными остатками, притом хоро
шей сохранности. 

Исследователи считают, что слои пород с пре
обладающими или единственными в них остат
ками членистостебельных отображают особые 
растительные ассоциации, обусловленные ка
кими-то специфическими особенностями места 
и времени. В большинстве случаев, на основе 
анализа фаций кажется наиболее вероятным, 
что такие слои представляют осадки прибреж
ной полосы водоемов, в которых сохранились 
остатки растений, населявших открытые, неза
селенные побережья, частично покрывавшиеся 
водой. Основываясь на приведенных наблю
дениях, можно предполагать, что Equisetites, 
Neocalamites, Koretrophyllites, Phyllotheca и не
которые другие мезозойские и позднепалеозой-
ские членистостебельные были мелкими 
растениями, предпочитавшими заселять пло
ские побережья открытых водоемов. Таким 
образом, в экологическом отношении многие, 
особенно травянистые, формы вымерших 
членистостебельных, принадлежащие поряд
кам Asterocalamites и Equisetales, по-види
мому, мало отличались от современных хво
щей. 

Крупные древовидные каламиты, остатки ко
торых часто встречаются в породах кровли 
и подошвы угольных пластов, в минерализо
ванных угольных почках (coal-balls), а корне
вища неоднократно были встречены in situ 
в различных породах угленосных толщ 
(рис. 47), несомненно являлись болотными 
растениями. Об этом же говорят воздушные 
корни каламитов. 

Клинолисты, по-видимому, были лазающими 
растениями. Лазающая природа их подтверж
дается тем, что они обладали очень тонкими 
и гибкими, но весьма длинными стеблями, ли
шенными внутренней полости; на узлах стебля 
часто сидели мелкие придаточные корни; 
у одной формы из Китая обнаружен стебель, 
покрытый шипами. Вероятно, клинолисты цеп
лялись или обвивали стоящие и опавшие 
стволы других растений во влажных палеозой
ских лесах. Потонье (Potonie, 1921), однако, 
придерживался другой точки зрения на усло
вия обитания клинолистов, считая их водными 
растениями. По его мнению, это подтверждает 
известный факт, что у некоторых видов Spheno
phyllum нижние или более ранние листья 
глубоко рассечены, а верхние — почти цель
ные (см. выше), что, как известно, встречает
ся у многих современных водных форм. 
Точка зрения Потонье в настоящее время поч
ти никем из палеоботаников уже не разде
ляется. 
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Геологическое значение 

Остатки членистостебельных в кайнозойских 
и мезозойских отложениях встречаются отно
сительно редко, притом они довольно однооб
разны; поэтому их относят к числу форм, 
стратиграфическая ценность которых для ука
занных отложений весьма невелика. Вместе 
с тем в тех случаях, когда они встречаются 
в массовых количествах в отдельных прослоях, 
они могут быть использованы как показатели 
определенной фациальной обстановки. 

В позднем палеозое многие членистостебель
ные являлись углеобразователями, хотя, ве
роятно, и второстепенными. Встречаясь в верх
непалеозойских отложениях в больших коли
чествах и будучи представлены очень разно
образными формами, членистостебельные с 
большим успехом используются здесь почти пов
семестно для определения точного геологиче
ского возраста и стратиграфического расчлене
ния заключающих их толщ. 

Историческое развитие 

При рассмотрении принципов систематики 
были показаны основные направления эволю
ции Arthropsida. В обобщенном виде исто
рия развития этой группы растений может 
быть охарактеризована следующим обра
зом. 

От псилофитов, с густо расположенными 
спорофиллами с загнутыми назад веточками, 
в середине девона отделилась группа харак
терных форм, у которых уже проявились 
главнейшие черты строения спорофита членисто
стебельных. Группа эта, рассматриваемая как 
порядок Hyeniales, дала начало развитию всего 
типа Arthropsida; представители ее, по-види
мому, были распространены только в ср. 
девоне. 

История развития членистостебельных 
в позднем девоне еще не выяснена с достаточной 
полнотой. Не найдены, в частности, связующие 
формы между примитивными гиениевыми и 
более высокоорганизованными псевдоборние-
выми, между гиениевыми и астерокалами-
тами, появившимися в самом конце девон
ского периода. Предполагается, что Pseudo-
borniales и Asterocalamitales произошли от 
какой-то общей формы (или группы форм), 
послужившей началом одного из двух 

главнейших направлений эволюции Arthrop
sida. 

Pseudoborniales в силу их высокой специали
зации, очевидно, оказались слепой боковой 
ветвью развития древовидных и травянистых 
«прямостоящих» членистостебельных, к ко
торым относятся порядки Asterocalamitales, 
Pseudoborniales, Equisetales, составившие одно 
из двух основных направлений развития чле
нистостебельных. Псевдоборниевые исчезли уже 
в самом начале каменноугольного периода, тог
да как астерокаламитовые продолжали суще
ствовать на протяжении всего позднего пале
озоя, триаса, и, по-видимому, значительной 
части юры. От этой характерной и разнообраз
ной группы членистостебельных еще в начале 
карбона отделились хвощевидные (Equiseta
les), в позднем палеозое достигшие максимума 
своего .развития, будучи тогда представленны
ми преимущественно древовидными формами — 
каламитами. Последние, однако, не отличались 
пластичностью, достигли высокого уровня спе
циализации в условиях теплого и влажного 
климата тропиков и субтропиков и при изме
нении климата в перми уже не смогли пере
строиться. С середины перми каламиты начали 
вымирать, и к началу мезозоя они уже почти 
полностью исчезли. В мезозое и кайнозое про
должали существовать преимущественно тра
вянистые хвощевые (Equisetaceae), не отли
чавшиеся способностью к образованию вто
ричных тканей и прошедшие длительный 
путь редукции листовых органов. Послед
ние потомки хвощевых дожили до наших 
дней. 

Вторую основную линию эволюции членисто
стебельных представляли клинолисты, которые 
первоначально (поздний девон — начало кар
бона) были небольшими травянистыми формами 
с прямым стеблем, а позднее — по преимущест
ву лазающими растениями. Клинолисты до
стигли наибольшего расцвета в карбоне и 
перми; местами они продолжали еще существо
вать в раннем триасе, но затем полностью 
вымерли. 

Тип Arthropsida возник, очевидно, в начале 
ср. девона, достиг расцвета в позднем палеозое, 
но уже в середине мезозоя начал быстро уга
сать, и в современной флоре от этой обширной 
и разнообразной группы сохранился только 
один p. Equisetum, представленный не более 
чем 32 видами. 
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СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ 

К Л А С С E Q U I S E T I N A E . Х В О Щ Е В И Д Н Ы Е 1 

ПОРЯДОК HYENIALES. ГИЕНИЕВЫЕ 

Преимущественно небольшие растения, имев
шие облик травянистых форм, с горизонталь
ными ризомоидами и невысокими прямостоя
чими побегами, которые при более или менее 
отчетливо намечающейся членистости стеблей 
характеризовались еще дихотомическим вет
влением побегов, сравнительно маленькими 
вильчато разделенными листьями и одиночными 
ветвистыми спорофиллами со свободно вися
щими крупными одиночными или собранными 
в небольшие пучки спорангиями. 

Несмотря на известное сходство гиениевых 
с псилофитами, они тем не менее уже значи
тельно отличаются от последних и несут больше 
признаков, характерных для Arthropsida. Хёг 
(Hoeg, 1942) справедливо указывает, что хотя 
спорофиллы гиениевых и могут быть легко вы
ведены из фертильных теломов Psylophyton, 
однако отчетливо намечающееся у гиениевых 
мутовчатое расположение листьев и вполне оп
ределенный контраст между стеблями и листья
ми совершенно не свойственны псилофитам. 

Порядок заключает односемейство Hyeniaceae, 
немногочисленные представители которого су
ществовали на протяжении почти всего ср. 
девона, за исключением, возможно, самого его 
конца. 

СЕМЕЙСТВО HYENIACEAE HIRMER, 1927 

Отходящие от горизонтального ризомоида 
небольшие прямостоячие тонкие побеги дихото
мически разветвляются в нижней части, в верх
ней остаются простыми или разветвляются дихо-
подиально. Главный ствол и его разветвления 
обнаруживают более или менее заметную чле-
нистость. Очень небольшие, линейные или 
узкоклиновидные, единожды или многократно 
дихотомирующие листья расположены большей 
частью мутовчато, что особенно заметно в верх
них частях побегов. Спороносные ветви зани
мают такое же положение на побеге и имеют 
такие же размеры, как стерильные, но несут 
вместо листьев вильчато разветвляющиеся на 
верхушке тонкие спорофиллы, каждая ветвь 
которых несет одиночные или собранные в не-

1 Составил Г. П. Радченко при участии А. Р. Ананье
ва (роды Hyenia и Calamophyton), М. О. Борсук (р. 
Dichophyllites), Е. О. Новик (роды Mesocalamites, As
terophyllites, Annularia, Calamostachys, Palaeostachya, 
Radicites), M. А. Сенкевич (p. Eviostachya). 

большие пучки удлиненные свободные спо
рангии. Два рода. Семейство существовало 
на протяжении почти всего ср. девона. 

Hyenia N a t h o r s t , 1915. Тип рода — 
Н. sphenophylloid.es Nathorst, 1915; девон, 
3 . Норвегия. В ископаемом состоянии известны 
ризомоиды, вегетативные и спороносные по
беги, спорангии. Мелкие травянистые расте
ния, состоящие из толстого горизонтального 
ризомоида и поднимающихся от него тонких 
облиственных или спороносных, простых или 
чаще дихотомически разветвленных, побегов. 
Толщина ризомоида достигает 2 см и более. 
Побеги у основания конусовидно утолщены, но 
выше они быстро утоняются и не превышают 
в диаметре 2—3 мм. Высота побегов доходит 
до 20 см. Узкие небольшие листья сидят в верх
ней части побегов более или менее отчетливо, 
мутовками, а в нижней части — почти спи
рально. Число листьев в мутовке точно не ус
тановлено (очевидно, оно не превышало шести). 
Длина листьев 5—25 мм; они разделены дихото
мически на узкие линейные доли. Продольная 
ребристость на стеблях видна не всегда, что, 
вероятно, часто объясняется состоянием сох
ранности образцов. Спороносные образования 
по своему строению похожи на стерильные 
ветви, но несут вместо листьев мутовчато и рых
ло расположенные спорофиллы, вильчато раз
ветвленные на верхушке; загнутые назад ве
точки спорофилла несут по два-три свисающих 
книзу удлиненно-овальных спорангия. Длина 
последних 2—3 мм, ширина 0,5 мм. Иногда 
наблюдаются нитевидные, простые или много
кратно вильчатые придатки, либо расположен
ные непосредственно на продолжении оси спо
рофилла, либо отходящие от выпуклой части 
загнутых назад веточек его (рис. 2А). Споры 
неизвестны. Анатомическое строение стеблей и 
листьев еще не установлено. В ризомоиде обна
ружен V-образный в сечении проводящий пучок, 
окруженный паренхиматозной тканью и состо
ящий из трахеид с поперечно вытянутыми 
порами. До пяти видов. Ср. девон Минусин
ской котловины (илеморовская свита), С.-В. 
Казахстана; ср. девон 3 . Норвегии, Германии 
(Рейнская область, гонзельские слои в Эль-
берфельде), Бельгии (основание слоев Кувен). 

Calamophyton K r a u s e l e t W e y l a n d , 1926. 
Тип рода — С. primaeuum Krausel et Weyland, 
1926; верхняя часть ср. девона (верхние гон-
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Рис. 2. 
2А — Hyenia eiegans Krausel et Weyland: a — общий вид растения (реконструкция), б — повторно дихотомирующий 
стерильный лист, примерно X 5; в — два спорофилла с группами свободно висящих спорангиев, примерно X 5; ср. девон, 
Германия (Krausel u. Weyland, 1932); 2Б — Calamophyton p r i m a e v u m Krausel et Weyland: a — общий вид растения 
(реконструкция), б — два стерильных листа, X 10, — два спорофилла с одиночными спорангиями на концах веточек, 

X 10; ср. девон, Германия (Krausel u. Weyland, 1932).: 

зельские слои), Рейнская обл. В ископаемом 
состоянии известны только верхние части ра
стения, без ризомоидов. Растение имело пря
мой, ясночленистый ствол шириной 10—20 мм, 
который либо разветвлялся дланевидно на три 
равные ветви, либо сначала дихотомически 
разделялся на две одинаковые части, а затем 
каждая из этих частей на коротком расстоянии 
разветвлялась на ряд более тонких членистых 
ветвей, создавая впечатление пучка ветвей, 
подобного тому, какой наблюдается у псило-
фита Pseudosporochnus. Членистость стебля 
отчетливая. Иногда на стеблях наблюдаются 
тонкая продольная ребристость и редко расстав
ленные кнорриевидные рубцы (по-видимому, 

следы от опавших тонких ветвей). Листья в му
товках имеют длину до 10мм, узкоклиновидные, 
один или несколько раз дихотомирующие и 
слегка расширяющиеся на верхушке. Споро
носные органы в виде очень рыхлых стробилов, 
состоявших из длинной и сравнительно толстой 
членистой оси и мутовчато расположенных на 
ней спорофиллов, вильчато разделенных на 
концах; каждая веточка спорофилла, изгибаясь 
назад, заканчивается одним поникающим спо
рангием удлиненно-овальной формы, длиной 
1—3 мм. Известны комбинированные, как бы 
ярусные стробилы, у которых в нижней части 
находятся мутовки спорофиллов, а в верхней— 
мутовки стерильных листьев. Местоположение 
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спороносных побегов на спорофите точно не 
установлено; по-видимому, они размещались 
латерально на особых спороносных ветвях, как 
это и показано на реконструкции (рис. 2Б). 
Споры неизвестны. Стебли характеризовались 
сифоностелическим строением. Центральную 

часть стелы занимала сердцевина, состоявшая 
из паренхимных клеток и имевшая в сечении 
треугольную форму. Сердцевина была окру
жена первичной ксилемой, повторявшей тре
угольные очертания первой. Два вида. Ср. 
девон Рейнской обл. и Бельгии. В СССР досто
верно не установлен. 

ПОРЯДОК SPHENOPHYLLALES. КЛИНОЛИСТНИКОВЫЕ 

Преимущественно палеозойские, небольшого 
и среднего размера растения с очень длинными, 
в большинстве случаев гибкими и тонкими, 
а у более древних форм еще довольно толстыми 
и крепкими, отчетливо членистыми стеблями. 
Побеги у ранних форм обильно мутовчато вет
вились, у более поздних форм они редко развет
влялись, образуя лишь одну ветвь на узлах 
(моноподиальное ветвление). Стебли продоль-
норебристые, причем ребра соседних междо
узлий находятся в юкста-позиции, т. е. не чере
дуются между собой. Листья относительно 
крупные, в числе кратном трем в каждой му
товке (6, 9, 12 листьев), как' правило, клино
видные, или обратнояйцевидные, цельные или 
в различной степени рассеченные (у более 
ранних форм глубоко рассеченные), сидячие 
или с коротким черешковидносуженным осно
ванием и отчетливым веерным жилкованием. 
Спороносные образования в виде длинных стро
билов, образованных членистой осью и тесно 
расположенными на ней мутовками спорофил
лов, очень редко—чередующимися мутовками 
спорофиллов и стерильных листьев. Каждый 
спорофилл дифференцирован на верхнюю, спо
роносную, и нижнюю, стерильную, часть. 
В последовательных мутовках они противопо
ставлены. Спорангии анатропные, в различном 
числе в каждом спорофилле, равноспоровые, 
очень редко примитивно разноспоровые. Споры 
трехлучевые, в очертании округлые, размером 
до 40—90 ц; экзина хотя и тонкая, но более 
плотная, чем у Catamites, гладкая, с небольшим 
количеством складок, либо слаботочечная, ред
ко крупносетчатая и без складок. Проводящая 
система актиностелического типа с экзархной 
ксилемой. В центре стебля, лишенного сердце
вины, находится трех-, редко шести- или даже 
четырехлучевая (у p . Sphenostrobus) стела, 
в которой между лучами первичной ксилемы, 
чередуясь с ними, расположены участки фло
эмы (луба). Стебли клинолистниковых обла
дали способностью к вторичному росту в тол
щину; кнаружи от протоксилемы у них возни
кал слой камбия, дававший начало вторичной 
ксилеме, охватывавшей всю протостелу. 

Большинство клинолистниковых,— во вся
ком случае многие более поздние представители 

обширного семейства Sphenophyllaceae,— были, 
несомненно, лазающими формами. Об этом го
ворят не только лианоподобный облик их тон
ких и гибких, длинных побегов, но также 
открытие у одной формы p. Sphenophyllum 
шипов на стебле, как и присутствие у ряда форм 
этого рода небольших придаточных корней на 
узлах. Примитивные клинолисты, по-видимому, 
еще не были лазающими; скорее это были тра
вянистые прямостоячие формы. 

В порядке Sphenophyllales обычно различают 
два семейства: Sphenophyllaceae и Cheirostro-
baceae. Кроме них, А. Л. Тахтаджан (1950) 
включает в этот порядок также сем. Tristachya-
сеае, . основанное на своеобразном растении 
с довольно сложными стробилами, отнесенном 
Лилпопом (Li 1 pop, 1937) к p. Tristachya, на 
котором Амбержэ (Emberger, 1944), а за ним 
Немейц (Nemejc, 1950) создали особый порядок 
Tristachyineae. 

Так как семейства Cheirostrobaceae и Trista-
chyaceae монотипны, и так как подобных форм 
в СССР до сих пор не найдено, эти семейства 
здесь подробно не охарактеризованы. 

К Sphenophyllales присоединяются также 
малоизученные позднедевонские и раннекамен-
ноугольные роды Boegendorfia и Eviostachia, 
отличавшиеся примитивным строением побегов 
и стробилов, но, по-видимому, имевшие двураз-
дельные спорофиллы, как у клинолистов. 

Sphepophyllales жили, вероятно, с начала 
позднего девона, достигли максимума своего 
расцвета в карбоне и в ранней перми и затем 
были представлены немногочисленными фор
мами в поздней перми и раннем триасе, когда, 
очевидно, и закончилось их существование. 

СЕМЕЙСТВО SPHENOPHYLLACEAE POTONIE, 1897 

В большинстве небольшие растения, побеги 
которых у более древних форм были обильно 
разветвленные, кустистообразные, с более или 
менее крепким стволом, а у всех более позд
них— лианоподобные, с тонким гибким стеб
лем. Стебли в узлах расширены. Листья узко
клиновидного или обратнояйцевидного очерта
ния, цельные, надрезанные или глубоко разде-

496 
http://jurassic.ru/



ленные на узкие доли, одинаковые или различ
ного размера в одной мутовке. Жилкование 
веерное. Спорофиллы разделены на два сег
мента, из которых нижний, или стерильный,— 
цельный, а верхний, или спороносный,— са
мого различного строения: от весьма примитив
ного (в виде сильно укороченного стерженька) 
до сложно разветвленных и даже пельтатных. 

Главный представитель семейства —p. Sphe
nophyllum — обычно трактуют настолько ши
роко, что, по существу, он потерял значение 
естественного рода с хорошо очерченными гра
ницами. Целесообразно уточнить объем этого 
рода, исключив из него формы, характеризую
щиеся некоторыми своеобразными морфологи
ческими особенностями вегетативных побегов 
спорофиллов, а также имевшие иные пределы 
вертикального геологического распространения 
по сравнению с типичными представителями 
указанного рода. Характеристика этих форм 
приводится ниже. Около шести родов. Предста
вители семейства существовали с конца позд
него девона до раннего триаса. 

Asterocalamltopsis G o t h a n , 1949. Тип 
рода — Л . sphenophylloides Gothan, 1949; н. ви
зе, В. Германия (Добрилюг) г . В ископаемом 
состоянии известны ризомы, вегетативные и 
спороносные побеги, спорангии. Растения не
большого и среднего размера, имевшие харак
тер либо небольших кустарников, либо травя
нистых форм. Стебли нетонкие, обильно ветвя
щиеся, в большинстве с короткими, несколько 
суженными под узлами междоузлиями, поверх
ность которых несет отчетливые продольные 
ребра; в области узлов стебли несколько рас
ширены (рис. 3, 5, 6) . Ветви обычно тонкие, 
по одной, чаще по две и более в узле, характе
ризуются такой же морфологией, что и главный 
стебель. Листья небольшие, как правило, ко
роткие, в большом количестве в каждой мутовке 
(по 6 или 12 листьев), дихотомически разделен
ные почти до самого основания на две узкие 
клиновидные доли, каждая из которых в свою 
очередь повторно один или два раза дихотоми
чески разделяется на узкие, линейные, иногда 
почти нитевидные доли, с одной тонкой, часто 
неотчетливой жилкой в каждой. Листья в верх
ней части стебля и на тонких боковых ветвях 
не распростерты в стороны, но направлены 
вверх, что необычно для типичных клинолистов 
(рис. 3, 5, 6). Ризомы толстые — до 17 мм в диа
метре, членистые, с гладкой или неотчетливо 
продольноребристой поверхностью, несут в уз
лах мутовки плоских и сравнительно длинных 

1 Готан позднее отказался от выделения этого рода, 
причислив его к p. Sphenophyllum, что, однако, нельзя 
считать правильным. 

корней; воздушные побеги выходят из одного 
(?) конца корневища. Стробилы образованы 
членистой осью с более короткими междо
узлиями, чем у вегетативных побегов, и сидя
щими на узлах оси мутовками брактей, 
почти не отличимых от стерильных листьев. 
Брактей несут на верхней своей стороне (не
вдалеке от их основания) или в своей пазухе 
сидячие антропные грушевидные спорангии 
(рис. 4). До восьми видов; среди них следующие 
виды, обычно причисляемые к p. Sphenophyl
lum: A. subtenerrimum Nathorst sp. , A. tenerri-
тит Ettingsh. sp. , A. arcticum Nathorst sp., 
A. trichomatosum Stur sp. , A. myriophyllum 
Crepin sp. Верхи в. девона — ср. карбон, 
B. фамен (тубинская свита) и этрень (быстрян-
ская свита) Минусинской котловины, визе 
(угленосная толща) Кизела, ср.— в. визе 
(свиты С? и С?), намюр (свиты С\ — Cl) и ср. 
карбон (свиты Cl—С|) Донбасса, н.— ср. кар
бон (свиты Сз — Cl) Львовско-Брестской впа
дины; н. карбон Китая и Монголии, в. фамен, 
этреНь о-ва Медвежьего, н. визе Шпицбергена, 
намюр, низы и середина вестфала Силезии, 
н. визе (?) Германии, намюр, н. и ср. вестфал 
Германии, Голландии, Бельгии, США, Ка
нады (Нов. Шотландия). 

Sphenophyllum B r o n g n i a r t , 1828. Тип 
рода — Rotulaira cuneifolla Sternberg, 1823; про
дуктивный карбон (вестфал, Германия). 
В ископаемом состоянии известны вегетативные 
и спороносные побеги, корни, стробилы, спо
рангии, споры, стебли с сохраненным внутрен
ним строением. В большинстве некрупные 
лазающие растения, очень длинные, побеги 
которых разветвлялись в большинстве моно-
подиально (рис. 9). Проводящая система акти-
ностелического типа, с экзархной ксилемой 
(рис. 7). В центре стебля группа трахеид пер
вичной ксилемы, образующей радиальные вы
ступы. Обычно в сечении группа первичной 
ксилемы трех-, реже шестилучевая (у одного 
вида четырехлучевая). Протоксилема в верши
нах лучей образована узкими спиральными 
трахеидами; метаксилема состоит из более ши
роких трахеид с лестничными и круглыми 
окаймленными порами. Между лучами первич
ной ксилемы расположены участки флоэмы, 
состоящей из ситовидных элементов. Стебли 
обладали способностью к вторичному росту 
в толщину. Протостела окружена камбием и 
довольно мощным кольцом "вторичной ксилемы, 
состоящей из крупных трахеид, расположенных 
радиальными рядами и снабженных многоряд
ными мелкими, округлыми, окаймленными по
рами на радиальных стенках. Между рядами 
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трахеид находились очень узкие древесинные 
лучи, образованные мелкими, вертикально уд-
ниненными паренхимными клетками. Вторич-
лая флоэма состоит из тонкостенных элементов 
и окружена перидермой, также состоящей из 
радиально расположенных клеток. Строение 
корней напоминает строение стеблей, но прово
дящий пучок у них диархный, редко триарх-
ный. Листьев по шесть—девять, редко по три или 
по 12 в мутовке, одинаковые в каждой из них, 
клиновидные, симметричные, цельные либо бо
лее или менее глубоко различным образом рас
сеченные, но обычно не до основания, с овально 
или полукругло закругленной или как бы сре
занной, а иногда выемчатой верхушкой часто 
с зубцами по переднему краю (рис. 9, 10; 
табл. XXII, фиг. 1). Большинство видов характе
ризуется диморфностью листьев. В нижних 
частях стеблей были расположены рассеченные 
листья, в верхней — более или менее цельные. 
Изредка рассеченные и цельные листья чередо
вались на стебле. Спорофиллы собраны в отно
сительно компактные стробилы, которые обычно 
описывают под названиями Sphenophyllostachys 
и Bowmanites (см. ниже). Более 20 видов. Кар
бон. Н., ср. и в. карбон (свиты С{ — С2

!) Дон
басса и Львовско-Брестской впадины, ср. кар
бон северного сектора Б. Донбасса и Ср. По
волжья (тепловская свита), ср. и в. карбон 
(свиты Cf и С3) С Кавказа, н. и ср. карбон 
Караганды (карагандинская свита), ср. и в. кар
бон .(нижнебалахонская свита) Кузбасса; все 
отделы карбона Англии, Франции, Бельгии, 
Голландии, Германии, Польши, Чехословакии, 
Турции (Эрегли), Китая (Кайпин, Шаньси, 
Сычуань, Цзянси), Суматры, США, Канады. 

Sphenophyllostachys S e w a r d , 1896 (стро
билы клинолистов). Тип рода — S. dawsoni 
Seward, 1896; карбон, 3 . Европа. Стробилы 
компактные, образованы сближенными мутов
ками спорофиллов, по три в каждой из них. 
Спорофиллы обычно более или менее крупные, 
состоят из двух частей: нижней, стерильной, 
имеющей облик чешуевидного листа с загнутой 
кверху верхушкой, и верхней, спороносной, 
или «спорангиефора», часто разветвленной. На 
тонких концах «спорангиефора» находилось 

по одному эллипсоидальному или яйцевидному, 
иногда раздвоенному спорангию (рис. 11). 
Спорангии, как правило, равноспоровые; у 
одного и того же вида в одном стробиле от
дельные спорангии содержали споры почти 
в 10 раз более крупные, чем в других спо
рангиях. Споры трехлучевые с длиной лучей 
около половины радиуса, 50—90 ц в диа
метре. Очертания их круглые. Экзина тонкая, 
гладкая или слаботочечная. У других форм 
обнаружены такого же размера споры с круп
носетчатой экзиной, имевшей шиловидные вы
росты по углам сетки (рис. 13). До шести ви
дов. Карбон Евразии и С. Америки. 

Bowmanites В i n n е у, 1871. Тип рода — 
В. cambrensis Birmey, 1871; в. карбон, Англия. 
Стробилы и спорофиллы имеют такое же строе
ние, как у Sphenophyllostachys, но спорангии 
расположены на верхушках разветвлений «спо-
рангиефоров» попарно, прикрепляясь своим 
основанием к небольшому щитку, расположен
ному почти под прямым углом к оси споро
носна (рис. 12). До четырех видов. Карбон 
3 . Европы. Многие авторы не признают само
стоятельности этого рода и включают его в 
объем p. Sphenophyllostachys. 

Trizygia R о у 1 е, 1839. Тип рода —Т. spe-
ciosa Royle, 1839; пермь, Гондвана (Индия). 
В ископаемом состоянии известны только веге
тативные побеги. Растения среднего и круп
ного размера, имеющие облик лазающих форм. 
Стебли тонкие, гибкие, очень длинные, обычно 
с короткими, отчетливо ребристыми междоуз
лиями и нерасширенными узлами, редко и не
закономерно разветвляющиеся. Листовые му
товки двусторонне-симметричные, в очертании 
поперечно-эллиптические, образованы шестью 
цельными, обратнояйцевидными или почти 
клиновидными, часто асимметричными, преиму
щественно крупными листьями, которые отчет
ливо сгруппированы в три пары, нижнюю из 
которых составляют наиболее короткие, а две 
боковые — отчетливо более длинные листья 
(рис. 14; табл. XXII , фиг. 2—5). Листья имеют 
широкую, скошенную, овально или полукругло 
закругленную, срезанную, реже несколько 
выемчатую верхушку с ровным или реже с бах
ромчатым краем. Жилки очень отчетливые, 

Рис. 3—8. 
3 — Asterocalamifopsis tenerrimum] (Ettingshausen): участок побега, справа внизу — изолированная мутовка листьев, X 2; намюр, 
Моравия (Stur, 1877). 4 — Asterocalamifopsis trichomatosum (Stur): схема, показывающая расположение спорангия на стерильной 
части спорофилла (Hirmer, 1927). 5 — Asterocalamifopsis subtenerrimum (Nathorst):• 5a, 56 — участки стеблей с сохранившимися 
листьями и без них, 5в — часть листовой мутовки из повторно дихотомирующих листьев, 5г — то же, X 4; медвежий ярус 
(в. девон — этрень) (Nathorst, 1902). 6 — Asterocalamitopsis aff. sphenophylloides Gothan: участок облиственного стебля; визе, вер¬ 
хи минусинской серии, Минусинская котловина (колл. Г. П. Радченко). 7 — Sphenophyllum plurijoliatum Williamson: попереч
ный срез через стебель, X 7; н. карбон, Англия (Williamson a. Scott, 1894). 8 — P s e u d o b o r n i a иг si па Nathorst: участок облиствен

ного стебля; медвежий ярус (в. девон — этрень), о-в Медвежий (Nathorst, 1902) 
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Рис. 9—13. 

9 — S phenophyllum cuneifolium (Sternberg): участок облиственного побега со стробилом на верхушке одной из ветвей; в. кар
бон. Н. Силезия (Stur, 1887). 1СГ— Sphenophyllum cuneifolium (Sternberg) f. saxifragaefolia: участок побега; ср. карбон, 
Донбасс (Залесский и Чиркова, 1938). .11 — Sphenophyllostachys roemeri Solms-Laubach: схема строения спорофиллов в 
стробиле (поперечный разрез стробила примерно X 10: а — отдельная ветвь спорофилла со спорангием, примерно X 25 
<Hirmer, 1927); 12 —Bowmani tes fertilis (Scott): схема строения пельтатных спорофиллов (Hirmer, 1927). 13 — Sphe-

nophyllum dawsoni Williamson: отдельная спора, X 500; н. карбон, Англия (Knox, 1938) 
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Рис. 1 6 — 1 9 . 
16 — Cheirostrobus pettycurensis Scott: схема строения стробила (поперечный и продольный разрезы); примерно X 5 (Scott, 
1897). 17 — Cheirostrobus pettycurensis Scott: спора, X 550; н. карбон (Knox, 1938). 18—19 — Boegendorfia semiarticulata 

Gothan et Zimmermann: участки небольших членистых стеблей с супротивно расположенными ветвями и стробилами; сере
дина в. девона. Н. Силезня (Gothan u. Zimmermann, 1932) 

многократно дихотомирующие выходят в края 
листа, начиная с верхней его трети. До 10 видов. 
Кроме типа рода, к нему должны быть 
отнесены многие известные формы, включае
мые обычно в р. 5phenophyllum: Т. thonii Mahr, 
Т. costae Sterzel, Т. sinocoreanum Yabe, 
Т. amadokensis Zalessky, Т. biarmica Zales-

sky и др. В. карбон — H. триас. В. карбон — 
н. пермь (свиты С!— P Q ) Донбасса, кунгурский 
ярус западного склона Урала, в. пермь (вор-
кутская свита) Печорского бассейна, в. пермь 
(ерунаковская свита) Кузбасса, в. пермь Даль
него Востока (Сицынский район); верхи кар
бона и пермь Кореи, Китая (Кайпин, Шаньси. 
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Сычуань), Индии, Суматры, Австралии, н. три
ас Кореи, Китая (Фукиен), верхи карбона и 
н. пермь Германии, Франции, Сардинии, 
С. Африки, в. карбон Португалии. 

Suvundukia Z а 1 е s s к у, 1948. Тип рода — 
S. aciculata Zalessky, 1948; н. карбон (в. тур
не?), Ю. Урал. В ископаемом состоянии из
вестны только вегетативные побеги. Растения 
некрупные, имеющие характер кустарников. 
Стебли незакономерно моноподиально развет
вленные, разделены на сравнительно короткие 
междоузлия, в узлах сильно расширены. По
верхность междоузлий грубо-продольноребри-
стая; ребра одного междоузлия противостоят 
ребрам соседнего междоузлия. Листья в коли
честве трех-пяти в одной мутовке сразу в ос
новании разделены на две линейные или шило
видные доли, которые похожи на простые, 
цельные листья. Вдоль каждой доли пробегает 
по одной отчетливой жилке, соединяющейся 
ниже места разделения долей с жилкой соседней 
доли в одну общую жилку. Доли листьев жест 
кие, шиловидные, торчащие в стороны (рис. 156). 
Один вид.Н. карбон восточного склона Ю.Урала. 

СЕМЕЙСТВО CHEIROSTROBACEAE D. SCOTT, 1907 

Включает только один монотипный род Chei-
rostrobus. 

Cheirostrobus S c o t t , 1897. Тип рода — 
С. pettycurensis Scott, 1897; н. карбон (серия из-
вестковистых песчаников), Шотландия. В иско
паемом состоянии известны только минерали
зованные стробилы и споры. Стробилы слож
ные, крупные — до 4 см в диаметре, образованы 
тесно расположенными мутовками многочис
ленных длинных спорофиллов. Каждый спо
рофилл разделен на два сегмента: верхний — 
спороносный, нижний — стерильный. Оба сег
мента пальчато разделяются в горизонтальной 
плоскости на три вееровидно расходящиеся 
доли. Три стерильные доли дают загнутые 
кверху чешуевидные придатки; черепитчато 
перекрывающие придатки, расположенного 
выше спорофилла. Каждая спороносная доля 
имеет толстую щитковидную пластинку, кото
рая несет на внутренней стороне четыре удли
ненных спорангия (рис. 16); последние—изо-
споровыё. Споры трехлучевые, диаметром 
40—60 ц, в очертаний округлые, с небольшим 
количеством складок. Экзина тонкая, гладкая. 
Сходны со спорами каламитов, но имеют мень
ше складок и несколько более плотную эк-
зину (рис. 17). Один вид. Н. карбон Шотлан
дии. 

СЕМЕЙСТВО TR1STACH Y ACEAE LILPOP, 1937] 

Включает лишь один монотипный род. 
Tristachya L i 1 р о р, 1937. Тип рода — 

Т. raciborskii Lilpop, 1937; н. пермь, вблизи 
Кракова, Польша. Стебель тонкий, трехгранный, 
листья очень крупные, клиновидные, с выем
чатой верхушкой, по шести в каждой мутовке. 
Спорофиллы с крупными щитками на верхушке 
сближенные, вследствие чего щитки плотно 
прилегают друг к другу, образуя небольшие 
шишкоподобные, почти сидячие стробилы, по 
три в каждой мутовке. «Брактеи» листоподобные, 
клиновидные, по одной под каждым стробилом. 
Спорангии на обратной стороне щитков; строе
ние их не изучено. Один вид. Н. пермь Польши. 

Р о д ы , сближаемые со Sphenophyllaceae 

Boegendorfia G o t h a n et Z i m m e r 
m a n n, 1932. Тип рода — В. semiarticulata 
Gothan et Zimmermann, 1932; верхи франского 
(?) или низы фаменского (?) яруса, Силезия 
(район Вальденбурга). В ископаемом состоянии 
известны вегетативные и спороносные побеги. 
Растения очень небольшие, травянистого об
лика, с разветвленными побегами. Основной 
стержень побега довольно тонкий, с почти не
заметной членистостью, с неясной продольной 
ребристостью поверхности (рис. 18, 19). От 
него отходят под широким, почти прямым углом 
и супротивно по две (по три?) тонкие боковые 
ветви, в свою очередь разветвленные, несущие 
продольный киль или ребрышки и отчетливо 
разделенные слегка расширенными узлами на 
более или менее короткие междоузлия, чем 
напоминают стебли SpheпоphyПит. На узлах 
тонких ветвей многочисленные листья, виль-
чато разветвленные близ основания на очень 
узкие остроконечные доли, каждая с одной 
тонкой жилкой. Спороносные побеги несут на 
некоторых узлах ветвей небольшие стробилы, 
расположенные супротивно по два на верхушке 
тонких и довольно коротких стерженьков. Стро
билы образованы сильно сближенными мутов
ками очень небольших остроконечных листьев, 
близ основания которых (в пазухе?) наблю
даются очень маленькие округлые тельца (ос
татки спорангиев?). Два вида. В. девон — 
н. карбон. В. турне (надалтайская свита) 
Минусинской котловины; верхи франского (?) 
или низы фаменского (?) яруса Силезии. 

Eviostachya S t o c k m a n s, 1948. Тип рода — 
Е. hoegi Stockmans, 1948; в. девон, Бельгия. 
В ископаемом состоянии известны спороносные 
побеги и стробилы. Стебли 0,3 см толщи
ны, моноподиально ветвящиеся, с длинными, 
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неотчетливо ребристыми междоузлиями. Стро
билы расположены на концах очень тонких 
ветвей, по-видимому, второго порядка, голых, 
отходящих супротивно от главной оси под уг
лом 50°. Стробилы достигают 4,5 см длины и 
0,8 см ширины, состоят из 10—13 мутовок 
дихотомирующих один или несколько раз спо
рофиллов, ветви которых направлены перпен
дикулярно к их оси. Спорангии висячие, уд

линенно-овальной формы, 1 мм длины и 0,5 мм 
толщины, расположены на внутренней стороне 
веточек спорофиллов, вероятно, на стержень
ках. У основания стробилов, возможно, были 
расположены стерильные листья, из которых 
два нижних образовывали нечто вроде крою
щего листа (табл. XXV, фиг. 3). Несколько ви
дов. В. девон — этрень. Этрень Казахстана; в. 
девон Бельгии. 

ПОРЯДОК PSEUDOBORMALES. ПСЕВДОБОРНИЕВЫЕ 

Крупные растения весьма своеобразного об
лика, еще недостаточно изученные. Главный 
стебель (или, скорее, корневище) был горизон
тальным, достигал очень значительной тол
щины — до 40 см, имел гладкую поверхность 
и довольно отчетливое членистое строение. На
земные побеги образованы тонкобороздчатыми 
и отчетливо-членистыми, обычно моноподиаль-
но разветвляющимися стволами. Ветви отходят 
по одной, очень редко по две от некоторых 
узлов. Листья крупные, повторно дихотоми
чески разделенные на несколько длинных до
лей, которые глубоко перисто, рассечены в одну 
или две стороны на узкие сегменты. Длинные, 
рыхлые стробилы образованы членистой осью 
с мутовчато расположенными на ней спорофил
лами, находящимися между мутовками не
сколько редуцированных вегетативных листьев, 
но ближе к верхней мутовке листьев. Спорангии 
плохо изучены. 

Порядок заключает только одно семейство 
Pseudoborniaceae, существовавшее, по-види
мому, лишь на протяжении очень короткого 
времени —• второй половины позднего девона 
и самого начала раннего карбона. 

СЕМЕЙСТВО PSEUDOBORNIACEAE NATHORST, 
1902 

Стебли отчетливо-членистые, узко-, иногда 
неотчетливо-продольнобороздчатые, в большин
стве тонкие, несут в узлах очень крупные, 
дихотомически разветвленные близ основания 
листья, более или менее плоские доли которых 
рассечены на очень тонкие, перисто располо
женные в один или два ряда узкие сегменты. 
В стробилах чередуются мутовки редуцирован
ных листьев и коротких спорофиллов. Один 
род. 

Время существования семейства совпадает 
с временем существования порядка 

Pseudobornia N a t h o r s t , 1894. Тип ро
да — P. ursina Nathorst, 1894; медвежий ярус 
(верхи фамена и этрень), о-в Медвежий. В иско
паемом состоянии известны корневища, назем
ные вегетативные и спороносные побеги, спо
рофиллы, спорангии. Корневища очень толстые 
(до 40 см), членистые, с гладкой поверхностью, 
несут в некоторых узлах крупные, округлые 
рубцы, соответствующие местам выхода стволов 
наземных побегов. Последние крупные, образо
ваны достаточно мощными (до 4 см толщиной), 
обычно моноподиально ветвящимися стеблями, 
разделенными на правильные длинные междо
узлия, поверхность которых несет тонкие 
продольные бороздки; в целом поверхность 
стволов представляется гладкой, без выступаю
щих ребер. Листья в количестве четырех на 
каждом узле (рис. 8), очень крупные, до 8 см 
длиной, сильно суженные в основании, как бы 
черешковые, обычно дважды дихотомически 
разделенные. Вееровидно распростертые доли 
плоские, рассечены на многочисленные линей
ные, почти волосовидные, довольно длинные, 
тесно расположенные на оси сегменты, у одних 
экземпляров отходящие двурядно, а у других 
направленные в одну сторону, почему доли 
листа представляются асимметричными. Спо
роносные побеги несут, по-видимому, очень 
длинные, занимающие целые части их, стро
билы, с относительно короткими междоузлия
ми. Спорофиллы, очевидно, короткие, несущие 
крупные грушевидные спорангии: мутовки спо
рофиллов, по-видимому, чередуются с мутов
ками стерильных листьев, но расположены 
очень близко к верхней мутовке листьев и 
кажутся сидящими на нижней стороне вегета
тивных листьев. Строение спорангиев неиз
вестно. Один вид. В. девон — н. карбон. Верхи 
фамена (верхи тубинской свиты) и этрень (бы-
стрянская свита) Минусинской котловины, мед
вежий ярус.о-ва Медвежьего; н. карбон 3 . Мон
голии. 
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ПОРЯДОК ASTEROCALAMITALES. АСТЕРОКАЛАМИТОВЫЕ 

Частью травянистые формы, частью, по-ви
димому, кустарники и деревья с достаточно тол
стым, нередко довольно мощным стеблем, на
ружная поверхность которого несет более или 
менее резко выраженные продольные ребра, не 
чередующиеся между собой в последовательных 
междоузлиях. По характеру ветвления побеги 
варьируют от обильно до мало разветвленных. 
В молодых стеблях сердцевина была, по-види
мому, сложена рыхлой паренхимой, которая 
у взрослых быстро резорбировалась, и вместо 
нее образовывалась в междоузлиях централь
ная полость, разделенная в узлах у более древ
них форм кольцеобразными перегородками (за
чаточными диафрагмами), а у более поздних 
форм — полными перфорированными перего
родками (диафрагмами). На узлах — мутовки 
многочисленных узких, длинных, обычно нап
равленных вверх однонервных листьев, про
стых или дихотомически повторно разветвляю
щихся, либо свободных до самого основания, 
либо в той или иной степени сращенных ниж
ними частями с образованием различной формы 
влагалища, либо, наконец, спаянных краями 
по нескольку друг с другом с образованием ком
пактных групп листьев. Спорофиллы не обра
зовывают обособленных стробилов, располо
жены мутовками между совершенно неизменен
ными вегетативными листьями, не сопровож
даются брактеями и создают в общей слож
ности многоярусные стробилы, равноценные, 
по-видимому, целым ветвям побега. Сами спо
рофиллы короткие, щитковидные; на задней 
стороне щитки несут небольшие спорангии. 

В течение длительного времени своего исто
рического развития астерокаламитовые прошли 
достаточно сложный путь эволюции и видо
изменения вегетативных органов; вместе с тем 
они сохранили почти неизменной организацию 
спороносных органов. Этому, очевидно, способ
ствовала очень простая, но вместе с тем на
дежно защищавшая нежные спорангии пель-
татная организация спорофиллов. 

Порядок подразделяется на два семейства: 
Asterocalamitaceae и Sorocaulaceae; первое бо
лее древнее, время существования его ограни
чивалось поздним девоном и ранним карбоном; 
второе, очевидно, возникло лишь в самом конце 
девона и продолжало существовать до середины 
юры. Представители порядка существовали, 
очевидно, с конца ср. девона до середины юры. 

СЕМЕЙСТВО ASTEROCALAMITACEAE HIRMER, 1927 

Преимущественно крупные, вероятно, в боль
шинстве древовидные растения с мощным стеб

лем, не расширявшимся в узлах, обильно, но 
незакономерно разветвлявшимся. Внутренняя 
полость во взрослых стволах имеет значитель
ный диаметр. Наружная поверхность стебля 
несет продольные ребра. Листья тонкие, обычно 
очень длинные, многократно вильчато развет
вленные, с линейной пластинкой; в каждую 
долю листа проходит по одной очень тонкой 
жилке. Спорофиллы довольно крупные, с ро-
зеткообразными щитками, расположены в мно
гочисленных, тесно сближенных мутовках, раз
деленных мутовками вегетативных листьев. 
Один род. 

Представители семейства жили на протяже
нии позднего фамена и всего раннего карбона. 

Asterocalamites S с h i'm р е г, 1862, emend. 
Z е i 11 ег , 1879 (ArchaeocalamitesSiuv, 1875). Тип 
рода — Catamites scrobiculatus Schlotheim, 
1820; н. карбон, Германия. В ископаемом 
состоянии известны вегетативные и споронос
ные побеги, окаменелые стволы, стробилы, 
спорангии, споры. Растения древовидного об
лика, с мощным, обильно разветвленным стеб
лем (рис. 20). Ветви по одной-две, реже по 
нескольку на узлах в самых различных местах 
стебля (рис. 21). Продольные ребра отчетливые, 
обычно широкие, не чередующиеся в смежных 
междоузлиях. Листья в мутовках по числу 
ребер, длинные, повторно (до трех раз) дихото
мически разветвляющиеся; конечные их развет
вления очень узкие, часто почти нитевидные 
(рис.22; табл. XXII , фиг. 6). Спорофиллы, по-ви
димому, только в верхних частях спороносных 
побегов. Между каждой парой мутовок стериль
ных листьев четыре — десять тесно располо
женных друг за другом мутовок спорофиллов, 
каждый из которых находится на выступающем 
ребре стебля. Крестообразно разветвленная 
верхушка спорофилла расширена и уплощена, 
образует щиткоподобное образование, несущее 
на задней стороне четыре спорангия (рис. 23). 
Споры, известные под названием Azonotrilete^. 
glaber (Naumova) и близкие к ним —одинако¬ 
вые, трехлучевые, диаметром 20—40ц; очерта
ния их округлые. Лучи короткие, меньше ра
диуса. Экзина толстая, изредка слабо смятая, 
гладкая. По экватору иногда имеется утолщен
ный ободок (рис. 24). Стела артростелическогр 
типа. Сердцевина окружена_цилиндром _лши-
демы_, в котором, ближе к его внутренней 
стороне, расположено по окружности несколько 
эндархных пучков первичной ксилемы, слегка 
вдающихся в ткань сердцевины (рис. 25). Ме-
таксилема этих пучков прилегала ко вторичной 
ксилеме, не отделяясь от нее. Первичная кси
лема^ представлена трахеидами с однорядными 
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лестничными порами на радиальных стен
ках; трахеиды метаксилемы непосредственно 
переходят в трахеиды вторичной ксилемы 
(древесины), которые несли многорядные окайм
ленные поры также на радиальных стенках 
(рис. 26). Стробилы Asterocalamites принято 
обозначать родовым названием Pothocites Peter
son, 1841; наиболее подробно этот род описан 
Кидстоном (Kidston, 1883). Однако для неко
торых остатков, описанных под этим названием, 
вовсе не доказана их принадлежность к асте-
рокаламитам. То же относится и к остаткам, 
описанным как Pothocitopsis Nathorst, 1914, 
который отличается от Pothocites большим чис
лом мутовок в одном междоузлии (до 10 муто
вок). До пяти видов Asterocalamites. В. девон— 
н. карбон. Фамен (тубинская свита), турне и 
визе (минусинская серия), намюр (низы хакас
ской свиты) Минусинской котловины, в. визе 
(верхотомская(?) зона) и намюр (острогская свита) 
Кузбасса, н. карбон Алтая, Киргизии, Гиссар-
ского хребта, в. девон и н. карбон Тувы, Казах
стана, турне и н. визе (угленосные отложения) 
восточного склона Урала и низовьев р. Эмбы, 
франский ярус (пашийская свита) западного 
склона Урала, франский (?) ярус С. Тимана. 
н. карбон (свиты Ci—Ct) Донбасса и Львовско-
Брестской впадины; споры: н. карбон Под
московного бассейна и низы ср. (?) карбона 
Донбасса; франский (?) ярус Силезии, фамен 
и этрень (медвежий ярус) о-ва Медвежьего, 
Ирландии, Франции, Бельгии, Германии; н. 
карбон Шпицбергена, Англии, Франции, Бель
гии, Голландии, Германии, Чехословакии, 
Польши, Болгарии, Турции, Синайского п-ва, 
Китая, в. девон и н.карбон (слои поконо и 
миссисипские) США, Канады. 

СЕМЕЙСТВО SOROCAULACEAE RADCZENKO, 1956 

Растения, имевшие облик небольших кустар
ников, честью травянистые формы. Ветви рас
полагаются правильными мутовками, часто 
в свою очередь несут тонкие ветви второго 
порядка. Расширение стеблей в области узлов 

не всегда заметно, хотя у ряда форм обнаружены 
отчетливые, кольцеобразные поперечные пере
городки. Внутренняя полость во взрослых 
стеблях сравнительно широкая, с отчетливо 
выраженными продольными ребрами на внут
ренних стенках. Наружная поверхность стеблей 
с менее отчетливыми продольными ребрами, 
особенно у более древних форм. Листья цель
ные, длинные, нередко довольно широкие, 
остроконечные, свободные до основания или 
в различной степени сращенные своими ниж
ними расширенными частями с образованием 
влагалища той или иной формы, иногда спаян
ные друг с другом краями на всей или значи
тельной части их длины по нескольку, с образо
ванием в одной мутовке нескольких групп сра
щенных листьев. Спорофиллы короткие, пель-
татные, с широким щитком на верхушке, на 
задней стороне которого находятся небольшие 
спорангии, строение которых не изучено. Длина 
междоузлий между мутовками спорофиллов не
большая, между мутовками спорофиллов и му
товками вегетативных листьев обычно более 
значительная. Шесть родов. 

Семейство существовало с начала карбона до 
середины юры и было широко распространено 
на всем земном шаре. 

Koretrophyllites R a d c z e n k o , 1955. Тип 
рода — К. mungaticus Radczenko, 1955; ср. и 
в. карбон (мазуровская свита и низы алы-
каевской подсвиты), Кузбасс. В ископаемом 
состоянии известны вегетативные и споронос
ные побеги, спорофиллы, спорангии, споры 
(?). Преимущественно небольшие, в большинст
ве травянистые растения, побеги которых до
вольно обильно и неравномерно ветвились 
(рис. 27, 28, 32). На наружной поверхности 
стеблей более или менее ясные продольные реб
ра. Листья по числу ребер на поверхности меж
доузлий, узкие, линейные, с шиловидной вер
хушкой, свободные до основания или спаянные 
своими основаниями без помощи комиссураль-
ных складок (только краями), все направлены 
вверх, обычно длиннее междоузлий, низбегают 
на нижерасположенное междоузлие, в связи с 

Рис. 20—30. 
20 — Asterocalamites scrobiculatus Schlotheim: участок облиственного побега (реконструкция), X 1/3; (Stur, 1875). 21 — Asterocala

mites scrobiculatus Schlotheim: отпечаток наружной поверхности стебля н. карбон, Н. Силезия (Stur, 1,875). 22 — Asterocalamites 

scrobiculatus Schlotheim: отдельный лист (Stur, 1875). 23 — Asterocalamites scrobiculatus Schlotheim: участок побега с ярусным 
стробилом, X 0,9 (Stur, 1875). 24 — Asterocalamotriletes bertschoguriensis Luber: отдельная спора, X 500; н. карбон, восточный 
Склон Урала (колл. А. А. Любер). 25 — Asterocalamites goeppertii Solms-Laubach: схема поперечного среза стебля (штриховкой 
показа ксилема), сердцевина частично разрушена, X 1/1; (Solms-Laubach, 1897). 26 — Asterocalamites goeppertii Solms-Laubach: 
радиальный срез стебля, слева — лестничные трахеиды метаксилемы, справа — трахеиды вторичной ксилемы с многогрядными 
округлыми порами; н. карбон, Германия (Solms-Laubach, 1897). 27 — K o r e t r o p h y l l i t e s vulgaris Radczenko: участок вегетативного 
побега; намюр (острогская свита), Кузбасс (колл. Г. П. Радченко). 28 — Koretrophyllites mungaticus Radczenko: участок ветвяще
гося вегетативного побега; C 2 + C s (нижнебалахонская свита), Кузбасс (Радченко, 1 9 5 6 2 ) 2 9 — Koretrophyllites vulgaris Radczen
ko: участок спороносного побега; намюр (острогская свита), Кузбасс (колл. Г. П. Радченко). 30 — Neokoretrophylliles comptus Ra

dczenko: участок спороносного побега; в. пермь (ерунаковская свита), Кузбасс (коллекция Г. П. Радченко) 
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чем линия узла не выражена (табл. XXII , фиг. 7). 
Спорофиллы в количестве до пяти мутовок 
в каждом ярусе, которые обычно расположены 
на равном расстоянии от ниже- и вышерасполо
женных мутовок стерильных листьев (рис.29). 
Щиток на верхушке спорофилла округлый или 
широко-эллиптический, несет на задней стороне 
четыре (?) почти круглых спорангия. Возможно, 
к этому роду относятся споры, описываемые 
обычно под названием Azonotriletes nigritellus 
Luber (см. p . Phyllotheca) и встречающиеся изо
лированно (табл. XXII,фиг. 7). Более 20 видов. 
До недавнего времени некоторые виды рода не
правильно относились к p. Phyllotheca. Н. кар
бон— н. триас. Турне, визе (минусинская серия) 
Минусинской котловины, намюр Минусинского, 
Тунгусского, Кузнецкого, Горловского бассейнов 
и Алтая, ср. и в. карбон Таймыра, Тунгусского, 
Минусинского, Кузнецкого и Горловского бас
сейнов и Алтая, н. и в. пермь Ю. При
морья, Таймыра, Тунгусского, Минусинского, 
Кузнецкого и Печорского бассейнов, В. Казах
стана, западного склона Урала, н. триас Тун
гусского и Кузнецкого бассейнов, В. Казах
стана; ср. и в. карбон Синцзяна, н. пермь 
Сычуани. 

Neokoretrophyllites R a d c z e n k o , 1956. 
Тип подрода — N. comptus Radczenko; 
в. пермь (нижняя половина ерунаковской 
свиты), Кузбасс. В ископаемом состоянии из
вестны вегетативные и спороносные побеги. 
Растения обычно несколько более крупные, 
чем типичные представители рода Koretro-
phyllites, но с более тонкими стеблями, характе
ризовавшимися относительно длинными междо
узлиями. Листья линейно-ланцетные, сравни
тельно широкие, отчетливо сужающиеся как 
к верхушке, так и к низбегающему основанию, 
напоминающие своей формой листья Annularia, 
но в отличие от последних не распростерты 
в плоскости, а все направлены вверх, как у ти
пичных представителей рода. Очевидно, листо
вая пластинка была сравнительно толстой, 
в связи с чем листья при увядании приобретали 
поперечную тонкую морщинистость, обычно 
хорошо выраженную на отпечатках листьев. 
Спорофиллы, как у Koretrophyllites, но обра
зуют не более двух-трех мутовок, расположен
ных ближе к ниже- или вышерасположенной 
мутовке стерильных листьев (рис. 30, 31) 
Семь видов. Н. пермь — рэт. Н. пермь —н. 
триас Кузнецкого и Тунгусского бассейнов, 
н. пермь западного склона Урала, рэт 
Челябинского бассейна; рэт восточного побе
режья Гренландии и шт. Вирджинии (США). 

В подрод должны быть включены следующие 
описанные ранее под другими названиями 

формы: Neocalarnites carcinoides Harris (частью), 
Neocalamites nordenskioldi Krystofovich et 
Prynada (частью), Neocalamites knowltoni Berry, 
Phyllotheca bardensis Zalessky, Ph. elegans 
Chachl. и Lobatannularia abaeana Zalessky. 

Sorocaulus R a d c z e n k o , 1955. Тип рода — 
Equisetum czekanowskii Schmalhausen, 1879; 
в. пермь (пелятинская свита), Тунгусский бас
сейн. В ископаемом состоянии известны веге
тативные и спороносные побеги. Побеги не
крупные, по-видимому, маловетвистые с тонкими 
стеблями; нижняя часть междоузлий несет от
четливые продольные ребрышки по числу, 
листьев в мутовке, верхняя остается гладкой 
или грубогофрированной (рис. 33, 34). Листья 
очень узкие, длинные, значительно превосхо
дят длину междоузлий, параллельнокрайние 
в нижней своей части, постепенно сужающиеся 
кверху, остроконечные. На каждом узле листья 
группами по два — пять, спаяны краями друг 
с другом на значительном протяжении, остав
ляя свободными суженные верхние части 
листьев (рис. 33, 34). В соседних мутовках 
число таких групп различно, причем часть 
листьев остается свободной. Спороносные по
беги по внешнему виду не отличаются от веге
тативных; три — четыре сближенные мутовки 
спорофиллов располагались непосредственно 
над очередной мутовкой стерильных листьев; 
до следующей мутовки листьев остается до
вольно длинное междоузлие. Спорофиллы, 
по-видимому, маленькие, с небольшими круг
лыми щитками. Два вида. Пермь. Н. и в. пермь 
(за исключением самых верхов) Кузнецкого 
и Тунгусского бассейнов. 

Paraschizoneura R a d c z e n k o , 1955. Тип 
рода — Schizoneura sibirica Neuburg, 1948; куз
нецкая свита и низы в. перми (ильинская свита), 
Кузбасс. В ископаемом состоянии известны 
вегетативные побеги и участки спороносных (?) 
побегов. Стебли тонкие, продольноребристые, 
несколько расширенные в области узлов, кото
рые имеют утолщенные кольцеобразные диа
фрагмы. Листья линейно-ланцетные, немногим 
длиннее междоузлий, четырьмя группами — 
по 4—12 листьев в каждой—спаянные краями 
друг с другом на всем протяжении их длины. 
Количество групп листьев на всех узлах одина
ковое (рис. 35, 36), тогда как число листьев 
в каждой группе может варьировать даже в од
ной мутовке, уменьшаясь или увеличиваясь 
на два — три листа. Жилка листа довольно 
толстая. Известны участки побегов, на поверх
ности междоузлий которых сохранилось не
сколько рядов небольших округлых рубчиков, 
по-видимому, представляющих следы прикреп
ления спорофиллов. Монотипный род. Пермь. 
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Рис. 31—36. 
31 — Neokoretrophyllites carclnoides (Harris): участок облиственного побега; рэт, В. Гренландия J(Harris, 1931). 32 — Ko

retrophyllites multicostatus Radczenko: участок корневища и нижней части надземного стебля; в. Пермь (ерунаковская сви
та), Кузбасс (колл. Г. П. Радченко). 33 — Sorocaulus czekanowski (Schmalhausen): участок вегетативного побега; в. пермь 
(пелятинская свита). Тунгусский бассейн (Радченко и Шведов, 1940). 34 — S o r o c a u l u s czekanowskii (Schmalhausen): уча
сток спороносного побега; в. пермь (пелятинская свита), Тунгусский бассейн (Радченко и Шведов, 1940). 35 — Paraschizone-

ura sibirica (Neuburg): участок облиственного побега; в. пермь (ильинская свита), Кузбасс (колл. Г. П. Радченко). 
ЪЪ—Paraschizoneura sibirica (Neuburg): изолированная мутовка с четырьмя группами листьев (рисунок по фотографии); в. пермь 

(ильинская свита), Кузбасс (Хахлов, 1931) 
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Рис. 37—39. 
37 — Phyllotheca deliquescens Goeppert: часть спороносного побега (ярусный стробил); пермь, Тунгусский бассейн (Шмаль-
гаузен, 1879). 38 — Equisetites? {Phyllotheca) sibirica Heer: отпечаток участка стерильного побега с остатками отдельных 
диафрагм; ср. юра, Усть-Балей, Иркутский бассейн (Неег, 1878). 39 - Neocalamites aff. c a r r e r u (Zeiller): спороносный 

побег, х 2; кейпер, I угленосная свита, Челябинский бассейн (Владимирович, 1958). 

Верхи н. перми (кузнецкая свита) и низы в. 
перми (ильинская свита) Кузбасса. 

Phyllotheca B r o n g n i a r t , 1828. Тип 
рода — Ph. australis Brongniart, 1828; в. карбон 
и н. пермь, Австралия, Тасмания, Борнео и 
Бразилия. В ископаемом состоянии известны 
стерильные и спороносные побеги, спорофил
лы, споры. В большинстве некрупные, скорее 
травянистые растения, некоторые обильно 
ветвистые, другие, по-видимому, неветвистые. 
Стебли нетолстые, более или менее отчетливо 
ребристые, нередко отчетливо расширенные 
в области узлов, с признаками диафрагмы. 
Листья самой различной длины, по 6—40 в 

мутовке, узкие, линейные, с отчетливо расши
ренным основанием и острой верхушкой. С по
мощью более или менее широких комиссураль-
ных складок листья срастаются в общее влага
лище различной высоты и формы (блюдце-, 
чаше-, бокало- или цилиндрообразное), остав
ляя свободными длинные концы листьев 
(рис. 37, 38). Спорофиллы крупные, образуют 
от трех до пяти мутовок, несут на верхушке 
большие круглые щитки с рубчатым ободком 
по периферии, на задней стороне которых рас
полагалось шесть — восемь (?) грушевидных 
спорангиев. Возможно, к этому роду относятся 
изолированно встречающиеся споры, известные 
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Рис. 40—43. 
40 — Окаменелый ствол каламита в изломе, показывающем вскрытую центральную полость, пример
но X 1/2 (Sterzel, 1918). 41 — A n n u l a r i a radiata Brongniart: листья Catamites carinatus Sternberg; cp. 
карбон, Донбасс (Новик, 1952). 42 —- Asterophyllites longijolius Sternberg (Brongniart) f. s t r i c t a Weiss: 
облиственная ветка Catamites sachsei Stur: ср. карбон, Донбасс (Новик, 1952). 43 — Lobatannularia lingu-

tata (Halle): участок разветвленного побега; в. пермь (свита Верхняя Шихедзы), Китай (Halle, 1927) 

под названием Azonotriletes nigritellus Luber. 
Споры эти трехлучевые, диаметром 15—20ц. 
Очертания округлые. Длина лучей составляет 
одну треть или половину радиуса. Арея упло
щена, внешний край ее часто слегка утол
щен. 18 видов. Ср. карбон — н. юра. Ср. 
и в. карбон Кузнецкого и Минусинского бас
сейнов, пермь Кузнецкого, Минусинского и 
Тунгусского бассейнов, Таймыра, западного 
склона Урала, н. триас Кузбасса, ср. юра 
Иркутского бассейна; верхи карбона Франции, 
в. карбон и н. пермь (нижнегондванские отло
жения) Бразилии, Аргентины, Ю. Африки, 
Индии, Борнео, Австралии, Тасмании, рэт Шве
ции, Тонкина, Китая, лейас Италии, Франции, 
Африки. 

Paracalamites Z а 1 е s s к у, 1932. Тип ро
да— P. sibiricus Zalessky, 1932; в. карбон (ниж
няя часть аршановской серии), Минусинский 
бассейн. Родовое название предложено для 
обозначения ядер (слепков) и отпечатков внут
ренней стенки центральной полости членистых 
стеблей, которые-характеризуются противопо
ставленными в смежных междоузлиях ребрами 
и отчетливо выраженными следами поперечных 
узловых перегородок, или диафрагм. Ребра 
обычно испещрены штрихами, иногда несут 
продольные валики и различного рода рубчики. 
Таким расположением колларательных сосуди
стых пучков, какой указан выше, характери
зуются все представители порядка Asterocala-
mitales, в отличие от представителей порядка 
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Equisetales. Поэтому остатки типа Paracala-
tnites могли бы, казалось, соответствовать стеб
лям растений, включаемых как в сем. Astero-
calamitaceae, так и в сем. Sorocaulaceae. Однако 
остатки типа Paracalamites отличаются от ос
татков, соответствующих Asterocalamites более 
резко выраженными следами поперечных пере
городок, выступающих на ядрах в виде глубо
ких поперечных непрерывающихся бороздок 
(табл. XXIV, фиг. 7), а на противоотпечатках 
этих ядер —-в виде непрерывающихся попе
речных гребнеобразных ребер (табл. XXIV, 
фиг. 6). Кроме того, у Paracalamites ребра 
обычно не бывают такими плоскими и гладки
ми, как у Asterocalamites. Особенно же ха
рактерно то, что Paracalamites распространены 
в средне- и верхнекаменноугольных, пермских 
и даже нижнетриасовых отложениях, где уже 
не встречаются Asterocalamites, но широко 
представлены виды сем. Sorocaulaceae. Дока
зано на ряде образцов, что остатками типа 
Paracalamites представлены внутренние части 
стеблей некоторых Koretrophyllites и Phyllo
theca. Поэтому Paracalamites следует связывать 
с сем. Sorocaulaceae. Более 10 видов. Н. кар
бон — н. триас. Визе (верхнеминусинская сви
та) Минусинской котловины, намюр Мину
синского (низы хакасской серии), Кузнецкого 
(острогская свита), Карагандинского (низы ка
рагандинской свиты) и южной части Тунгус
ского бассейнов, ср.— в. карбон Таймыра, 
Тунгусского, Минусинского, Улухемского, Куз
нецкого, Горловского и Карагандинского бас
сейнов, Алтая и В. Казахстана, пермь Тай
мыра, Тунгусского, Минусинского, Кузнецкого, 
Горловского и Печорского бассейнов, западного 
склона Урала, Дальнего Востока (Сица), 
н. триас Кузбасса; в. ка*рбон Синцзяна, н. пермь 
3 . Монголии. 

Р о д ы , сближаемые с Sorocaulaceae 

Neocalamites H a l l e , 1908. Тип рода — 
Schizoneura hoerensis Schimper, 1869; рэт, 
Ю. Германия. В ископаемом состоянии известны 
стерильные и спороносные побеги. Растения 
сравнительно крупные, с неразветвленным или 
редко ветвящимися крупными стеблями, на
ружная поверхность которых либо почти глад
кая, либо покрыта слабо выступающими уз
кими продольными ребрами. Междоузлия обыч
но длинные. Центральная полость широкая; 
стенки ее тонко-продольноребристые, причем 
ребра соседних междоузлий, как правило, про
тивопоставленные, а в отдельных местах чере
дующиеся (рис. 39;табл. XXII I , фиг. 5). Листья 
очень многочисленные в каждой мутовке, свобод
ные до самого основания, узкие, длинные, линей

ные, остроконечные, однонервные, все направ
лены вверх и не низбегают, почему узловая 
линия выражена отчетливо (табл. XXII , 
фиг. 8, 9; табл. XXII I , фиг. 5). Количество 
листьев в мутовке меньшее, чем число ребер 
в расположенном ниже междоузлии; это, по-ви
димому, свидетельствует о том, что проводящие 
пучки на узлах разветвлялись и одни ветви 
проходили в расположенные на этом же узле 
листья, а другие продолжались в вышерасполо
женное междоузлие. Стробилы на длинных 
нечленистых стробилоносцах, расположенных 
в пазухах листьев; они одиночные, компактные, 
образованные чередующимися пельтатными 
спорофиллами, верхушки которых смыкаются 
друг с другом (рис.39). До пяти видов. Н.триас— 
н.юра. Н. триас Кузбасса, кейпер Донбасса, 
Ферганы, Приуралья, Печоры, Казахстана и Ю. 
Приморья, рэт (угленосная толща) восточного 
склона Урала, н. юра Мангышлака, Тургайского 
прогиба, Киргизии (оз. Иссык-Куль), Ферганы; 
кейпер Франконии, Швейцарии, Франции, рэт 
Швеции, Германии, Гренландии, Китая, Тон-
кина, Кореи, Японии, Ю. Африки, н. юра С. 
Италии, Польши, Китая. 

Corynophyllites Z a l e s s k y , 1937, Тип ро
д а — С. setiformis Zalessky, 1937; кунгур, за
падный склон Урала. В ископаемом состоянии 
известны только вегетативные побеги. Стебель 
толстый, с короткими междоузлиями, несу
щими на поверхности отчетливые продольные 
узкие ребра, сгруппированные в более крупные. 
Листья многочисленные, длинные, почти 
шиловидные, не отличимые от листьев Koretro
phyllites и Neocalamites, но не низбегающие и 
имеющие на верхушках очень небольшие эллип
соидальные, как бы булавовидные вздутия или 
утолщения. Узлы резкие. Один вид. Кунгур за
падного склона Урала. 

Schizoneura S c h i m p e r et M o u g e o t , 
1844. Тип рода — Sch. paradoxa Schimper et 
Mougeot, 1844; н. триас (пестрый песчаник), 
Вогезы. В ископаемом состоянии известны 
только вегетативные побеги. Растения, очевид
но, имели облик небольших кустарников. Стеб
ли их в большинстве тонкие, с длинными междо
узлиями, наружная поверхность которых несет 
очень узкие ребра, противопоставленные 
в смежных междоузлиях. Листья в количестве 
12—22 в мутовке, все одинаковые, ланцетно-
линейной формы, длиннее междоузлий, с отчет
ливой срединной жилкой. На молодых участках 
побегов листья сращены краями друг с другом 
по всей их длине, образуя две отчетливые сим
метричные и равновеликие группы, непра
вильно называемые иногда «солистьями» 
(табл. XXV, фиг. 1, 2). Эти компактные группы 
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листьев противопоставлены друг другу и, по-
видимому, на живом растении были слегка 
вогнутыми. На более старых участках побегов 
указанные группы листьев в верхней их части 
расщеплялись вдоль швов между отдельными 
листьями; иногда такое расщепление доходило 
почти до оснований листьев. Спороносные ор
ганы не установлены. Изолированные, плохой 
сохранности остатки генеративных (?) образо
ваний, которые некоторые пытаются связать 

с Schizoneura, возможно, и не относятся к этим 
растениям. Пять-шесть видов. Пермь — в. три
ас. Пермь Дальнего Востока (Полтавка), в. 
пермь Ю. Ферганы (Мадыген), н. триас Куз
басса, Алтая (Пыжа), Ю. Ферганы (Мадыген), 
в. триас В. Ферганы (Камыш-Баши), кейпер — 
рэт восточного склона Урала; в. карбон —в. 
пермь Индии, Соляного кряжа, Австралии, 
Ю. Африки, н. триас Кореи, Китая, Германии, 
Франции, Швейцарии. 

Растения, напоминавшие своим обликом сов 
ременные хвощи, с подземными горизонталь
ными корневищами членистого строения и 
с разветвленным колоннообразным стеблем 
с ветвями, расположенными мутовчато. Поверх
ность междоузлий стеблей продольно-ребристая, 
реже почти гладкая, с продольной штриховкой. 
Стенка центральной полости, образующейся 
на месте резорбированной сердцевины во взрос
лых стеблях, всегда отчетливо ребристая. Про
дольные ребра на наружной поверхности стеб
лей и стенке центральной полости либо пра
вильно, либо не вполне закономерно чередую
щиеся. Каждый узел несет мутовку листьев. 
Проводящий цилиндр является эндархной ар-
тростелой, цельной у узлов, имеющих попереч
ные перегородки, и перфорированной в междо
узлиях. Некоторые вымершие роды обладали 
способностью к вторичному росту стебля в тол
щину. Стробилы состоят из мутовчато распо
ложенных щитковидных спорофиллов и распо
лагаются либо в пазухах листьев, либо на 
верхушках главного стебля и его ветвей. Боль
шей частью равноспоровые, по-видимому, 
реже —• разноспоровые растения. 

Порядок Equisetales подразделяется на три 
семейства: Calamitaceae (каламиты), Auto-
phyllaceae и Equisetaceae (собственно хвоще-
вые). Все они представлены в СССР. 

Equisetales появляются в середине раннего 
карбона и достигают наибольшего расцвета 
в позднем палеозое. Род Equisetum дожил до 
наших дней. 

СЕМЕЙСТВО CALAMITACEAE UNGER, 1842 

Каламитовые — древовидные растения, стеб
ли которых отличались способностью ко вто
ричному росту в толщину. По характеру вет
вления они были очень различны и варьировали 
от обильно разветвленных форм до неветвистых. 
Некоторые нижние узлы стеблей несли мутовки 
придаточных корней. Наружная поверхность 
стеблей была гладкой или ребристой. Стебель 
дифференцирован на стелу, кору и эпидерму. 

ПОРЯДОК EQUISETALES. ХВОЩЕВИДНЫЕ 

33 Основы палеонтологии 

Сердцевина в молодых стеблях заполнена па-
ренхимными клетками, во взрослых (вследст
вие резорбции последних) оказывается полой. 
В узлах имеются перегородки (диафрагмы). 

Проводящий цилиндр артростелического ти
па состоял из расположенных по окружности 
отдельных небольших коллатеральных пучков 
первичной ксилемы, окруженных сплошным и 
толстым слоем вторичной ксилемы или древесины 
(рис. 51). Первичная ксилема состояла из 
спиральных и кольчатых трахеид, которые во 
взрослых стеблях разрушались, и на месте каж
дого коллатерального пучка образовывался, как 
у хвощей, вертикальный каринальный канал. 
Ксилема эндархная. Флоэма состояла из сито
видных элементов- Вторичная ксилема, состав
ляющая главную особенность стеблей калами
тов, была образована радиальными рядами 
трахеид и лучей. Трахеиды лестничные, а более 
поздние — с овальными окаймленными порами. 
Кора такой же толщины, как и ксилема, с мощ
ной перидермой во внутренней ее части. Не
большие корни имели ди-, три-, или тет-
рархную актиностелу с экзархной ксилемой 
(рис. 54). Более крупные корни имели полиарх-
ную ксилему и широкую сердцевину, как ство
лы. Облиствение у каламитовых было до
вольно разнообразным, и соответственно 
с этим различают несколько родов: Astero-
phyllites, Annularia, Cingularia, Lobatannularia. 

Стробилы состояли из чередующихся муто
вок брактей и спорофиллов. Последние были 
пельтатные (Щитковидные), несли только по 
четыре спорангия по краям щитка с его задней 
стороны. Строение стробилов было довольно 
разнообразным; различные их типы описаны 
под разными родовыми названиями (Calamos-
tachys, Palaeostachyc, Macrostachya, Cingula
ria). Одни каламиты были разноспоровыми, 
другие равноспоровыми. Около восьми родов. 

Семейство существовало с середины раннего 
карбона до начала поздей перми. 

Mesocalamites H i r m e r , 1927. Тип рода — 
Calamites roemeri Goeppert in Roemer, 1850; 
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н. карбон, Гарц. В ископаемом состоянии из
вестны ядра (слепки) и отпечатки стенки внут
ренней полости стеблей. По морфологиче
ским признакам, наблюдающимся на этих 
остатках, стебли занимают как бы промежу
точное положение между родами Asterocala
mites и Catamites, а именно, сосудистые пуч
ки в соседних междоузлиях местами чере
дуются, как у p . Catamites, местами в тех же 
междоузлиях наблюдаются противопоставлен
ные пучки, как у p. Asterocalamites. Ветвление 
побегов неправильное как в отношении числа 
ветвей на одном узле, так и в отношении верти
кального их размещения на стебле. Пять — 
шесть видов. Н. карбон. Намюр (карагандин 

Обобщенная характеристика этого сборного 
рода такова. 

Главный стебель, или ствол, мощный, колон
нообразный, поднимающийся от узлов члени
стого горизонтального корневища (рис. 47,50). 
Наружная поверхность междоузлий гладкая 
или испещренная продольными бороздками, 
реже тонкоребристая. Ветви расположены на 
узлах. Они могут быть мутовками на каждом 
узле (группа Cruciatus секции Eucalamites), 
либо в числе двух на узле (группа Carinatus 
секции Eucalamites). Ветви могут быть располо
жены не на всех узлах, но как бы ярусами, 
а именно: несколько узлов на стебле лишены 
ветвей, затем следуют мутовка ветвей и вновь шесть видов. Н. карбон. Намюр (карагандин (секция Calamitina). 

екая свита) Караганды, н. карбон (свиты U - W fraK0' ветви могут быть расположены по 
Донбасса, визе и намюр западного продолже и б е з в с я к о г о порядка (секция 
дониас^а, иное п iiumiuj. г,-
ния Донбасса, визе и намюр Львовско-Брест-
ской впадины, низы ср. карбона Донбасса, Ка
раганды, Кузбасса; н. карбон Англии, в. намюр 
Голландии, намюр Германии (сомнительно 
также в низах вестфала), Польши (острав-
ские слои),Чехословакии (остравские и нижне-
вагштедтские слои), Турции (Эрегли). 

S и с к о w, 1784. Тип рода — 

стволу редко и без всякого порядка (секция 
Stylocalamites). Рубцы ветвей округлой, оваль
ной или почти квадратной формы, сближенные 
или отдаленные, размещенные над узловой ли
нией или немного ниже ее. Проводящий цилиндр 
артростелический, с эндархной первичной кси
лемой в мелких и многочисленных коллате
ральных пучках, которые окружают сплошным 
кольцом сердцевину или возникающую на ее 

„ „ „ , < n n v ноитпя TIKHVIf) П О -
Catamites S u c k o w , 1784. 1 ип рода - кольцом 3 ^ - ^ ^ я ! ^ центральную по 

С. nodosus Sternberg, 1824; вестфал и стефан месте во'взрослых стеблях центр^ у 
(продуктивный карбон), Германия. В ископае- лость (рис. 40 м

5 1 )

с л ^ е

м

р В И

в т о р и ч н о й ксилемы, 
мои состоянии известны ризомы, корни, веге- жена сплошным u c m ^ T n a v 

РИЛ и 
. ,^ ппйоги РЛЙПКИ TTPHT 

MUM LULlunnuri г 

тативные и спороносные побеги, слепки цент
ральной полости, стробилы, спорофиллы и 
споры. Первоначально родовым термином Ca
tamites назывались (как называются и теперь) 
слепки и отпечатки стенки центральной полости 
стеблей древовидных палеозойских членисто-
стебельных, характеризовавшиеся чередую
щимися в смежных междоузлиях ребрами 
(рис. 55; табл. X X I I I , фиг. 4; табл. XXIV, 
фиг. 1, 2). В таком понимании p. Catamites подо
бен p. Paracalamites (см. выше), т. е. имеет 
чисто палеоботаническое (терминологическое) 
значение. Остатки облиственных ветвей и стро
билов тех растений, которые дали остатки 
внутренней полости типа Catamites, не были 
сразу же сопоставлены с определенными ви
дами этого последнего рода и были описаны 
под разными родовыми названиями. Лишь 
с течением времени удалось сопоставить раз
розненные элементы отдельных растений и 

состоящей из радиальных рядов трахеид и 
древесинных лучей (рис. 52, 53). Более ранние 
вторичные трахеиды лестничные, более позд
ние — с овальными окаймленными порами. 
В процессе развития первичной ксилемы спи
ральные и кольчатые трахеиды каждого колла
терального пучка разрушались и на их месте 
образовывался каринальный канал. Флоэма 
из ситовидных элементов, с ситовидными участ
ками на их боковых стенках. Цилиндр вторич
ной ткани мощный; особенно мощной была 
перидерма, составлявшая внутренний слой ко
ры.Крупные корни (рис.48)имели анатомическое 
строение, близкое к строению стеблей, и даже 
обладали центральной полостью и перидермой. 
Небольшие корни характеризовались ди-три-
или тетрархной (рис. 54) актиностелой с эк-
зархной ксилемой. Листья как длинные, так 
и короткие, ланцетные или линейные, иногда 
со слабо расширенными основаниями и тогда 

^rv^nu Ичолипованные розненные элементы отдельных растении и со слаии ^ ш п Р и . . Ш 1 « , . 
воссоздать таким образом общий облик ряда соединяющиеся между собой. Изолированные 
форм, которые обозначают теперь тем же наз- облиственные ветви каламитов обычно описы-
ванием Catamites, вкладывая в него уже новое, вают под родовыми названиями Asterophyllites 
ботаническое значение. Однако если принять и Annularia, стробилы — под названиями Са-
во внимание большое морфологическое разно- lamostachys, Palaeostachya, Macrostachya и др. 
образие листьев (рис. 41—43) и, особенно, стро- Общим для стробилов каламитов является то, 
билов (рис. 44, 45) каламитовых, то придется что спорофиллы у них пельтатные, т. е. спо-
признать, что p. Catamites в новом, т. е. ботани- рангии находились на нижней стороне щитко-
ческом его понимании, является родом сборным, видно расширенных «спорангиефоров», а также 
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Рис. 44—50. 
4 * - / и а г р

р

а " м ы - п ° к а з ы » а к > Щ и е Расположение спорофиллов по отношению к брактеям в стробилах типа Calamostachus 

876 46 Z t \ < 4 4 б ) ( А : П 0 Ы ; i 9 4 7 ) - " - С Х 6 М а Р З С П 0 Л 0 Ж 6 Н И Я ^ Р а н г - е в на спорофилле cTngu^"a wZ 1876). 46 - Macrostachya c a n n a t a Andrae: отдельная спора, X 450; ср. карбон, В. Силезия (Hartumr 1933) 47 

к ГевиГеНсИеотхЗеВИЩ " K a ™ ™ " ^
 , П

 ^ 1877). 48 - C a i a l f t B r o n ^ 
иошеннР п„ \ Т 4 °Т f Г ° К ° Р Н Я М И ' Х 2 / 3 < 3 а л е с с к и й , 1907). 49 - Catamites (Eucalamites) m u l t i r a m i s Weiss соо^ 
ношение подземной части стебля и ризома, реконструкция, (Hirmer, 1927). 50 - Catamites ^ t y l c a l a m i t e s , ) s l u t l l ' TZ-

соотношение подземной части стебля и ризома, реконструкция (Hirmer, 1927) 
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Р и с . 5 1 — 5 5 . 
51 — общая схема поперечного разреза через стебель Catamites (Zimmermann, 1930). 52 — Calamodendron striatum 

Brongniart: поперечный срез через стебель каламита; хорошо видно широкое кольцо ксилемы, примерно, X 1/2 (Hirmer, 
1927). 53 — Arthropitys communis Binney: поперечный срез части стебля каламита; хорошо видны многорядные лучи, 
расширяющиеся к сердцевине, и (каринальные (протоксилемные) каналы, X 10 (Magdefrau, 1956). 54 — поперечный 
срез через небольшой корень каламита типа Myriophylloides, тетрархная актиностела окружена двуслойной эндодер
мой и кольцом лакун, X 30 (Hirmer, 1927). 55 — Catamites undulatus Sternberg: отпечаток Наружной поверхности 

ствола (рисунок по фотографии), примерно X 1/2; ср. карбон, Донбасс (Новик, 1952) 
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то, что мутовки спорофиллов чередовались с му
товками брактей, т. е. стерильных видоизме
ненных листьев. Споры (рис. 46) диаметром от 
40 до 100 (х, в очертании округло-угловатые, 
трехлучевые; длина лучей от трети до половины 
радиуса. Экзина очень тонкая, смятая много
численными сегментовидными складками, обыч
но параллельными контуру споры. Арея иногда 
темная. Такие споры связаны со стробилами 
Calamostachys. 

Остатки отдельных элементов побегов, при
надлежащих нескольким наиболее распростра
ненным в СССР видам Catamites описываются 
обычно под следующими названиями: 

С л е п к и и о т п е ч а т к и О с т а т к и о б 
в н у т р е н н е й с т е н к и в е т 

ц е н т р а л ь н о й п о л о с т и 

(свиты С*—Ср Донбасса, ср. карбон (тепловская 
свита) Ср. Поволжья, башкирский ярус С. Кав
каза; ср. карбон Англии, Франции, Голландии, 
Польши, США, Канады, ср. и в. карбон Герма
нии, Турции, н. пермь Германии, Китая. 

Annularia S t e r n b e r g , 1822. Тип рода — 
A. spinulosa Sternberg, 1822; вестфал, 
Германия. Формальный род, под названием кото
рого описываются облиственные ветви каламитов 
определенного типа. Стебли, как правило, тон
кие, членистые, в большинстве неотчетливо 
продольно-ребристые. Ветви второго и третьего 
порядка, отходящие попарно и супротивно от 

и с т в е н н ы х О с т а т к и 
е й с т р о б и л о в 

Catamites suckowi Brongn. 

Calamttes carinatus Sternberg 
Catamites multiramis (Weiss) 

Kidston 

Catamites cruciatus Sternberg 
Catamites undulatus Sternberg 

Asterophyllites equisetiformis 
(Schlotheim) Brongn. 

Annularia radiata Brongn. 
Annularia stellata (Schlotheim) 

Wood ; 

Calamostachys germanica Weiss 

Calamostachys ramosa Weiss 
Calamostachys tuberculata (Stern" 

berg) 

Calamostachys paniculata Weiss 
Palaeostachya pedunculata Willi-

Известно около 40 видов Catamites. Ср. кар
бон — н. пермь. Башкирский ярус Львовско-
Брестской впадины, ср. карбон (свита С*—Ср, 
в. карбон (свита С*—Ср, н. пермь (свита Р а ) 
Донбасса, ср. карбон (тепловская свита) Ср. 
Поволжья, С. Кавказа, Гиссарского хребта, 
ср. и в . карбон (верхняя часть карагандинской 
и долинская свиты) Караганды, н. пермь запад
ного склона Урала и В. Казахстана; ср. и 
в. карбон Англии, Франции, Бельгии, Голлан
дии, Германии, Польши, Чехословакии, Болга
рии, Турции, Китая, США, Канады, н. пермь 
Франции, Германии (красный лежень), Норве
гии, Италии (пермокарбон Сардинии), Кореи, 
Китая, Суматры. 

Asterophyllites B r o n g n i a r t , 1822. Тип 
рода — As. radiatus Brongniart, 1822; ср. кар
бон, Франция. Формальный род, под названием 
которого описываются облиственные ветви ка
ламитов определенного типа. Стебли довольно 
толстые, реже тонкие, членистые, гладкие или 
тонко-продольнобороздчатые ветви второго 
и третьего порядков, супротивные, располо
жены попарно на узлах. Листья длинные, ли
нейные, торчащие кверху, образующие вокруг 
стебля подобие метелки, при основании сопри
касающиеся, но никогда не срастающиеся 
(рис. 42). Около 10 видов. Ср, карбон — н. 
пермь. Ср. карбон (свиты С*—Ср и в. карбон 

узлов, расположены в одной плоскости с несу
щей их ветвью. Листья линейно-ланцетные, 
ланцетные или узко-лопатовидные, в основа
нии более или менее сросшиеся в плоскую му
товку, расположенные почти в одной плоскости 
с осью ветви (рис. 41). Часто листья несколько 
неодинаковой длины: боковые листья немного 
длиннее передних или задних. До 12 видов. 

Помимо типичных Annularia, остатки кото
рых встречаются в каменноугольных и нижне
пермских отложениях вестфальского тропиче
ского и субтропического поясов совместно 
с остатками Catamites, в каменноугольных, 
пермских и даже нижнетриасовых отложениях 
С.Евразии—в пределах тунгусской флористи
ческой области, —широко распространены остат
ки крупнолистных Annularia, хотя в этих отло
жениях еще ни разу не были найдены остатки 
стеблей и стробилов Calamites. Не будет ничего 
невероятного, если окажется, что эти тунгус
ские Annularia являются листвой не калами
тов, но каких-то других членистостебельных. 
Ср. карбон — н. триас. Ср. карбон (свита 
Со — Cl) и в. карбон (свита Cl — Cl) Донбасса, 
ср. карбон (тепловская свита) Ср. Поволжья, 
ср. и в. карбон С. Кавказа, Карагандинского 
бассейна (верхняя часть карагандинской свиты 
и долинская свита), Кузбасса (нижнебалахон-
ская свита) Горловского бассейна, Кендер-
лыка, Гиссарского хребта, н. пермь западного 
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склона Урала, Минусинского бассейна, н. 
и в. пермь Пайхоя, Печорского бассейна, Тай
мыра, Тунгусского и Кузнецкого бассейнов, 
Дальнего Востока (Сица и др.), н. триас (нижне-
мальцевская свита) Кузбасса; ср. карбон Бель
гии, Голландии, Франции, ср. и в. карбон 
Англии, Лотарингии, Германии, Турции (Эрег-
ли), Канады, США, в. карбон — н. пермь 
Сардинии, Китая (свита Юэмынькоу и н. Ших-
эцзы), в. пермь Китая (свита В. Шихэцзы). 

Calamostachys S c h i m p e r , 1869. Тип ро
да — С. typica Schimper, 1869; ср. и в. карбон, 
Германия. Стробилы состоят из мутовок сте
рильных листьев (брактей), чередующихся с му
товками спорофиллов (рис. 44а; табл. XXII I , 
фиг. 1—3). Стерильные листья линейные, одно-
нервные, сильно изогнутые кверху. Спорофиллы 
прикреплены непосредственно к стеблю между 
двумя мутовками стерильных листьев, располо
жены под прямым углом к оси стробила и несут 
на верхушке по четыре яйцевидных спорангия; 
гетероспоровые. Большинство видов Cala
mostachys привязано к определенным видам 
каламитов. Около 15 видов. Ср. карбон — 

н. пермь. Ср. карбон (свиты С\ — С]) и в. карбон 
(свита Сз) Донбасса; ср. и в. карбон и н. пермь 
всей Центр, и 3 . Европы, С. Америки, Канады. 

Palaeostachya W e i s s , 1876. Тип рода — 
Volkmannia elongata Presl, 1838; ср. и в. карбон, 
Германия. Стробилы состоят из чередующихся 
мутовок стерильных листьев (брактей) и споро
филлов. Последние прикреплены к стержню 
в пазухе брактей под некоторым углом к пер
вому (рис. 446), имеют расширение на конце 
в виде щитка и несут по четыре спорангия, 
прикрепленных к краям щитка. Принадлеж
ность стробилов типа Palaeostachya к опреде
ленным видам каламитов, за исключением не
многих, еще не установлена. Около шести 
видов. Намюр — в. карбон. Ср. карбон (свиты 
Са — С\) Донбасса, Ср. Поволжья (тепловская 
свита); намюр — ср. карбон Англии, ср. карбон 
Франции, Бельгии, Канады, ср. и в. карбон 
Германии. 

Radicites Р о t о n i ё, 1893. Тип рода — 
Pinnularia capillacea Lindley et Hutton, 1833; 
вестфал, Англия. Формальный род, к кото
рому относят остатки корней каламитов. Корне-
подобные тела, встречающиеся изолированно 
или в связи с корневищами, у которых от сре
динного стержня отходят симметричные ните
видные придатки, перисто ветвящиеся (рис. 48, 
правая часть). На наружной поверхности кор
невища наблюдаются корневые рубцы, непра
вильно расположенные, концентрические, часто 

больших размеров. Три вида. Ср.— в. карбон. 
Ср. карбон (свиты Са—Сг) и в. [Карбон (свита Сз) 
Донбасса; ср. карбон Англии, Франции, Бель
гии. 

Вне СССР в карбоне Cingularia Weiss, 1876 
(облиственные ветви и стробилы — рис. 45); 
Macrostachya Schimper, 1869 (стробилы) ;Huttonia 
Sternberg, 1820 (стробилы), Metacalamostachys 
Hirmer, 1927 (стробилы совместно с листвой); 
Protocalamites Scott, 1909 (минерализованные 
стволы с сохраненным внутренним строением); 
Arthropitys Goeppert, 1864 (минерализованные 
стволы — рис. 53); Calamodendron Brongniart, 
1849 (то же—рис . 52); Arthrodendron Wil
liamson et Scott, 1894 (то же). 

Р о д ы , сближаемые с семейством 
Calamitaceae 

Lobatannularia K a w a s k i , 1927. (Ап-
nularites Halle, 1927) Тип рода — Annularia 
inequiformis Tokunaga, 1915; н. триас (серия 
Джидо), Корея. В ископаемом состоянии из
вестны только вегетативные побеги. Облиствен
ные ветви многократно разветвленные; ветви 
отходят по две, три (?) и четыре (?) из узлов. 
Узловая линия скошенная, эллиптическая. 
Стебли сравнительно тонкие; междоузлия не
сут обычно неотчетливые продольные ребра. 
Листья узкие, в очертании от линейно-ланцет
ных до удлиненно-лопатовидных, сросшиеся 
основаниями, свободные на большей части их 
длины, распростертые в одной плоскости, по-
видимому, близкой к плоскости оси стебля, 
неодинакового размера в одной мутовке: верх
ние и нижние листья наиболее короткие, боко
вые — наиболее длинные. Листья собраны в две 
симметричные и равновеликие группы, распо
ложенные по обеим сторонам стебля (рис. 43} 
и похожие на лопасти, особенно когда у некото
рых форм листья бывают сращены друг с другом 
своими нижними частями. Верхушечные му
товки на конце ветвей почти яйцевидных очер
таний. Срединная жилка обычно отчетливая. 
До шести видов. В. пермь — н. триас. В. пермь 
Дальнего Востока (Сица, Гродеково); в. пермь 
Кореи (свита Кобонсан), Китая (свита Ших
эцзы), н. триас? Кореи (серия Джидо). 

К Lobatannularia примыкает p. Schizoneurop-
sis Yabe et Schimakura, 1940, установленный 
в пермских отложениях Китая. 

СЕМЕЙСТВО AUТОРНYLLACEАЕ RADCZENKO, 1960 

Среднего размера растения (кустарники, не
большие деревья?), стебли которых были не 
очень толстыми, характеризовались длинными 
междоузлиями и отчетливо ребристой наружной 
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поверхностью. Листья крупные, длинные, 
лентовидные, дихотомирующие один или два 
раза, свободные или спаянные друг с другом 
близ основания, с образованием почти плоского 
влагалища; кроме срединной жилки, вдоль 
краев листа пробегает по одной краевой жилке 
(?). Стробилы одиночные, небольшие, на ко
ротких тонких стержнях, выходящих из па
зухи стерильных листьев, образованы одними 
мутовками спорофиллов. Последние с длинными 
«спорангиефорами», несут по четыре продолго
ватых спорангия, расположенных вдоль оси 
спорофилла; верхушка последнего слегка рас
ширена. Три рода. Ср. карбон — в. карбон. 

Autophyllites G r a n d ' E u r у, 1890. Тип 
рода — Л. furcatus Grand' Eury, 1890; в. кар
бон, Франция (бассейн Гард). В ископаемом 
состоянии известны стебли, листья, стробилы. 
Растение с довольно тонким ребристым стеблем, 
разделенным на более или менее длинные 
междоузлия, которые имели разрушающуюся 
сердцевину, образующую центральную полость. 
Ребра на поверхности стебля чередующиеся 
в смежных междоузлиях или местами незаконо
мерно проходящие из одного междоузлия в дру
гое. Мутовки листьев распростерты в пло
скости, почти перпендикулярной к стеблю. 
Листья длинные, линейные, спаяны у основа
ния на значительном расстоянии, дихотомируют 
один раз на значительном расстоянии от стебля, 
обычно равном у всех листьев мутовки 
(рис. 56, 57). Вдоль оси листа проходит тонкая, 
плохо выраженная срединная жилка, сопровож
даемая двумя едва заметными боковыми жил
ками (?), идущими по краям пластинки в ниж
ней части листа. В пазухах листьев споронос
ных побегов находятся небольшие стробилы на 
длинном членистом стержне, несущем в узлах 
мутовки длинные спорофиллы.Четыре споран
гия расположены вдоль оси спорофилла. Два 
вида. В. карбон Франции. 

Dichophyllites В о г s u к, 1957. Тип рода — 
D. karagandensis Borsuk, 1957; ср. карбон 
(верхняя часть карагандинской свиты), Кара
гандинский бассейн. В ископаемом состоянии 
известны стебли и листья. Небольшие растения 
с тонким членистым стеблем, разделенным на 
длинные междоузлия. Стебель с разрушаю
щейся сердцевиной, образующей внутреннюю 
полость. Междоузлия с небольшим количеством 
ребер; ребра широкие, переходят из междо
узлия в междоузлие частью прямо, частью 
чередуясь. Мутовки листьев расположены 
в плоскости, перпендикулярной к стеблю. 
Листья длинные, линейные, узкие, свободные 
до основания, дихотомируют один или два раза 
на разном расстоянии от стебля (рис. 58). 

Ширина листьев несколько увеличивается к 
месту дихотомии листа. Срединная жилка от
четливая, сопровождается двумя боковыми жил
ками (?), идущими по краю пластинки; дихото-
мирует вместе с пластинкой, направляя свои 
разветвления в качестве центральных жилок 
в доли листа. Боковые жилки (?) проходят в них 
в виде наружных боковых жилок, тогда как 
вдоль внутреннего края каждой доли возникают 
новые краевые жилки (?). Один вид. Ср. карбон 
(верхняя часть карагандинской свиты) Кара
гандинского бассейна. 

Вне СССР в в. карбоне Германии известен 
еще один род SphenasterophyltitesSterzel, 1907 

СЕМЕЙСТВО EQUISETACEAE RICE, 1803 

Хвощевые растения с обликом современных 
хвощей, в большинстве травянистые; некоторые 
раннемезозойские формы достигали размеров 
небольших кустарников. Стебли прямые, ко
лоннообразные, большей частью ветвистые, под
нимающиеся от узлов подземного горизонталь
ного корневища, без способности к вторичному 
росту в толщину. Поверхность междоузлий у бо
лее древних форм гладкая, у более поздних 
и современных — отчетливо ребристая. Листья 
в значительной мере редуцированные, сращен
ные краями или чаще при помощи комиссу-
ральных складок, образуют тесно охватываю
щее стебель цилиндрическое влагалище; сво
бодные концы остроконечных листьев образуют 
более или менее длинные зубцы влагалища, 
только у некоторых форм отогнутые в стороны от 
стебля, а в большинстве прижатые к нему. 
В коре у многих хвощей имеются воздухонос
ные каналы. Стробилы терминальные, распо
ложены на верхушке главного, реже также на 
верхушках крупных ветвей побега, образованы 
сильно сближенными мутовками спорофиллов, 
не чередующихся с мутовками стерильных 
листьев. Спорофиллы с многоугольными щит
ками, которые тесно соприкасаются своими 
краями и образуют плотные шишкоподобные 
стробилы. Три рода. С ранней перми до настоя
щего времени. 

Equisetina Z а 1 е s s к у, 1939. Тип рода — 
Eq. magnivaginata Zalessky, 1939; кунгурский 
ярус, западный склон Урала (бассейн р. Сыл-
вы). В ископаемом состоянии известны вегета
тивные побеги. Стебли членистые, более или 
менее крупные, без признаков ветвления. По
верхность междоузлий гладкая или тонко-
продольноштриховатая. Листья многочислен
ные, узкие, линейные, значительно короче 
длины междоузлий, спаянные друг с другом 
непосредственно краями (а не с помощью 
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Рис. 56—62. 
56 — Autophyllites furcatus Grand'Eury: мутовка листьев, прикрепленных к стеблю; в. карбон, Франция (Grand, 
Eury, 1890). 67 — Autophyllites furcatus Grand'Eury: часть спороносного стебля со стробилами; в. карбон, Франция 
(Grand'Eury, 1890). 58— Dichophyllites karagandensls Borsuk: часть побега с мутовками листьев; ср. карбон (верхняя 
часть карагандинской свиты), Карагандинский бассейн (колл. М. О. Борсук). 59 — Equisetites sagittaejolia Radczen
ko: часть облиственного стебля; в. пермь (ильинская свита), Кузбасс (Радченко, 19 56 2). 60 — Equisetites breviden-

t a t a Radczenko: участок облиственного побега; в. пермь (верхи ильинской свиты), Кузбасс (Радченко, 19 56 2). 61, 
62 — Equisetina t e n u i s t r i a t a Radczenko: участки облиственных стеблей; в. пермь (ильинская свита), Кузбасс (Разчен-

ко, 1956г) 
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комиссуральных складок) почти на всем про
тяжении их длины; листья, по-видимому, были 
толстые, с резко выраженной широкой срединной 
жилкой, остроконечные, у ряда форм с волнисты
ми краями (рис. 61, 62; табл. XXIV, фиг. 5). 
Генеративные органы неизвестны. Пять видов. 
Пермь. Н. пермь (кунгурский ярус) западного 
склона Урала, н. пермь (верхнебалахонская 
свита) и в. пермь (ильинская и ерунаковская 
свиты) Кузбасса, н. пермь южной части Тунгус
ского бассейна. 

Equisetites S t e r n b e r g , 1833. Тип рода — 
Е. munsteri Sternberg, 1833; кейпер, Германия 
(Бамберг). В ископаемом состоянии известны 
вегетативные побеги, ризомы, изолированные 
диафрагмы, стробилы, споры. Растения неболь
шого и среднего размера, в большинстве травя
нистые формы, внешним обликом напоминаю
щие современных хвощей. Горизонтальные ри
зомы отчетливо членистые, с мутовками тонких 
корней. Наземные побеги простые, неразвет-
вленные, реже ветвистые, с гладкой или про-
дольноштриховатой поверхностью (рис. 59, 
60, 66). Центральная полость в стеблях очень 
широкая, разделена на участки жесткими узло
выми перегородками или узловыми диафраг
мами, которые бывают сплошными или пробо-
денными многочисленными отверстиями; ос
татки диафрагм часто встречаются изолирован
но (табл. XXIV, фиг. 3, 4). Листья узкие, ли
нейные, плоские, с малоотчетливой срединной 
жилкой и удлиненной, вытянутой в более или 
менее длинное острие верхушкой (рис. 59; 
табл. XXIV, фиг. 3), значительно реже с корот
кой верхушкой (рис. 60). Листья сращены при 
помощи очень узкотреугольных комиссураль
ных складок в цилиндрическое влагалище; 
свободные, не сращенные друг с другом, сужен
ные длинные верхушки листьев образуют зубцы 
влагалищ, нередко отгибающиеся в стороны 
от стебля (рис. 59). Стробилы, как у современ
ных хвощей; верхушечные, шишкоподобные, 
небольшие, но в большинстве почти шаровид
ные. Щитки спорофиллов шестиугольные, 

обычно изометричные, реже слегка вытянутые, 
спорангии, очевидно, висячие, эллипсоидаль
ные. Изолированные стробилы обозначают ро
довым названием Equisetostachys Halle, 1908. 
Споры небольшие, 25—50 ц в диаметре, почти 
правильно-округлые, без определенной щели 
разверзания; экзина очень тонкая, гладкая, 
слегка смятая. Элатеры не обнаружены; судя 
по всем данным, они отсутствовали вовсе. 
Свыше 25 видов. В. пермь — в. юра. В. пермь 
(ерунаковская свита) Кузбасса, н. триас Ю.Фер
ганы (Мадыген), кейпер Дальнего Востока, Па
мира, восточного склона Урала, Башкирии, 
Донбасса (Гаражовка), рэт восточного склона 
Урала, юра повсеместно; н. триас Германии, 
ср. и в. триас Германии, Швейцарии, Франко
нии, Китая и почти повсеместно в юрских 
отложениях. 

Весьма вероятно, что Phyllotheca sibirica 
Неег из юрских отложений Сибири относится 
в действительности к Equisetites. Напротив, 
Equisetites kidstoni Zalessky из карбона Дон
басса почти бесспорно относится к Phyllo
theca. 

Equisetum L i n п ё, 1753. Тип рода — 
E. hiemale Linne, 1753; современный. Преиму
щественно травянистые формы, довольно разно
образные по характеру ветвления (с мутовками 
ветвей на каждом узле, с неразветвленными или 
малоразветвленными стеблями и, наконец, с му
товками ветвей на немногих узлах). Поверх
ность стеблей у большинства форм отчетливо 
ребристая. Листья плоские, тонкие, у споро
носных побегов тесно прижатые к стеблю, со 
сравнительно короткими, приостренными вер
хушками (рис. 63, 64). Короткие ветви корне
вища у многих форм превращены в клубневид
ные образования с резко утолщенным междо
узлием (так называемые клубеньки —рис. 65). 
Споры обычно с элатерами (рис. 63). Много 
видов. Н. мел — ныне. Широко распростра
нены в меловых, третичных и четвертичных 
отложениях СССР и других стран. Современное 
распространение — повсеместно, кроме Австра
лии и Нов. Зеландии. 

ЧЛЕНИСТОСТЕБЕЛЬНЫЕ НЕОПРЕДЕЛЕННОГО СИСТЕМАТИЧЕСКОГО ПОЛОЖЕНИЯ 

Annulariopsis Z е i 1 1 е г, 1902. Тип рода — 
A. inopinata Zeiller, 1902; рэт, Тонкий. В иско
паемом состоянии известны обычно верхушеч
ные участки вегетативных побегов и части 
изолированных мутовок. Общий облик растений 
неизвестен. Стебли ветвей (?) сравнительно 
тонкие, неотчетливо членистые, с продольной 
штриховкой. Листья плоские, в очертании уд-
линенно-обратноланцетные или удлиненно-ло-

патовидные, свободные до самых своих основа
ний. Все листья одной мутовки расположены 
в одной плоскости, как у Annularia и Loba-
tannularia, но имеют резко различную длину и 
не изогнуты серповидно, будучи направлены 
у верхушечных мутовок вееровидно кверху 
(рис. 67), а у расположенных ниже распреде
ляясь в две более или менее отчетливые группы. 
Один — два вида. В. триас — н. юра. Кейпер 
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Рис. 63—68. 
63 — Equisetum arvence Linne: 63a — верхушечная часть спороносного побега со стробилом, X 2; 636 — отдельный 
спорофилл, X 15; 63в — отдельный спорофилл в продольном разрезе, X 15; 63г — две зрелые споры, X 200 (Тахтад-
жан, 1956). 64 — Equisetum arvense Linne: часть стерильного побега, X 2/5 (Mevius, 1955). 65а — Equisetites burchardti 

Dunker: корневище с клубневидными боковыми корнями, X 1/2 (Schenk, 1871); 656 — современный Equisetum maximum: 

корневище с клубневидными боковыми корнями, X 1/2 (Magdefrau, 1956). 66 — Equisetites arenaceus Ja'ger: участок стеб
ля; внизу — гладкая наружная поверхность стебля, вверху сквозь излом хорошо виден слепок внутренней полости 
стебля (Schimper, 1874). 67 — A n n u l a r i o p s i s i n o p i n a t a Zeiller: верхушечная мутовка и часть стебля; рэт, Тонкий (Zeiller, 

1902). 68 — Prynadaia madygenica Sixtel: участок облиственного стебля; н. триас, Ю. Фергана (Сикстель, 1956) 

http://jurassic.ru/



Дальнего Востока, восточного склона Урала, 
рэт — н. лейас Киргизии, Гиссарского хребта, 
В. Ферганы (ШураО), восточного склона Урала, 
ср. юра Туркмении (Ягман), Закавказья 
(Ткварчелы); рэт Тонкина, Кореи, Японии, 
Афганистана, Ирана. 

Prynadaia Si х t е 1, 1956. Тип рода — Р. 
madygenica Sixtel, 1956; н. триас, Ю. Фергана 
(Мадыген). В ископаемом состоянии известны 
только участки вегетативных побегов. Стебель 
тонкий, членистый, с неяснобороздчатой на
ружной поверхностью. Листья в числе двух 

(?) на узле, относительно крупные, широкие, 
удлиненно-ланцетные в очертании. Жилки тон
кие, многочисленные, расходятся веерообраз
но, выходят в края листа, начиная с половины 
длины листа, считая от его основания (рис. 68). 
Один вид. Н. триас Ю. Ферганы (Мадыген). 

Кроме описанных родов, известен еще p. Sa-
chyogyrus Zalessky, 1939, установленный из 
кунгурских отложений западного склона Ура
ла. Самостоятельность этого рода может, 
однако, вызвать сомнение: остаток очень похож 
на Sphenophyllostachys. 
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Т И П P T E R O P S I D A . П А П О Р О Т Н И К О В И Д Н Ы Е 1 

Тип Pteropsida является наиболее обшир
ным в растительном мире. Папоротниковидные 
представляют собой доминирующую группу 
растений не только по числу видов, но и по 
количеству особей. Вследствие этого они играют 
наибольшую роль в растительном покрове суши. 

Листья Pteropsida произошли из крупных 
ветвей. Они образуют в стеле (кроме, конечно, 
протостелы) хорошо выраженные листовые ла
куны, во многих случаях подобные веточным 
лакунам. 

Для Pteropsida характерны самые различные 
типы расположения спорангиев: верхушечное, 
краевое, поверхностное (на нижней или аба-
ксиальной стороне листа) и вторично-верху
шечное. Но, в отличие от Lycopsida, спорангии 
папоротниковидных никогда не бывают распо
ложены на верхней — адаксиальной — сто
роне листа, в его пазухе или над пазухой. 
Кроме того, спорангии папоротниковидных не 

бывают одиночными на листьях, как у Lycop
sida, но сидят по нескольку на листе. 

Обширный тип Pteropsida подразделялся 
на три больших класса, соответствующих трем 
ступеням развития всего типа: Filices (па
поротники), Gymnospermae (голосемянные) и 
Angiospermae (покрытосемянные). На первой 
ступени развития Pteropsida являются расте
ниями бессемянными и в этом отношении сходны 
с остальными типами высших растений, 
с которыми их раньше искусственно соединяли. 
Этой ступени соответствуют папоротники. Вто
рая ступень развития характеризуется нали
чием семязачатков и обычно также семян, но 
цветок еще отсутствует. Этой ступени эволюции 
соответствуют голосемянные. Наконец, третья 
ступень эволюции, представленная покрыто
семянными, характеризуется наличием цветка 
с его замкнутыми мегаспорофиллами, называе
мыми плодолистиками. 

К Л А С С F I L I C E S . П А П О Р О Т Н И К И 

ОБЩАЯ ЧАСТЬ2 

История изучения 

Описания ископаемых папоротников появи
лись в начале XIX в. в первых работах, посвя
щенных ископаемым растениям, принадлежав
ших Штернбергу (Sternberg, 1820—1838), 
Шлотгейму (Schlotheim, 1820), Броньяру 
(Brongniart, 1828, 1828—1838), Линдлею и 
Хаттону (Lindley a. Hutton, 1831—1837), 
Стоксу и Веббу (Stokes a. Webb, 1824), Гёпперту 

1 Описание дано по А. Л. Тахтаджану (1956). 
2 Общая часть составлена В. А. Вахрамеевым с 

участием М. А. Седовой (описание спор). 

(Goeppert, 1836) и другим исследователям. 
В этих работах, наряду с остатками других 
растений, описывались отпечатки листьев и 
окремнелые древесины папоротников, обнару
женные преимущественно в 3 . Европе, в от
ложениях самого различного возраста. 

Ископаемые папоротники, сходные с совре
менными.— а это были папоротники из третич
ных и частично из мезозойских отложений,— 
описывались под современными родовыми на
званиями, иногда слегка измененными для под
черкивания условности отнесения их к совре
менному роду; остальным же, преимущественно 
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палеозойским, папоротникам давались новые 
родовые названия, причем положение вновь 
выделяемых родов в общей системе папоротни
ков в большинстве случаев оставалось неопре
деленным. Это происходило оттого, что в ос
нову естественной классификации современных 
папоротников положено строение плодущих 
органов (существование сорусов, характер рас
положения их или спорангиев, присутствие 
или отсутствие покрывальца, положение кольца 
на спорангиях и др.), тогда как ископаемые 
папоротники чаще сохраняются в виде отпе
чатков обрывков стерильных листьев, а споро
филлы встречаются сравнительно редко. 

Броньяр выработал общеизвестную искусст
венную классификацию стерильных листьев 
папоротникообразных, основанную на форме 
листьев, перьев и перышек (сегментов) и на ха
рактере жилкования последних. Им были выде
лены и описаны следующие роды: Sphenopte-
ris, Cyclopteris, Glossopteris, Neuropteris, Odon-
topteris, Anomopteris, Taeniopteris, Pecopteris, 
Lonchopteris, Phlebopteris, Clathropteris, Schi-
zopteris. Как показали более поздние исследо
вания, некоторые из выделенных Броньяром 
«родов» нашли свое место в естественной системе 
(Clathropteris, Phlebopteris), другие же «роды» 
оказались сборными (например, Pecopteris, Sphe-
nopteris), объединив различные папоротники 
и папоротникообразные голосемянные. 

В течение XIX в. количество новых видов и 
родов ископаемых папоротников непрерывно 
возрастало. Однако монографий, посвященных 
обработке отдельных систематических подраз
делений (выше рода), не появлялось. Боль
шинство описаний ископаемых папоротников 
было разбросано среди многочисленных работ, 
посвященных изучению флор различного гео
логического возраста. По существу, в течение 
всего XIX в., за исключением последнего де
сятилетия, происходило накопление первичного 
материала. Из многочисленных работ того вре
мени, посвященных описаниям ископаемых 
флор, отметим исследования Вейса (Weiss), 
Даусона (Dawson), Гран-Эйри (Grand'Eury), 
Фейстмантеля (Feistmantel), Шмальгаузена, 
Штура (Stur) и Зейлера (Zeiller), содержащие 
описания преимущественно палеозойских па
поротников, а также исследования Беленов
ского (Velenovsky), Геера (Неег), Натгорста 
(Nathorst), Рациборского (Raciborsky), Сапорта 
(Saporta), Фонтена (Fontaine), Унгера (Unger) 
и Шенка (Schenk), которые описывали мезозой
ские и третичные папоротники. 

Накопившиеся в течение XIX в. данные были 
подытожены в сводной работе по палеофито
логии, вошедшей в многотомное издание «Основ 
палеонтологии» под редакцией Циттеля. Работа 

над палеоботаническим томом была начата 
Шимпером и после его смерти продолжена и 
закончена Щенком (Schimper u. Schenk, 1890). 
К тому времени было установлено в ископаемом 
состоянии присутствие семейств Hymenophylla-
ceae, Gleicheniaceae, Schizaeaceae, Osmunda-
ceae, Marattiaceae, Cyatheaceae, Polypodiaceae. 
Папоротники неустановленного систематиче
ского положения расчленены в этой работе по 
несколько дополненной искусственной системе 
Броньяра. В нее вошли и роды, относимые ныне 
к семействам Dipteridaceae и Matoniaceae. Ана
томическое строение и морфология папоротни
кообразных, особенно палеозойских, получили 
наиболее полное для того времени освещение 
в работе Скотта «Ископаемая ботаника» (Scott, 
1920). 

На грани XIX и XX вв. в истории изучения 
папоротникообразных произошло значительное 
событие: были открыты папоротникообразные 
семенные. Еще в XIX в. некоторые проница
тельные исследователи отмечали наряду с при
сутствием среди палеозойских отложений мно
гочисленных семян отпечатки папоротнико
образных листьев, лишенных спорангиев. Позд
нее Оливер и Скотт (Oliver a. Scott) откры
ли новую группу голосемянных растений — 
Cycadofilices или Pteridospermatophyta с папо-
ротникообразной листвой, но размножавшихся 
семенами. В результате работ Оливера и 
Скотта и последовавших затем многих исследо
ваний было показано, что часть родов палео
зойских папоротников должна быть целиком от
несена к птеридоспермам (Alethopteris, Lon
chopteris, Odontopteris, Neuropteris, Cyclopteris, 
Glossopteris), другие же роды (Sphenopteris, 
Pecopteris) оказались сборными, заключая как 
истинные папоротники, так и птеридоспермы. 

В начале XX в. благодаря работам Бертрана 
(Bertrand), Кидстона (Kidston), Скотта (Scott) 
и Потонье (Potonie), а также некоторых других 
исследователей, намного расширились знания о 
морфологии наиболее древних девонских па
поротников, в результате чего оказалось воз
можным выделить новую систематическую 
группу прапапоротников (Primofilices) вымер
шую к началу н. карбона. Как оказалось, эта 
группа занимает промежуточное положение 
между настоящими папоротниками и псилофи-
тами, отличаясь конечным расположением спо
рангиев, сидящих поодиночке, и протостели-
ческим, реже сифоностелическим строением 
стебля. Листья этих прапапоротников имели 
еще вид разветвленных побегов. 

В XX в., особенно после Великой Октябрь
ской социалистической революции, в изучение 
ископаемых папоротников большой вклад внес
ли отечественные, советские исследователи. 
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Среди них назовем имена М. Д. Залесского, 
М. Ф. Нейбург и Е. О. Новик, изучавших 
палеозойские папоротники, А. Н. Кришто-
фовича, И. В. Палибина, В. Д . Принады, 
М. И. Брик, Н. Д . Василевской, В. А. Вахрамее-
ва, А. И. Турутановой-Кетовой и др., описавших 
мезозойские и третичные папоротники. В про
цессе обработки ископаемых флор, собранных 
в различных местах Советского Союза, эти ис
следователи выделили ряд новых родов и зна
чительно расширили видовое богатство ранее 
известных. М. Д . Залесский и отчасти В. Д . 
Принада занимались также анатомическим изу
чением окаменелых стволов папоротников 
{Thamnopteris, Petcheropteris, Chasmatopteris, 
Temp sky а и др.). 

Среди зарубежных исследователей последних 
десятилетий, которые дали особенно ценный 
материал для познания папоротников, отметим 
Бертрана (Bertrand), Галле (Halle), Гарриса 
(Harris), Хирмера (Hirmer), Готана (Gothan), 
Йонгманса (Jongmans), Кидстона (Kidston), 
Крёйзеля (Krausel), Сьюорда (Seward) и Томаса 
(Thomas). Большинство работ характеризуется 
более глубоким изучением морфологии иско
паемых остатков, в том числе спороносных ор
ганов, особенно важных для определения систе
матического положения папоротников. В не
которых случаях (М. И. Брик, Э. А. Копытова, 
А. И. Турутанова-Кетова, Т. Harris и др.) изу
чаются и споры, выделенные непосредственно 
из спорангиев. 

Наиболее полную сводку по ископаемым 
папоротникам дал Хирмер в своих «Основах 
палеоботаники» (Hirmer, 1927), где он предло
жил следующее деление: 

A. Eusporangiatae 
1. Coenopteridineae 

a) Zygopteroideae (Stauropteridaceae, Eta-
pteridaceae, Clepsydraceae) 

b) Botryopteroideae (Botryopteridaceae, 
Tubicaulidaceae) 

c) Anachoropteroideae (Anachoropterida-
ceae) 

2. Ophioglossineae (Ophioglossaceae) 
3. Marattineae (Marattiaceae) 

B. Protoleptosporangiatae (Osmundaceae) 

C. Leptosporangiatae 
1. Simplices: Schizaeaceae, Marsiliaceae, Glei-

cheniaceae, Matoniaceae 
2. Complicatae: Hymenophyllaceae, Loxsoma-

ceae, Dicksoniaceae, Plagiogyriaceae, Pro-
tocyatheaceae, Cyatheaceae, Dipteridaceae, 
Polypodiaceae, Parkeriaceae, Salviniaceae 

Далее следуют папоротники неясного систе
матического положения, которые Хирмер раз
бил на несколько групп (со спорангиями без 
кольца, со спорангиями с апикальным отвер
стием, со спорангиями с хорошо выраженным 
кольцом, с плохо изученными спорангиями). 
Отдельно рассматриваются окаменелые стволы 
папоротников неясного систематического поло
жения. В пределах отдельных семейств Хирмер 
рассматривает вначале современные роды, 
а затем роды, известные только в ископаемом 
состоянии. Внутри последних он останавли
вается сначала на родах, установленных по 
ископаемой древесине, затем рассматривает 
роды, установленные по остаткам спороносных 
и стерильных листьев. Современные роды только 
перечисляются с указанием числа видов и крат
кого распространения. Для родов, встречаю
щихся только в ископаемом состоянии, дается 
подробная характеристика, после которой пе
речисляются отдельные виды данного рода и 
указывается их распространение. 

Сводка Хирмера явилась крупным шагом 
вперед по сравнению с предыдущими сводными 
работами как по полноте охватываемого мате
риала, так и по систематизации его. В целом 
она и до сего времени является наиболее пол
ной сводкой по ископаемым папоротникообраз
ным. Можно, однако, отметить слабое исполь
зование Хирмером материала, известного в Со
ветском Союзе. 

Накопленный за многие десятилетия материал 
позволил подойти к монографической обработке 
отдельных систематических подразделений (се
мейств, родов), привлечением для этого мате
риала из отложений различного возраста и да
леко удаленных друг от друга местонахожде
ний. К числу таких работ принадлежат труды 
Аббота (Abbot, 1954), Хирмера и Хорхаммера 
(Hirmer u. Hoerhammer, 1936) и некоторые 
другие. Однако таких исследований еще мало. 

Среди исследований, посвященных изучению 
современных папоротников и в особенности их 
систематики, укажем прежде всего на работы 
Христа (Christ, 1897) и Христенсена (Chris-
tensen, 1906), а также на более современные 
сводки Боуэра (Bower, 1923—1928) и коллек
тивный труд «Manual of pteridology» (1938). 
В последней работе все папоротникообразные 
рассмотрены с позиций самых различных дис
циплин: морфологии, систематики, физкологии, 
цитологии, филогении, современного и геологи
ческого распространения. В сводку включена 
написанная Хирмером глава, посвященная 
ископаемым папоротникообразным. Из наи
более поздних сводок укажем на работу 
Копленда (Copeland, 1947), заключающую опи
сание всех современных родов папоротников. 
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В этой работе даны ключи для определения 
всех семейств и родов. Среди отечественных 
работ следует указать на труд А. Л. Тахтад-
жана (1957), в котором дается подробное опи
сание семейств и порядков папоротников. 

Общая характеристика и морфология 

Спорофит достиг высшей степени развития. 
Гаметофит редуцирован. Спорофит с простым, 
реже разветвленным стеблем, чаще имеющим 
вид подземного или воздушного корневища. 
Листья крупные, обычно сильно рассеченные, 
реже простые. Листовая пластинка споронос
ных листьев у некоторых папоротников сильно 
редуцирована, что приводит к резкому димор
физму (например, ужовкиковые); однако у 
большинства папоротников листья мономорф-
ные. Спорангии, чаще собранные в сорусы, 
расположены вдоль края или на всей нижней 
поверхности листьев. У спороносных листьев 
с редуцированной пластинкой сорусы или спо
рангии находятся на концах жилок. У древней
ших папоротников (прапапоротников) споран
гии еще сохраняют конечное расположение, 
характерное для псилофитов. Внутри споран
гиев помещены споры. Преобладающая часть 
папоротников принадлежит изоспоровым расте
ниям и лишь некоторые из них (водяные па
поротники) обладают гетероспорией. 

Половое поколение — гаметофит (заросток), 
возникающий из проросшей споры, представ
ляет собой очень маленькую пластинку или 
клубенек, прикрепленный к субстрату ризои
дами, на которой развиваются архегонии, за
ключающие яйцеклетки,и антеридии со сперма
тозоидами (рис. 1). Оплодотворение происходит 
в водной среде, создаваемой каплями росы 
или дождя. Из оплодотворенной яйцеклетки 
развивается спорофит. 

Стебли папоротников очень разнообразны. 
Эволюция их шла от прямостоячих стеблей 
с радиальной симметрией к простертым, с дор-
совентральным строением (рис. 2). Преобладают 
формы с простертым или стелющимся, часто 
укороченным стеблем, обычно превращенным 
в корневище (папоротники умеренных широт, 
а также все эпифиты); реже (в тропиках) из
вестны древовидные формы и лианы. Окамене
лые участки стеблей и отпечатки листьев до
вольно часто встречаются в ископаемом состоя
нии. Анатомическое изучение их дало особенно 
ценные результаты для познания палеозойских, 
в частности девонских, прапапоротников, еще 
лишенных настоящих листьев. Стебли мезозой
ских папоротников изучены несколько хуже. 

Проводящая система папоротников устроена 
довольно сложно. У прапапоротников она 

представляет собой протостелу (рис. За), т. е. 
цилиндр древесины, окруженный флоэмой, или 
актиностелу, древесина которой в поперечном 
разрезе имеет форму неправильной звезды, 
между лучами которой находится флоэма. Про-
тостелическое строение сохранилось и у стеблей 
некоторых современных папоротников, напри
мер, у большинства глейхений. У более высоко
организованных папоротников протостела сме
няется сифоностелой (рис. 36), обычно ам-
фифлойной (рис. Зв), у которой кольцо дре
весины окружено изнутри и снаружи коль
цами флоэмы; центральная же часть стелы 
занята сердцевиной, состоящей из паренхимной 
ткани. Цилиндр сифоностелы нарушен листо
выми прорывами (рис. Зг, 4а), через которые 
осуществляется соединение внутренней и внеш
ней флоэмы. Дальнейшее развитие листьев, 
вызывающее увеличение числа листовых про
рывов, создает диктиостелу (рис. 46), характер
ную для большинства современных папорот
ников. Диктиостела представляет собой трубку, 
состоящую из системы пучков, образующих 
петли, от сторон которых отходят листовые 
следы. В поперечном сечении диктиостела 
(рис. Зд) представляет совокупность как бы 
самостоятельных округлых или овальных пуч
ков (меристелы), центральная часть которых 
сложена ксилемой, окруженной кольцом фло
эмы. Реже встречаются папоротники (Osmun-
daceae), у которых полый ксилемный цилиндр 
распадается на ряд ксилемных пучков, разде
ленных прослойками паренхимы, тогда как 
флоэма образует сплошное кольцо. Существуют 
и формы (Ophioglossum) с коллатеральными 
пучками, разделенными радиальными прослой
ками паренхимной ткани, образующими эв-
стелу, характерную для двудольных растений. 

Листья папоротников, нередко называемые 
вайями (frond, Wedel), разнообразны по величи
не и форме, часто достигают очень крупных 
размеров. Так, например, листья некоторых 
видов Hymenophyllum и Trichomanes не превы
шают 1 см, тогда как длина листьев древовид
ных форм (например, Alsophila) превышает 
2—3 м. Строение сложнорассеченных листьев 
папоротников легко обнаруживает их стеблевое 
происхождение; на это указывает и верхушеч
ный рост этих листьев. И действительно, у пра
папоротников мы находим еще не настоящие 
листья, а систему дихотомически разветвленных 
ветвей, сначала имевших радиально-симметрич-
ное строение (например, Stauropteris), а затем 
постепенно уплощавшихся. При этом уплоща
лись не только вся разветвленная система, но 
и каждая веточка, постепенно превращавшая
ся в кладодий. Процесс уплощения вызвал 
разрастание ветвей в боковом направлении, 
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36 Зв Зг 

Рис. 1—5. 
1 — заросток современного папоротника D r y o p t e r i s fitix mas: вид с нижней стороны; в верхней частж 
заростка (у выемки) расположены архегонии, в нижней — антеридии; хорошо видны ризоиды. 2 — 
эпифитный современный папоротник Polypodium imbricaium: 2А—общий вид папоротника: а—основания 
опавших листьев, б — боковые ответвления; 2Б— схематический поперечный разрез через воздушное 
корневище с отходящими от него листьями и корнями; сильно уменьшено (Guttenbeerg, 1955). 3— эво
люция стелей (схема: За — протостель; 36 — энтофлойная сифоностель; Зв — амфифлойная сифоностелк 
(соленостель); Зг — разрыв сплошной трубки соленостелн; Зд — диктиостель; штриховкой показана 
ксилема, точками — флоэма; кора оставлена белой (Курсанов, Крашенинников и др., 1940). 4 — 
Схема строения стелей: 4а — соленостела с прорывами, снабженными одним листовым следом; 46 — 
диктиостела с пятью листовыми следами у каждого прорыва (Guttenberg, 1955). 5 — двукратно рас 

сеченный лист современного папоротника Dryopteris montana; уменьш. (Мадальский, 1954) 
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сближение соседних ветвей между собой и в кон
це концов привел их к срастанию и превраще
нию в листоподобные органы с дорсовентраль-
ной симметрией. 

Листья папоротников очень часто сохра
няются в ископаемом состоянии, обычно в виде 
отпечатков. У большинства папоротников пла
стинка листа (вайи) сильно рассечена-, чаще 
всего она имеет перистый, реже пальчатый или 
дихотомический характер. Если пластинка 
листа двукратно рассечена, то доли первого 
порядка называются перьями, а доли второго 
порядка — перышками (рис. 5). Если пла
стинки листа папоротника рассечены троек 7 

ратно (рис. 6), то доли первого порядка назы
вают перьями первого порядка, доли второго 
порядка — перьями второго порядка, а доли 
третьего (последнего) порядка — перышками. 
Таким образом, доли последнего порядка при
нято называть перышками (а иногда сегмен
тами). Нередко в тех случаях, когда целый 
лист ископаемого вида, а следовательно, и сте
пень его рассеченности остаются неизвест
ными, палеоботаники описывают отпечатки пе
ра, рассеченного на перышки, как перо послед
него порядка, а отпечаток дважды рассеченного 
пера — как перо предпоследнего порядка. По
мимо листьев перистого сложения, у папорот
ников нередко встречаются пальчато-рассечен-
ные листья с простыми или в свою очередь 
перисто рассеченными перьями, расходящимися 
по радиусам от основания листа (например, 
Lygodium). Более сложные случаи строения 
листьев папоротника (например, у сем. Dip-
teridaceae) будут описаны при характеристике 
соответствующих родов. 

Основная жилка листа называется стержнем 
листа (вайи), главным стержнем или рахисом; 
книзу стержень листа переходит в черешок. 
Жилки перьев соответственно называются 
стержнями перьев первого порядка, стержнями 
перьев второго порядка и т. д. Необходимо об
ращать внимание и на характер стержня 
(гладкий, ребристый, покрытый мелкими уг
лублениями от волосков — трихомный), что 
имеет систематическое значение, а также на 
характер его ветвления (дихотомическое, мо-
ноподиальное, симподиальное, вильчато-сим-
подиальное). Существенны для систематики ис
копаемых папоротников форма отдельных пе
рышек и характер их жилкования. 

Различают четыре основных типа перышек: 
сфеноптеридные, пекоптеридные, невроптерид-
ные и тениоптеридные. Надо отметить, что эти 
же типы перышек распространены и у папо
ротникообразных семенных. 

Сфеноптеридные перышки встречаются очень 
часто (Coniopteris, Eboracia, многие схизейные, 

гименофилловые). Очертание их от округлого 
до клиновидного или ланцетно-линейного; ос
нование всегда суженное, часто клиновидное, 
наибольшая ширина приходится на середину. 
Нередко перышко рассечено на отдельные ло
пасти, иногда очень узкие (рис. 7а). Жилкова
ние меняется от веерно-дихотомического до 
несовершенно-перистого. В последнем случае 
средняя жилка не выделяется достаточно от
четливо, а несколько извилиста, будучи как бы 
сложенной основаниями боковых (вторичных) 
жилок, которые отходят от нее под острым 
углом и нередко в свою очередь дихотомически 
ветвятся. К верхушке перышка средняя жилка, 
дихотомически разветвляясь, исчезает. 

Пекоптеридные перышкн имеют чаще всего 
продолговатую, языковидную форму, с парал
лельными краями, реже — треугольную, иног
да несколько серповидно-изогнутую (типично 
для p. Cladophlebis). Они прикреплены к стерж
ню пера всем основанием, постепенно сужаясь 
к тупой или заостренной верхушке (рис. 76); 
нередко нижний край пекоптеридных перышек 
низбегает вдоль стержня пера, как бы расши
ряя основание перышка. Жилкование перистое, 
с отчетливой средней жилкой. У некоторых ро
дов (Lonchopteris, Weichselia) с пекоптеридными 
жилками боковые жилки, разветвляясь, ана-
стомозируют друг с другом, создавая сетчатое 
жилкование (рис. 7в). 

Невроптеридные перышки напоминают пе- 1 

коптеридные своей продолговатой формой, не
сколько сужающейся к верхушке. Однако в 
отличие от пекоптеридных, они прикрепляют
ся к стержню пера лишь небольшим участком 
своего сильно перетянутого основания, обычно 
сердцевидной формы. Жилкование перистое 
(рис. 7г), но в ряде случаев средняя жилка отчет
ливо не выделяется, так как она образована схо
дящимися под острым углом основаниями боко
вых жилок. По направлению к верхушке перыш
ка средняя жилка исчезает, разветвляясь на 
целую серию боковых. Жилкование невропте-
ридных сегментов иногда бывает сетчатым. 

Тениоптеридные перышки лентовидной или 
линейно-ланцетной формы, края их на значи
тельном протяжении почти параллельны. Длина 
во много раз превышает ширину. Жилкование 
от перистого до сетчатого, средняя жилка от
четливая (рис. 7д). Подобные перышки характер
ны для многих мараттиевых. 

У большинства папоротников перышки от
носятся к одному из описанных четырех ти
пов, однако есть и много папоротников, перыш
ки которых несколько отличаются, имея черты 
как одного, так и другого типа; характеристика 
таких перышек будет дана при описании соот
ветствующих родов. 
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Рис. 6—9. 
6 - троекратно рассеченный лист современного папоротника P t e r i d i u m aquilinum (Мадальский, 1954). 7 - типы перышек 
папоротников- 7а - сфеноптеридный; 76 - пекоптерид .ый с перистым жилкованием; 7в - пекоптеридный с сетчатым 
жилкованием- 7г - невроптеридный; 7д - тениоптеридный. 8 - молодой лист папоротника Dactylotheca plumosa (Artis) 
Zeiller с еще'не развернувшимися перьями и афлебиями в верхней части листа, 3/5; ср. карбон, Германия (Hirmer, 1927). 

9 - Aphlehia crispa (Gutb.) Presl, примерно 1/2; ср. карбон, Ровеньки, Донбасс (Залесский и Чиркова, 1938) 

У листьев некоторых, особенно палеозой
ских, папоротников (например, из семейства 
мараттиевых) существуют афлебии (рис. 8, 9), 
представляющие собой листочки, расположен
ные в нижней части листа, значительно отли
чающиеся по своей форме от остальных перьев. 
Афл'ебии по их функции можно сравнить с прили-
стнйкам'й'некоторых современных папоротников. 
Находясь при основании отдельных перьев, они 

защищали их, когда те находились еще в свер
нутом, неразвитом состоянии. На это указы
вают отпечатки с вполне развитыми афлебия
ми и еще не развившимися перьями. 

Листья большинства папоротников несут од
новременно как стерильные, так и спороносные 
перья. Пластинка стерильных перьев у неко
торых из них (Gleichenia, многие Dipteridaceae, 
Polypodiaceae) совершенно или почти не отли-
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чается от пластинки спороносного пера; у дру
гих пластинки спороносных перьев более или 
менее редуцированы (Coniopteris, Eboracia 
Osmunda). У меньшего числа папоротников 
(ужовниковые, Onoclea и др.) стерильные и спо
роносные листья резко диморфны, причем ли
стовая пластинка вторых иногда полностью 
или почти полностью редуцирована. 

Органы спороношения папоротников носят 
названия спорангиев. Спорангии представляют 
собой мешочки, стенки которых сложены одним 
или несколькими слоями клеток; они прикреп
ляются к пластинке листа непосредственно 
или с помощью ножек. У наиболее древних 
папоротников (Primoiilices) спорангии нахо
дились на концах разветвленных побегов, вы
полнявших функцию листьев. Эта особенность 
строения непосредственно сближает древние 
папоротники с псилофитами. По мере упло
щения и сращивания отдельных ветвей,— что 
привело к образованию листьев,— спорангии 
оказались расположенными вдоль их краев. 
При этом срастание дихотомически разветвлен
ных верхушек с сидящими на них спорангиями 
вызывало скучивание последних и образование 
в дальнейшем сорусов (т. е. кучек споран
гиев). По мере эволюции папоротников споран
гии переместились на нижнюю поверхность 
листа: сначала они находились вдоль его края, 
а затем распространились на всю поверхность. 
Подобное перемещение наблюдается у различ
ных линий развития папоротников. У более 
эволюционировавших папоротников спорангии 
собраны в сорусы; у некоторых папоротников 
(мараттиевые, ужовниковые) спорангии сра
стаются между собой, образуя синангии. Так 
как по мере увеличения числа спорангиев 
в сорусе требуется больше места для их 
прикрепления, то на поверхности листа обра
зуются выросты, являющиеся ложем соруса, 
к которым и прикрепляются спорангии 
(рис. 10). 

Сорусы обычно защищены покрывальцем, 
часто называемым индузием, развивающимся 
из ткани листа (рис. 11). При краевом располо
жении сорусы нередко защищаются загнутым 
книзу краем листа. Существуют папоротники 
и с незащищенными сорусами (более примитивный 
тип). 

По характеру созревания спорангиев папорот
ники делятся на три группы. У первой из них, 
Simplices, наиболее примитивной, все спорангии, 
принадлежащие одному сорусу, развиваются од
новременно. Сюда входят такие семейства, как 
ужовниковые, мараттиевые, осмундовые, схизей-
ные, глейхеневые и матониевые. У второй 
группы (Gradatae), более продвинувшейся по 
пути эволюции (диксониевые, циатейные и др.), 

спорангии развиваются неодновременно, а имен
но: позже созревают спорангии, расположенные 
ближе к основанию ложа соруса. Наконец, 
у третьей группы (Mixtae), заключающей пте-
ридиевые, кочедыжниковые и др. споран
гии развиваются неодновременно, однако ка
кой-нибудь закономерности в расположении 
спорангиев более рано и более поздно созре
вающих подметить не удается. Спорангии наи
более примитивных папоротников не имеют 
ножки, или она у них короткая. Длинная 
тонкая ножка, и особенно ножка, состоящая 
из одного ряда клеток, появляется у более 
высокоорганизованных форм (Polypodiaceae, 
Pteridaceae и др.). Стенки спорангиев более 
примитивных эвспорангиатных папоротников 
состоят из нескольких слоев клеток, стенки 
лептоспорангиатных папоротников однослой
ны. Спорангии наиболее примитивных па
поротников не имеют еще приспособления 
для вскрытия. Позднее, по мере эволюции, 
на спорангиях возникают специализирован
ные клетки с неравномерно утолщенными 
стенками. Эти клетки расположены группами 
сбоку или сверху спорангия (рис. 12), но еще 
чаще образуют полное или неполное кольцо. 
При подсыхании, происходящем после созрева
ния спор в спорангии, стенки этих клеток вслед
ствие их неоднородной толщины испытывают 
сжатие, что приводит к разрыву более тонкой 
оболочки спорангия. 

Наличие, положение и форма кольца — одни 
из наиболее важных систематических призна
ков у папоротников при выделении семейств 
и родов. Более примитивным считают полное 
поперечное кольцо, характерное для Gleicheni-
асеае (рис. 13); в этом случае спорангии откры
ваются продольной щелью, возникающей при 
сжатии кольца. У более прогрессировавших 
форм кольцо становится косым (Hymenophylla-
сеае), а затем вертикальным (Cyatheaceae, Po
lypodiaceae—рис. 14а, 146). При достижении 
вертикального положения кольцо становится 
неполным, спорангий раскрывается поперечной 
щелью. У некоторых форм в кольце появляется 
группа тонкостенных клеток, по которым про
исходит разрыв спорангия. 

Споры 

Существует два типа формирования спор: ра^ 
диальный, когда споры образуются в виде четы
рех шарообразных тетраэдров, соприкасающих
ся тремя сторонами, и билатеральный, когда они 
лежат в виде четырех удлиненных сферических 
сегментов, соприкасающихся друг с другом двумя 
сторонами. В каждой споре можно различить 
проксимальную сторону, обращенную внутрь 

533 http://jurassic.ru/



11 а 
Рис. 10—14. 

, г — поперечный разрез через сорус современного папоротника Dryopteris \ilix mas: а — листова<пластинка, б — споран
гии, в — покрывальце (Кни). 11 — перышко современного папоротника Dryopteris cristata с сорусами, сидящими на бо
ковых жилках: Па — общий вид X 7; 116 — сорус, прикрытый покрывальцем, X 16 (Мадальский, 1954). 12 — спорангий 
Schizaea (Schimper u. Schenk, 1890). 13 — спорангий Gleichenia (Schimper u. Schenk, 1890). 14a — спорангий Cyathea 

(Schimper u. Schenk, 1890); 146 — спорангий Polypodium (Мадальский, 1954) 

тетрады, и дистальную—наружную, которая бо
лее выпукла. Линия, соединяющая центральные 
точки (полюсы) проксимальной и дистальной сто
рон, является полярной осью, перпендикуляр
ная ей линия — экваториальной осью. По этим 
линиям производится измерение спор (диамет
ров спор). При радиальном типе строения спора 
на внутренней (проксимальной) стороне несет 
на местах соприкосновения с соседними спорами 
три рубца, которые по мере созревания споры 
превращаются в трехлучевую щель — место 
прорастания споры. При билатеральном типе 
строения у споры имеется один линейный рубец, 
в дальнейшем превращающийся в однолучевую 

щель. В связи с этим споры радиального типа 
можно называть трехлучевыми, а билатераль
ного — однолучевыми. 

Под понятием формы споры имеется в виду 
фигура споры как тела, зависящая от способа 
формирования в тетрадах. Основные формы 
при радиальном типе формирования — тетра
эдральная, имеющая вид пирамиды с выпуклым 
основанием, и шаровидная, имеющая такой вид 
вследствие выравнивания угловатых форм 
тетраэдра. При билатеральном типе формиро
вания основные формы — бобовидная и эллип
соидальная. Споры того и другого типа в ре
зультате всевозможных деформаций и степени 
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зрелости могут принимать различные формы 
и очертания. Так, например, споры треуголь
ных очертаний из-за втягивания к центру сто
рон треугольника могут принять трехлопастное 
очертание. При описании ископаемых спор 
удобнее всего говорить не о форме, а об очерта
нии спор, имея в виду их плоскостное изображе
ние, т. е. проекцию на плоскости. У спор трех
лучевого типа при правильном положении спор, 
т. е. при рассматривании их с проксимальной 
или дистальной стороны, основные очертания 
округлое и треугольное с разновидностями: 
округло-треугольное, трехлопастное и т. д. 
Трехлучевые споры одного и того же типа мо
гут принимать разнообразные очертания, на
чиная от треугольно-округлого до трехлопаст
ного. Кроме того, у спор трехлучевого типа 
при сплющивании часто образуются складки 
как на дистальной, так и на проксимальной 
сторонах. 

У спор однолучевого типа основными очерта
ниями являются овальное — с проксимальной 
и дистальной сторон и бобовидное — при боко
вом положении. Изменению очертаний спор 
способствует наличие у некоторых спор более 
или менее заметно выраженной утоненной 
части экзины, расположенной на дистальной 
стороне и служащей для регулирования объема 
споры, в зависимости от содержания в ней 
клеточного сока. Утоненная часть обыкно
венно ограничена складками, при высыхании 
споры она сжимается, что способствует изме
нению очертания вплоть до лодочкообразного 
(споры Osmunda). При наличии утоненной 
части экзины трехлучевые споры принимают 
эллиптические очертания, однолучевые споры 
принимают почти округлые очертания с мно
гочисленными складками на экзине, скрываю
щими щель. 

На основании накопившегося ископаемого 
палинологического материала можно устано
вить, что спорам древних водорослей и папорот
никообразных большей частью присущи ок
руглые очертания. Преобладающее количество 
спор, обнаруженных в кембрийских и силу
рийских отложениях, а также в отложениях 
н. девона, имеют округлые очертания и неясно вы
раженную трехлучевую щель. У наиболее древ
них папоротников (Todea, Osmunda, Angiopteris) 
споры имеют округлые очертания. В мезозое от
мечается большое количество спор с треуголь
ным иокругло-треугольным очертаниями и, нако
нец, в кайнозое, кроме спор треугольных очер
таний, встречаются в изобилии бобовидные 
споры. 

Тело споры состоит из ядра и протоплазмы, 
которую покрывают три оболочки. Первая обо
лочка (внутренняя) называется интиной, или 

эндоспорием. Интина бесцветна, состоит из 
целлюлозы и в ископаемом состоянии большей 
частью разрушается так же, как и протоплазма. 

Вторая оболочка— экзоспорий, или экзина. 
Она образована кутиноподобным веществом и в 
ископаемом состоянии сохраняется прекрасно. 
Чаще всего экзина у спор двуслойная, реже 
встречаются споры с трехслойной и многослой
ной экзиной. Наружный слой называется экт-
экзиной, внутренний — эндэкзиной. В опти
ческом разрезе между линиями внутреннего и 
внешнего контуров, обозначающими толщину 
экзины, обычно хорошо заметна линия, отде
ляющая эктэкзину от эндэкзины. Слой между 
экт- и эндэкзиной называется мезэкзиной. 
Экзина спор или гладкая, или снабжена различ
ными скульптурными образованиями в виде буг
ров, шипов, ямок, ребер, сетки с ячейками 
различной величины и т. п., в зависимости 
от чего различается экзина бугорчатая, ши
поватая, ямчатая и т. п. Рисунок экзины 
обусловливается или скульптурными образова
ниями на ее поверхности, и тогда мы говорим о 
скульптуре, или внутренними элементами — 
тогда мы говорим о структуре и текстуре. 
Внешний контур споры всегда отражает 
скульптуру экзины. Структура и текстура на 
характере внешнего контура не отражают
ся. Некоторые споры с тонкой экзиной 
имеют толстую интину. Последняя, разру
шаясь, часто разрывает экзину по одному из 
лучей щели. Очень многие ископаемые споры 
с тонкой экзиной несут на себе следы разрыва 
по лучам щели (Coniopteris, Hymenophyllum). 

Третья оболочка спор — периспорий или 
эписпорий образуется из клеток, выстилающих 
спорангий. Некоторыми спорами этот материал 
поглощается при развитии, на других он сохра
няется и образует своего рода оболочку. Пери
спорий большей частью покрывает тело споры 
в виде чехла и образует оторочку различ
ной ширины. Можно выделить три типа перис
пория: 

1) тонкопленчатый со сборками, морщин
ками, иногда выпуклыми складками, образу
ющими сетку; оторочка в виде волнистой оборки 
различной ширины наблюдается главным обра
зом у спор сем. Polypodiaceae; в ископаемом 
состоянии часто разрушается; 

2) тонкопленчатый с более грубыми выростами 
(споры Cystopteris) или частой зернистостью; 
оторочка | иногда не образуется; в ископаемом 
состоянии сохраняется лучше, чем периспорий 
первого типа; 

3) пленчатый гладкий, несколько грубее опи
санных выше, образует по контуру широкую 
оторочку; наблюдается редко у спор сем. 
Polypodiaceae (Lindsaia и Odontosoria) и у 
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палеозойских и мезозойских спор типа Еигу-
zonotriletes Naumova. 

По-видимому, споры палеозойских и мезо
зойских папоротников имели более грубый и 
устойчивый периспорий, хорошо сохраняющий
ся в условиях фоссилизации и не разрушающий
ся при мацерации спор. 

Основным морфологическим признаком каж
дой споры служит наличие щели, тип которой 
уже предопределен положением споры в тет
раде материнской клетки. Для спор каждого 
вида характерна определенная форма щели — 
трехлучевая или однолучевая. Расположена 
щель всегда на проксимальной стороне. В 
большинстве случаев длина лучей щели, так 
же как и их положение (т. е. раскрыты они или 
сомкнуты), характеризует скорее всего различ
ные степени зрелости спор. 

Исследуя споры современных папоротников, 
приходилось у спор одного вида (в одном и том 
же препарате) наблюдать споры с лучами, до
ходящими до контура тела, и споры с лучами, 
равными половине радиуса. Иногда короткие 
лучи щели служат характерным морфологи
ческим признаком, например, у мегаспоры 
Salvinia и Azolla— маленькая щель с очень ко
роткими лучами. Щель может быть простой и 
окаймленной. Иногда окаймление щели зависит 
от толщины и скульптуры экзины. Тонкая 
экзина при раскрытой щели может отвернуться 
по краям и образовать кайму, рисунок которой 
обусловлен скульптурными образованиями на 
экзине. Окаймление щели выражается и линией, 
проходящей почти на равном расстоянии между 
лучами щели и сторонами треугольника с изги
бом к центру споры. Иногда экзина у сомкнутой 
щели сминается таким образом, что при рас
сматривании в плане кажется, что щель состоит 
из нескольких продольных волнистых линий. 

В некоторых случаях у спор с округлым, 
треугольно-округлым и треугольным очерта
нием лучи щели надвигают эктэкзину к углам 
треугольника. В результате в плане видны 
или отворот экзины, выпуклой стороной на
правленный к центру споры, или развилка в 
концах лучей. На некоторых спорах приходи
лось наблюдать на экзине у контура щели тре
щину, перпендикулярную щели, отчего созда
ется впечатление трехлучевой щели со слабораз
витым третьим лучом (споры Onoclea). Цвет 
спор от бледно-желтого до коричневатого. 

Принципы систематики 

Наиболее важными признаками для система
тического подразделения папоротников явля
ются тип развития спорангиев (эвспорангиатный 
или лептоспорангиатный) и связанное с ним 

однослойное или многослойное строение стенки, 
моно- или гетероспоровость, характер группи
ровки спорангиев и расположение их на листе, 
отсутствие или присутствие индузия и характер 
его, наличие ножки у спорангия, положение 
и строение кольца. 

Признаки, перечисленные вначале, положе
ны в основу выделения более крупных подраз
делений, остальные — в основу более мелких 
(семейств и родов). Кроме того, существует еще 
целый ряд признаков: тип проводящей системы, 
характер листьев, строение гаметофита, также 
используемые для систематики. В принятой 
нами системе А. Л. Тахтаджана (1956) класс 
папоротников — Filices — делится на пять 
подклассов: 1) Primofilices, 2) Ophioglossidae, 
3) Noeggerathiidae, 4) Marattidae и 5) Lepto-
f ilices. 

Подкласс Primofilices, известный только из 
палеозоя, характеризуется наиболее примитив
ной организацией. Спорангии одиночные, рас
положены на концах разветвленных побегов 
или примитивных листьев. Они обладают мно
гослойной стенкой и раскрываются посредством 
верхушечной поры или продольной щели. Про
водящая система — протостелическая, реже 
сифоностелическая. 

Подкласс Ophioglossidae характеризуется 
спорангиями с многослойной стенкой, возник
шими из нескольких материнских клеток. Лист 
разделяется на резко различные стерильную и 
спороносную части, имеющие общий черешок. 
Спорангии расположены как на концах, так и 
вдоль жилок почти нацело редуцированной 
пластинки спороносной части листа; реже они 
срастаются в синангии. Гаметофит подземный. 
Этот изолированный подкласс включает только 
одно семейство, состоящее из трех родов. 

Для подкласса Noeggerathiidae характерна 
разноспоровость. Листья резко диморфные, 
мега- и микроспорангии размещаются на одном 
и том же спорофилле. Стенки спорангиев много
слойные. Подкласс целиком представлен иско
паемыми видами, жившими в палеозое. 

Подкласс Marattiidae имеет спорангии с 
многослойной стенкой, что заставляло ряд 
систематиков объединять их совместно с Ophi
oglossidae в один подкласс — Eusporangiatae. 
Однако иное расположение спорангиев, иная 
морфология листьев, более сложное строение 
проводящей системы и, наконец, надземный 
гаметофит заставляют выделять мараттиевые 
в самостоятельный подкласс. Спорангии у ма-
раттиевых расположены на нижней поверх
ности листа, срастаясь в синангии, у некоторых 
видов они образуют сорусы. Листья крупные, 
с толстыми прилистниками, спороносные части 
листа не отличаются от стерильных или отли-

536 

http://jurassic.ru/



чаются лишь слегка редуцированной пластин
кой. Подкласс включает одно семейство и более 
10 родов, половина которых известна лишь в 
ископаемом состоянии. 

Подкласс Leptofilices характеризуется спо
рангиями с однослойной стенкой, возникшей 
из одной клетки. Спорангии, как правило, соб
раны в сорусы, расположенные на нижней по
верхности листа или вдоль его края. Подкласс 
разбивается на три порядка: Filicales (наиболее 
богатый семействами и родами), Marsiliales 
и Salviniales. Папоротники двух последних 
порядков отличаются разноспоровостью, тогда 
как представители Filicales являются моноспо
ровыми. 

Порядок Filicales разбивается на 10—16 се
мейств (у разных систематиков по-разному), 
насчитывающих в общей сложности более 300 
родов (с ископаемыми). В основу деления на 
семейства положены главным образом строение 
сорусов и спорангиев и особенности их разме
щения на листе (присутствие и характер инду-
зия, морфология кольца, наличие ножки), а 
также такие признаки, как характер стебля или 
стержня листа. Порядок Marsiliales, заключа
ющий одно семейство и два рода, отличается 
от порядка Salviniales наличием особых, замк
нутых вместилищ для спорангиев — спорокар
пиев, тогда как у Salviniales спорангии собраны 
в однополые сорусы. Порядок Salviniales за
ключает два монотипных семейства. 

Из сказанного выше ясно, что систематика 
папоротников основана главным образом на 
строении репродуктивных органов. Поэтому 
наиболее важным материалом для установления 
систематического положения ископаемых па
поротников служат спороносные части листа, 
позволяющие давать точное родовое и видовое 
определение. В частности, таким образом было 
установлено несколько ископаемых родов сем. 
Dipteridaceae, представленного в современной 
флоре только одним родом. Кроме того, воз
можность извлечения спор из спорангиев и после
дующего их изучения позволяет установить 
связь между определенным типом спор, обычно 
встречающихся в рассеянном состоянии, и ти
пом листа, и таким образом подойти к однознач
ной систематической номенклатуре для листьев 
и спор. Однако по этой линии сделано еще очень 
мало, что объясняется, с одной стороны, ред
костью находок спороносных перьев, а с дру
гой — недостаточным вниманием к подобного 
рода объектам со стороны палинологов, сосре
доточивающих свои исследования на изучении 
рассеянных в горных породах спор и на срав
нении их со спорами современных папоротни
ков. Все же в настоящей работе описано более 
Ш родов папоротников, установленных по иско

паемым остаткам спороносных листьев, несу
щих спорангии, из которых удалось выделить 
и описать споры. 

Чаще других в ископаемом состоянии сохра
няются остатки стерильных листьев папорот
ников, но из-за значительного размера до нас 
обычно доходят только небольшие фрагменты 
в виде отдельных перьев или их обрывков. 
Определение систематического положения па
поротников в естественной системе по стериль
ным листьям и особенно по их фрагментам имеет 
ограниченные возможности. Лишь относительно 
небольшое число родов папоротников обладает 
определенной формой листьев или отдельных 
перьев, меняющейся в узких границах, как, 
например, папоротники сем. Dipteridaceae, так
же роды Lygodium, Danaeopsis, Hymenophyl-
lites, Azolla, Salvinia и др. 

Наблюдения над современными папоротни
ками показывают, что у большинства родов-
характер стерильных листьев очень изменчив, 
хотя вместе с тем различные роды нередко обла
дают стерильными листьями одного типа. Это 
вынуждает при определении многих отпечатков 
листьев прибегать к созданию формальных 
родов, основанных на определенной форме 
стерильных перьев. Особенно известны из них 
Cladophlebis, Sphenopteris, Scleropteris и др. 
В действительности тип перышек, положенный 
в основу рода Sphenopteris или Cladophlebis, 
может встречаться у папоротников совершенно 
различного систематического положения; осо
бенно это касается p. Sphenopteris. Подобные 
формальные роды обычно пользуются очень 
широким стратиграфическим распростране
нием, что также находит свое объяснение в том, 
что они искусственно объединяют стерильные 
листья папоротников различного систематиче
ского положения. 

Вместе с тем существуют роды, установлен
ные по какой-либо очень характерной форме 
стерильных перьев и перышек (Weichselia), 
которые, несомненно, со временем найдут свое 
прочное место в естественной системе, так как 
есть все основания полагать, что подобный тип 
перьев соответствует только одной естественной 
систематической единице. Изучение кутикулы, 
которое дает такие хорошие результаты для ус
тановления систематического положения остат
ков голосемянных растений,не может быть при
менимо к папоротникам, так-как кутикула у 
большинства из них в ископаемом состоянии 
несохраняется или разрушается при мацерации. 

Важным признаком, позволяющим устано
вить систематическое положение папоротников, 
является также анатомическое строение про
водящей системы. Особенно хорошо изучено 
анатомическое строение прапапоротников, а 

537 http://jurassic.ru/



также папоротников семейств Osmundaceae, 
Marattiaceae, Cyatheaceae. В СССР изучение 
анатомического строения ископаемых папорот
ников пока еще не получило сколько-нибудь 
достаточного развития. 

Историческое развитие 

Наиболее древней группой являются пра
папоротники с рядом признаков (отсутствие 
настоящих листьев, одиночные спорангии, рас
положенные на концах разветвленных листопо-
добных ветвей, протостелическое, актиностели-
ческое или переходное к сифоностелическому 
устройство проводящей системы), указываю
щих на непосредственную связь их с псилофи-
тами. Прапапоротники появляются в ср. девоне, 
достигая наибольшего развития в карбоне, и 
вымирают в н. перми. Наиболее примитивно 
устроены роды Protopteridium и Aneurophyton, 
известные только из ср. девона и относимые 
рядом исследователей (Hirmer, 1927; Gothan 
u. Weyland, 1954 и др.) еще к псилофитам. Они 

•объединяются в порядок Protopteridiales. Сим-
подиально ветвящиеся тонкие стебли Pro
topteridium несли боковые дихотомически раз
ветвленные ветви, выполнявшие функции 
листьев. В верхней части находились перисто-
раздельные, несколько уплощенные «плоско-
ветки», на концах веточек которых сидели оди
ночные спорангии. Улиткообразная закручен-
ность молодых спороносных ветвей придавала 
им сходство с листьями современных папорот
ников. 

Другой примитивной группой является поря
док Cladoxylales, представленный единственным 
родом Cladoxylon известным из ср. и в. девона 
и самых низов н. карбона. Cladoxylales обычно 
рассматривают как слепо оканчивающуюся 
ветвь, связанную с Protopteridiales. 

Прапапоротники, объединяемые в порядок 
Zygopteridales (Coenopteridiales), отличаются 
более сложным строением. Они появляются в 
в. девоне и кончают свое существование в конце 
н. перми; наибольший расцвет их падает на 
каменноугольное время. Среди представителей 
этого порядка, охватывающего четыре семейства 
(Stauropteridaceae, Zygopteridaceae, Botryo-
pteridaceaen Anachoropteridaceae), можно обна
ружить как формы с очень примитивными при
знаками, приближающими их к Protopteridiales, 
что указывает на происхождение их из этой 
группы, так и формы, близко стоящие к настоя
щим папоротникам. Так, у некоторых Zygo
pteridales (например, Stauropteris) еще нет на
стоящих листьев, и их заменяет система мно
гократно радиально разветвленных ветвей. 
У других (сем. Botryopteridaceae) ветвление при

обретает дорсовентральную организацию, сами 
ветки уплощаются, конечные веточки сраста
ются друг с другом краями, создавая листо-
подобные органы (Corynopteris). У среднекамен-
ноугольного рода Anachopteris мы встречаем 
настоящие листья с перьями, расположенными 
в плоскости стержня. 

Спорангии у Zygopteridales еще занимали 
конечное расположение; они имели толстые мно
гослойные стенки и толстые ножки.У некоторых 
форм одиночное расположение спорангиев в 
результате страстания ножек сменилось пучко-
образным (Etapteris). Только у среднекаменно-
угольного p. Anachopteris спорангии были с одно
слойной стенкой, сросшиеся в синангии. Для 
раскрывания служила или верхушечная пара, 
или группа клеток, группирующихся в поло
ску,— род примитивного кольца. Все Zygo
pteridales были равноспоровыми. 

Четвертым порядком прапапоротников явля
ется Archaeopteridales, представленный не
сколькими родами, из которых наиболее изве
стен Archaeopteris с разными спорами. Archaeo-
pteris приобретает необычайно широкое распро
странение по всему земному шару в в. девоне, 
вследствие чего верхнедевонские флоры часто 
именуются археоптерисовыми. В начале н. кар
бона род этот вымирает. Многие исследователи 
рассматривают археоптерисовые как исходную 
группу, из которой произошли примитивные 
семенные растения. Однако отнесение археопте-
рисовых непосредственно к голосеменным расте
ниям будет неправильным, так как, несмотря 
на разноспоровость, семязачатка у археопте-
риса еще не было. 

В каменноугольное время появляются дру
гие крупные систематические группы папорот
ников, как эвспорангиатные, так и лептоспоран-
гиатные. Эвспорангиатные папоротники пред
ставлены мараттиевыми, получившими широкое 
развитие во второй половине каменноугольного 
и в первой половине пермского периодов в пре
делах вестфальской палеофлористической об
ласти, соответствующей тропическому поясу 
того времени. Из отложений этого времени из
вестны остатки как стволов (Psaronius, Caulo-
pteris), так и стерильных и спороносных ли
стьев (Acitheca, Asterotheca, Ptychocarpus, Еи-
pecopteris и др.). Новая вспышка в развитии 
мараттиевых падает на верхнетриасовую и 
нижнеюрскую эпохи (Danaeopsis, Marattiopsis, 
Bernoullia). В верхнемеловых и третичных от
ложениях остатки мараттиевых встречаются 
очень редко, видимо, ареал их сильно сокра
тился. В настоящее время мараттиевые пред
ставляют обособленную реликтовую группу, 
распространенную в тропическом поясе преиму
щественно ю.-в. Азии. 
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На происхождение мараттиевых из какой-то 
группы прапапоротников указывает ряд при
знаков: протостелическое строение моло
дого стебля, позднее сменяющееся диктиосте-
лическим, многослойность стенки спорангиев, 
их одновременное созревание. Вместе с тем ма-
раттиевые уже лишены конечного расположе
ния спорангиев, которые находятся на нижней 
поверхности хорошо развитых листьев; у боль
шинства форм спорангии срастаются в си-
нангии. 

Другая группа эвспорангиатных папорот
ников — порядок Ophioglossales (ужовнико-
вые) — также имеет примитивные черты строе
ния (проводящие пучки, подходящие к основа
ниям спорангиев, верхушечное положение части 

•спорангиев у Botrychium), дихотомическое вет
вление листа на стерильную и спороносную 
части,примитивно устроенные гаметофиты, сбли
жающие их с прапапоротниками и псилофитами. 
•С другой стороны, они несут признаки высокой 
специализации, представляя собой пример ра
стений с неодинаково продвинутой эволюцией 
отдельных органов. 

Несмотря на то, что остатки ужовниковых из 
палеозоя не известны (за исключением находок 
изолированных спор в пермских отложениях), 
можно предполагать, что эта группа появилась 
уже в карбоне, возникнув из какой-либо ветви 
прапапоротников. Начиная с триаса, споры 
Ophioglossales встречаются довольно часто, 
однако вегетативные остатки найдены только 
в эоцене Италии. Быть может, это связа
но с тем, что мы еще не умеем отличать их 
от вегетативных частей других папоротников, 
а также тем, что они всегда занимали очень 
незначительное место в составе растительности 
прошлых эпох, подобно тому месту, какое они 
занимают и в современной растительности. 

Из лептоспорангиатных папоротников в камен
ноугольных отложениях известны остатки, не
сомненно, принадлежащие осмундовым, схи-
-зейным, глейхениевым и, пожалуй, гименофил-
ловым. Особенное разнообразие в в. палеозое 
получают осмундовые (ископаемые стволы Pet-
cheropteris, Thamnopteris, Zalesskya и др., 
спороносные листья Discopteris, Kidstonia). 
Широким распространением пользуются они и в 
мезозое (споры Osmundites, спороносные ли
стья Todites, OsmundopsiSj стерильные листья — 
значительная часть Cladophlebis), постепенно 
убывая в количестве и видовом разнообразии 
к третичному периоду.В настоящее время осмун
довые представлены всего тремя родами (рис. 15). 

Строение осмундовых обнаруживает ряд черт 
(отсутствие настоящего кольца, возникновение 
спорангиев из группы клеток, строение гамето-
фита), заставляющих сближать их с мараттие-

выми и помещать между эвспорангиатными и 
лептоспорангиатными папоротниками. Видимо 
осмундовые и мараттиевые произошли от близ
ких групп прапапоротников. Некоторые иссле
дователи (Krausel, 1950) производят их даже 
непосредственно от мараттиевых. 

Snli/irtiales 

Рис. 15. Схема филогении лептоспорангиатных п 
ротников (А. Л. Тахтаджан) 

Схизейные (Seriftenbergid); представлены в 
палеозое менее разнообразно, чем осмундовые 
в последнее время к ним стали относить также 
стволы Megaphyton и спороносные листья Da-
ctylotheca. Широкое развитие они получают 
в мезозое, особенно во второй его половине, что 
удалось установить по распространению как 
остатков спороношения, так и изолирован
ных спор. С третичного периода ареал их су
жается, и в настоящее время они обитают 
преимущественно в тропиках. Схизейные име
ют ряд общих черт с осмундовыми и, видимо, 
произошли от близких групп прапапоротников. 

Глейхениевые представлены в карбоне только 
p. Oligocarpia, принадлежность которого к этому 
семейству недавно подтверждена работой Аббота 
(Abbot, 1954). Принадлежность таких родов, как 
Monocarpia (в. карбон Суматры), Shansitheca 
(в. карбон — пермь Китая), к сем. Gleicheni-
асеае твердо не доказано. Редкие находки из
вестны из триаса и юры. Однако наиболее ши
рокое распространение, охватывающее почти 
весь земной шар, включая и области, лежащие 
за полярным кругом (Гренландия, Якутия), 
глейхениевые получили в меловом периоде; 
в последующем — третичном — периоде резко 
сократились ареал их распространения и ви
довое разнообразие. В настоящее время глей
хениевые произрастают только в тропиках. По 
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строению и расположению спорангиев они 
близки к осмундовым, но, с другой стороны, 
обнаруживают сходство с Cyatheaceae, Matonia-
сеае и Polypodiaceae. 

Остатки гименофилловых встречаются в иско
паемом состоянии очень редко, хотя первые на
ходки известны уже из среднекаменноугольных 
отложений. Видимо, тонкая однослойная пла
стинка гименофилловых представляет собой 
неблагоприятный объект для захоронения. Име
ющийся материал не дает возможности наметить 
периоды их максимального развития. Можно 
предполагать, что такими периодами являлись 
эпохи наблюдавшегося распространения влаж
ного океанического климата, например н. и ср. 
юра, поскольку современные гименофилловые 
в основном гигрофиты и частично эпифиты. 
На это указывает изученное для территории 
СССР распространение спор гименофилловых 
(Hymenophyllutn и Trichomanes), максимум ко
торого падает на верхнетриасовые и юрские 
отложения. Гименофилловые имеют сходные 
черты строения со схизейными и глейхени-
евыми, что указывает на их общее происхожде
ние. 

Остальные семейства лептоспорангиатных 
папоротников появились в разные периоды ме
зозоя. Наибольшего развития в мезозое дости
гали Dipteridaceae, Matoniaceae, Dicksonia-
сеае и Cyatheaceae. 

Диптеридиевые, появившись в в.триасе, 
сразу же достигли своего максимального разви
тия и распространения, но уже начиная с в. 
юры количество их резко уменьшается, в мелу 
они встречаются очень редко, а среди третич
ных отложений остатки их пока не найдены. 
В настоящее время диптеридиевые представлены 
единственным родом Dipteris, обитающим в 
ю.-в. Азии. Dipteridaceae тесно связано с Po
lypodiaceae, и некоторые систематики не выде
ляют их в качестве самостоятельного семейства. 
Видимо, диптеридиевые имеют общее с ними 
происхождение, представляя боковую ветвь, 
возникшую в начале мезозоя и быстро угас
шую. 

Матониевые имеют сходную историю. Они 
появились в в.триасе одновременно с дипте-
ридиевыми, однако эпоха их максимального 
разнообразия и широкого географического рас
пространения была несколько более продол
жительной, охватив юрское и нижнемеловое 
время. В третичных отложениях их остатки 
пока не найдены. В настоящее время матониевые 
представлены двумя родами, сохранившимися 
так же, как и Dipteris, только на ю.-в. Азии. 
Отсутствие остатков как матониевых, так и 
диптеридиевых среди третичных отложений 
•объясняется, видимо, тем, что к тому времени 

оба семейства резко сократили свой ареал, со
хранившись лишь в тропическом поясе, и то, 
очевидно, лишь в пределах Азии. Континен
тальные же третичные отложения этих районов 
изучены еще очень плохо. 

У матониевых существует ряд признаков 
в строении листьев, сорусов и спорангиев, об
щих с глейхениевыми. Находки глейхениевых 
(Oligocarpia) в палеозое заставляют производить, 
матониевых от них, а не наоборот, как это де
лает Крёйзель (Krausel, 1950). 

Широким распространением преимуществен
но в середине мезозоя пользовались и два близ
ких между собой семейства диксониевых и циа-
тейных. Буквально космополитное распро
странение получил в юрское время p. Conio-
pteris, обычно связываемый с диксониевыми. 
Начиная с верхнемеловой эпохи,оба семейства 
резко сокращают свой ареал,сохраняясь только 
в тропических областях, где мы находим их в на. 
стоящее время. Оба эти семейства обладают 
общими признаками с глейхениевыми и, ви
димо, имеют общее происхождение. 

Семействами, хотя и появляющимися в мезо
зое, но получающими свое основное развитие в. 
третичном периоде и в современную эпоху, яв
ляются Pteridaceae,Aspidiaceae и Polypodiaceae. 
До недавнего времени все эти папоротники объ
единялись в одно сем. Polypodiaceae, внутри 
которого выделялись отдельные подсемейства. 
Следует отметить, что число новых семейств, 
выделенных из сем. Polypodiaceae в его преж
нем широком понимании, сильно меняется в за
висимости от взглядов тех или иных система
тиков. В настоящей работе принята точка зре
ния А. Л. Тахтаджана (1956). 

Интересно отметить, что у этих групп папо
ротников, как, впрочем,и у некоторых других, 
споры встречаются, как правило, в несколько 
более древних отложениях, чем остатки ли
стьев. Так, споры Pteridaceae известны с триаса, 
споры Aspidiaceae — с юры, а отпечатки листьев 
обоих семейств удается обнаружить только в 
нижнемеловых отложениях. 

А. Л . Тахтаджан полагает, что Aspidiaceae 
произошли от Cyatheaceae, a Pteridaceae — от 
наиболее примитивных Dicksoniaceae, с кото
рыми они связаны через роды CulcitanDennstae-
dtia; сем. Polypodiaceae он связывает с Mato
niaceae, считая, что оба они возникли от Glei-
cheniaceae (рис. 15). 

Разноспоровые водяные папоротники, пред
ставленные двумя порядками — Marsiliales и 
Salviniales, известны с конца мезозоя, но их 
остатки широко распространены только в тре
тичных отложениях. А. Л. Тахтаджан, отмечая 
сходство в строении листьев и стебля марсилие-
вых, а также спорангиев на ранней стадии их 
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развития с соответствующими органами схи-
зейных, производит марсилиевые от этих послед
них. Сальвиниевые, видимо, происходят от 
Hymenophyllaceae. 

Экология и биологическое значение 

Папоротники представляют большую группу, 
насчитывающую более 10 ООО современных ви
дов и не менее 2000—3000 ископаемых. 

Значение папоротниковых в современной ра
стительности сравнительно невелико. Только 
под тропиками, в условиях высокой и постоян
ной влажности, они достигают большого разно
образия и нередко бывают представлены древо
видными формами с неразветвленным высоким 
(до 10—12 м) стволом, покрытым чехлом из 
воздушных корней, с пучком огромных листьев 
на верхушке. Наибольшим богатством папорот
ников отличаются горные леса Малакки, Индо
незии и других тропических областей, распо
ложенных в зоне высокой и равномерной влаж
ности. Здесь мы встречаем настоящие леса дре
вовидных папоротников. В этих районах сохра
нились реликты многих мезозойских папорот
ников (Matoniaceae, Gleicheniaceae, Dipteri
daceae), ранее широко распространенных почти 
по всему земному шару. В области тропических 
лесов, покрывающих низменности, папорот
ники представлены преимущественно мелкими 
формами, среди которых преобладают эпи
фиты, В области умеренного и умеренно-
теплого климата распространены почти исклю
чительно травянистые формы папоротников, 
со стеблем в виде корневища, которые произ
растают под пологом хвойных или листвен
ных лесов, защищающих их от солнечных 
лучей. 

Ксерофитные папоротники довольно редки, 
некоторые из них растут на скалах и камени
стых склонах, другие являются эпифитами тро
пических лесов, порой страдающими от недо
статка влаги. Ксерофитные папоротники отли
чаются небольшими, сравнительно жесткими 
листьями, покрытыми преимущественно с ниж
ней стороны густыми волосками или слоем воска. 
Ксерофитные формы распространяются далеко 
на север в области Северного Урала и Яку
тии. 

Известны водяные папоротники (Marsili-
aceae, Salviniaceae, Azollaceae), населяющие 
пресные воды, представленные небольшим чис
лом видов, но с очень широким, хотя и преры
вистым распространением. Соленой воды 
папоротники избегают. Только Acrostichum 
aureutn (сем. Pteridaceae) с листьями длиной 
до 3—4 м произрастает в зоне мангровых 
зарослей. 

С точки зрения филогении папоротники пред
ставляют огромный интерес, так как именно 
они явились той группой, от которой прои
зошли голосеменные растения, давшие в свою 
очередь покрытосеменные. 

Геологическое значение 

В прошлые геологические эпохи папоротники 
играли значительно большую роль. Особенно 
видное место они занимали в растительности в. 
палеозоя и почти всего мезозоя вплоть до верх
немеловой эпохи, начиная с которой быстрое 
развитие покрытосеменных оттеснило папорот
ники на второй план. Остатки папоротников, 
чаще всего представленные отпечатками обрыв
ков крупных, сложно рассеченных листьев, 
часто встречаются в континентальных, преиму
щественно угленосных отложениях в. палеозоя 
и мезозоя и являются ценным палеонтологиче
ским материалом для определения геологиче
ского возраста вмещающих отложений. Следует 
отметить, что для большей части мезозоя 
(триас — н. мел) остатки листьев папоротников 
служат наиболее ценным материалом для опре
деления возраста по сравнению с остатками 
других групп растений (гинкговые, цикадофи-
ты, хвойные) вследствие большего разнообразия 
листьев и значительной изменчивости их во 
времени. 

Такое же важное значение для [стратиграфии 
имеет и изучение спор папоротников, состав
ляющих значительную часть спорово-пыльце-
вых спектров мезозоя. Можно утверждать 
поэтому, что для разработки стратиграфии кон
тинентальных мезозойских отложений при по
мощи палеоботанического метода папоротники 
представляют наиболее ценную группу. 

Видную роль играют остатки папоротников 
и для разработки стратиграфии континенталь
ных отложений в. палеозоя, но здесь наряду 
с ними не меньшее значение имеют остатки 
птеридоспермов, не отличимых в ряде случаев 
по характеру своих листьев от папоротников, 
а также остатки плауновых и кордаитовых. 

Остатки папоротников помогают выяснению 
климатических условий прошлого. Наблюде
ния над условиями произрастания современ
ных папоротников показывают, что подавляю
щему большинству их необходим влажный океа
нический климат с небольшими колебаниями 
температуры. Большинство папоротников — 
тенелюбы. Вместе с тем многие папоротники 
не требуют высоких температур и могут произ
растать даже вблизи ледников (Нов. Зеландия, 
Огненная Земля), но в условиях влажного мор
ского климата. Поэтому изобилие остатков па
поротников в отложениях прошлого может 
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свидетельствовать о влажном климате с нерезки
ми температурными колебаниями. Папоротники 
могли в изобилии произрастать и в умеренном, 
и в жарком климате, как показывают много
численные остатки их, встречающиеся в одно-
возрастных отложениях под различными ши
ротами. 

Находки стволов древовидных папоротников 

указывают на более жаркий климат. Об этом 
свидетельствует распределение находок древо
видных папоротников среди юрских и тгажне-
меловых отложений Евразии, тяготеющих к 
центральной и южной частям этого материка 
и отсутствующих на севере (Якутия, Земля: 
Франца Иосифа, Шпицберген). 

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ 

П О Д К Л А С С P R I M O F I L I C E S . П Р А П А П О Р О Т Н И К И 1 

Древнейшие папоротникообразные растения, 
существовавшие, по-видимому, с начала ср. 
девона до конца ранней перми, характеризова
лись разнообразным, но в большинстве еще от
личным от настоящих папоротников обликом, 
архаичным, но уже довольно усложненным 
анатомическим строением древесины, прими
тивными листовыми органами и достаточно 
своеобразным строением генеративных органов. 
Стволы у большинства прапапоротников виль-
чато разветвленны в нижней части, а у наибо
лее древних форм также и в более высоких их 
частях. У более поздних прапапоротников, 
начиная с позднедевонских, дихотомирование 
базальной части побегов сочетается с дихопо-
диальным, симподиальным и моноподиальным 
ветвлением всех остальных их элементов. Со
ответственно с характером ветвления побегов 
и их биологическим типом одни из прапапо
ротников имели облик дихотомически кусти
стых, другие — облик древесных, третьи — 
лианоподобных, четвертые— стелющихся форм. 

Таким образом, при весьма архаичном внеш
нем облике, в чем, несомненно, сказывалось их 
близкое родство с некоторыми высокоорганизо
ванными псилофитами,например с Pseudosporo-
chnus, прапапоротники вместе с тем характери
зовались уже достаточно прогрессировавшим, 
усложненным внутренним строением стволов. 
Если у наиболее древних — сред недевонских— 
прапапоротников стела была еще примитивной, 
представляя протостелу, как у риниевых, то 
у более поздних форм наблюдаются различные 
стадии развития актиностелы, и она приобре
тает продольные грани, становясь в разрезе 
лучистой (обычно трехлопастной), чем она 
приближается к строению древесного цилиндра 
настоящих папоротников, обладающих амфи-
флойной стелой, либо полистелой. В древесном 
цилиндре всех прапапоротников сердцевина 

1 Составил Г. П. Радченко. 

отсутствовала. Первичная древесина у них была: 
окружена хорошо развитой вторичной древе
синой, состоявшей из лестничных и точечных, 
трахеид и сердцевинных лучей, без всяких 
признаков годичных колец. Вторичная древе
сина была окружена кольцом флоэмы (луба). На 
остатках стволов многих прапапоротников часто-
наблюдается своеобразная сетчатая скульптура 
типа Dictyoxylon, представляющая отпечаток 
густой сети соединительных лубяных волокон. 
Листовые органы у прапапоротников, за немно
гими исключениями, также носят примитивный 
характер. У наиболее древних из них (Proto-
pteridium, Aneurophyton) дифференциация меж
ду осями и листьями еще не проявилась; конеч
ные, рассеченные на узкие доли элементы их 
побегов, имеющие внешнее сходство с перыш
ками, в действительности не имеют проводя
щих пучков перышек и по своему анатомиче
скому строению не отличаются от осей болел 
низких порядков. У верхнедевонских прапапо
ротников листовые органы уже отчетливо от-
дифференцировались от осей, но вначале имели, 
еще весьма примитивный облик — вид узких 
пластинок с одной или немногими веерно расхо
дящимися тонкими жилками (Rhacophytonr 

Svalbardia, Dimeripteris, Aphlebiopteris и др.). 
Наиболее полного развития достигли листовые 
органы у Meristopteris и Archaeopteris, пе
рышки которых имели уже достаточно широкую 
пластинку. У многих прапапоротников листо
вые органы были расположены на осях не в од
ной плоскости с ними, а под самыми различными 
углами, иногда даже пучками или розетками 
(Chacassopteris). Лишь у позднедевонских Meri
stopteris и Archaeopteris довольно большие пе
рышки находились в одной плоскости с осью, 
образуя крупные, плоские, перистые листья, 
не отличимые от аналогичных листьев настоя
щих папоротников. Вместе с тем у большинства 
каменноугольных прапапоротников листья 
имели характер почти -редуцированных, очень 
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мелких и узких пластинок. Генеративные ор
ганы у прапапоротников представляют собой 
собрания спорофиллов в виде метелок или рых
лых колосков, которые расположены чаще на 
верхушках конечных разветвлений побегов или 
(реже) обособляются в виде своеобразных при
датков в различных частях побега; и то,и другое 
совершенно необычно для настоящих папорот
ников. Спорангии у всех прапапоротников без 
кольца, с многослойной оболочкой, почему их 
часто называют эвспорангиатными растениями. 
В подавляющем большинстве прапапоротники 
характеризуются изоспоровостью, т. е. одно
типностью спорангиев у каждого индивидуума, 
а также верхушечным их растрескиванием. 
У некоторых форм особенно каменноугольных, 
наблюдается развитие синангиев. 

Из приведенной общей характеристики пра
папоротников можно видеть, что относимые 
к этой группе формы настолько значительно 
отличаются одна от другой, что их подразделе
ние на естественные порядки и семейства пред
ставляется делом очень трудным, тем более, 
что не всегда можно уловить генетические соот
ношения между отдельными родами внутри 
этой группы. Несомненно, что древнейшие 
прапапоротники филогенетически очень близки 

к некоторым псилофитам, а более поздние их 
представители в ходе эволюции постепенно 
вырабатывали черты, сближавшие их с настоя
щими папоротниками. Впрочем, исходными 
формами для последних были, очевидно, лишь 
некоторые, наиболее пластичные в эволюцион
ном смысле формы прапапоротников, тогда как 
остальные продолжали составлять в позднем 
палеозое изолированную группу, полностью-
угасшую в самом начале перми. Весьма вероят
но, что от некоторых прапапоротников прои
зошли также семенные папоротники, или пте-
ридоспермы. 

Различными исследователями предложено не
сколько систем классификации и подразделе
ния подкласса Primofilices на порядки и се
мейства. Наиболее дробную систематику этого 
подкласса разработал недавно Немейц (Nemejc, 
1950), предложивший разделить подкласс на 
семь порядков, причем порядок Zygopteridae, 
не входящий в указанные семь порядков, он 
отнес к настоящим папоротникам (подкласс 
Filicineae по Немейцу). В настоящем руко
водстве принята классификация прапапорот
ников по системе А. Л. Тахтаджана (1956), 
разделяющего этот подкласс на четыре порядка. 

ПОРЯДОК PROTOPTERIDIALES. ПРОТОПТЕРИДИЕВЫЕ 1 

Древнейшие прапопоротники, время суще
ствования которых ограничивалось пределами 
среднего и позднего девона и самым началом 
карбона. Растения, объединяемые этим поряд
ком, имели наименьшее сходство с настоящими 
папоротниками, а p. Protopteridium, кроме 
того, сохранял еще и отчетливые черты псило-
фитов. Вторичные разветвления побегов обна
руживают у одних форм тенденцию распола
гаться в одной плоскости по типу перистых 
листьев папоротников, у других они развет
вляются дихотомически, образуя кустистые по
беги. Ни у одного растения данного порядка 
не развилась настоящая листовая пластинка, 
а у представителей ceM .Protopteridiaceae конеч
ные перышкообразные элементы побега лишь 
имитируют своим обликом настоящие перышки 
и, в отличие от них, не имеют проводящей си
стемы, будучи,следовательно, близки еще к эмер-
генцам псилофитов. Способ разветвления ко
нечных участков побега также отличен от раз
ветвления в одной плоскости сложных листьев 
настоящих папоротников. Эти части побега 
разветвляются в трех направлениях, поэтому 
некоторые исследователи называют их «листь
ями в пространстве». Спороносные органы соб-

1 Составили А. Р. Ананьев и Г. П. Радченко. 

раны в метелки или пучки, расположенные либо 
на верхушечных частях растений, как у псило
фитов {Protopteridium) или у археоптерисов 
(Svalbardia), либо обособляются в виде метель
чатых придатков к вегетативным перьям(Апеи-
rophyton, Rhacophyton). Спорангии многослой
ные, мелкие, с апикальным (верхушечным) 
растрескиванием. Гетероспория не доказана. 
Анатомическое строение осей своеобразное: серд
цевина отсутствует, две или три протоксилемы 
(первичная древесина) окружены вторичной 
древесиной, состоящей из точечных и лестнич
ных трахеид и сердцевинных лучей, окружен
ных кольцом флоэмы. 

Систематическое положение и филогенетиче
ское значение растений, объединяемых в поря
док Protopteridiales, получило некоторую яс
ность только в самое последнее время. За 
время длительного изучения растений этой 
группы с конца прошлого столетия было вы
сказано уже немало различных взглядов на их 
природу и систематическую принадлежность. 
Было установлено не менее девяти родов, из 
которых в настоящее время некоторыми палео
ботаниками признаются только четыре, другими 
пять-шесть родов. Почти единодушно установ
ленные ранее роды Hostimella Potonie et Ber
nard и Milleria Lang включают теперь в объем 
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рода Protopteridium Krejci; p. Cephalopteris Na
thorst присоединяют к p. Rhacophyton Krejci; 
a p. Eospzrmatopteris Goldring, по предложению 
Крейзеля и Вейланда (Krausel u. Weyland, 
1935), присоединен к p. Aneurophyton Krausel 
et Weyland. Крейзель и Вейланд (1941) указали 
на недопустимость считать роды Rhacophyton 
и Cephalopteris настоящими папоротниками и, 
основываясь на морфологическом и анатомиче
ском сходстве этих растений с родами Aneuro
phyton и Protopteridium, высказались за обособ
ление всей этой примитивной группы из четы
рех родов в особый порядок Aneurophytales. 
Однако Хёг (Hoeg, 1942), найдя известное морфо
логическое сходство растений родов Protopteri
dium, Aneurophyton, Rhacophyton, Dimeripteris, 
Eospermatopteris и Svalbardia с высокоорганизо
ванным псилофитом Р seudosporochnus, а по 
органам спороношения приближающихся к пра-
папоротнику A rchaeopteris, предложил выделить 
группу перечисленных родов в новый порядок 
Protopteridiales, с полным основанием включив 
его в подкласс Primofilices. В самое последнее 
время Леклерк (Leclercq, 1951) внесла сущест
венные уточнения в диагноз p. Rhacophyton, 
особенно в части анатомического строения ство
лов этих растений, и нашла возможным сбли
жать этот род с карбоновыми прапапоротни-
ками порядка Zygopteroideae, рассматривая его 
в качестве ближайшего предка семейств Clepsyd-
raceae и Etapteridaceae, подтвердив таким обра
зом давно уже высказанное Хирмером (Hirraer, 
1927), предположение о тесных родственных 
связях между Rhacophytum и Cephalotheca 
(которые теперь рассматриваются как синонимы 
родового названия Rhacophyton) с Zygopteroi
deae. 

В настоящем руководстве принята наиболее 
распространенная точка зрения на системати
ческое положение Protopteridiales, высказан
ная Хёгом. Принятая здесь систематика внутри 
этого порядка (разделение на семейства) не 
является общепризнанной и, по-видимому, в 
достаточной мере условна, хотя она и отражает 
специфические особенности различных родов, 
включаемых в этот весьма разнородный порядок. 
Выделяют следующие четыре семейства: Proto-
pteridiaceae, Aneurophytaceae, Rhacophytaceae 
и Svalbardiaceae. 

СЕМЕЙСТВО PROTOPTERIDIACEAE 1 KRAUSEL ET 
WEYLAND, 1941 

Растения небольшого и среднего размера, 
напоминают своим внешним видом голые (без 
шипов) псилофиты, от которых отличаются 

1 Составил А. Р. Ананьев. 

более сложным анатомическим строением ство
лов и тонкоперисто расчлененными верхушками 
побегов, несущими на несколько вогнутой 
внутрь стороне многочисленные узкие спо
рангии. Единственный в этом семействе p. Pro
topteridium ввиду своей удивительно простой 
морфологии долгое время считался принадлежа
щим морским водорослям. Потонье и Бернар 
(Potonie et Bernard, 1904) впервые утвердили 
его наземную природу, отнеся к собирательному 
роду Spiropteris и считая, что давать специаль
ное название верхушечным перисто разделен
ным частям побегов, часто встречаемым в спи
рально свернутом состоянии, преждевременно. 
Критический пересмотр богемской флоры поз
волил Крейзелю и Вейланду (1933) восстано
вить первоначальное родовое название Proto
pteridium Krejci и присоединить к этому роду 
также остатки, описанные Потонье и Бернаром 
как Hostimella hostimensis Potonie et Bernard, 
которые оказались различными частями того же 
растения Protopteridium hostimense Krejci. 

Семейство заключает один род с пятью видами, 
распространенными отчасти в н. и ср. девоне 
Азии, но главным образом в ср. девоне Европы 
и С. Америки. 

Protopteridium K r e j c i , 1880 (Ptilophyton 
thomsoni Dawson, 1878; Hostimella hostimensis 
Potonie et Bernard, 1904; Spiropteris hostimensis 
Potonie et Bernard, 1904; Milleria Lang, 1926). 
Тип рода — Protopteridium hostimense Krejci, 
1880; живет, Чешский (Богемский) массив. 
В ископаемом состоянии известны стерильные 
и спороносные побеги, споры. Изучена анатомия 
стержней. Растения простого внешнего вида, 
типа Hostimella, представляющие дихотомиче
ски разветвленные голые побеги, верхние части 
которых разветвляются дихоподиально, а иног
да кажутся даже перисто разделенными. 
Эти верхушечные части побегов часто наб
людаются в отпечатках спирально' сверну
тыми (в стадии распускания), как это обычно 
имеет место у папоротников. Наибольшая изве
стная длина побегов достигает 42 см, но, воз
можно, она относится только к отдельным уча
сткам растения. В пазухах отдельных разветвле
ний наблюдаются, как у некоторых псилофитов, 
«почковидные выросты». На самых верхушках 
фертильных побегов расположены удлиненные 
или линейные спорангии длиной 3—6 мм и ши
риной менее 0,5 мм. Удивительно простой 
внешний вид растения сочетается с доста
точно сложным анатомическим строением ство
лов и стержней, приближающимся к стро
ению стволов каменноугольного птеридо-
сперма Lyginodendron. Первичная ксилема 
с двумя или тремя неправильными лопастями 
(лучами) окружена хорошо развитой вторичной 

544 

http://jurassic.ru/



Рис. 16—19. 
16 — Protopteridium hostimense (Krejfji) Krausel et Weyland: участок стерильного побега; ср. девон, Богемский массив, Че
хословакия (Potonie et Bernard, 1904). 17 — P r o t o p t e r i d i u m hostimense (Krejci) Krausel et Weyland: 17a — участок спороно
сного побега, увел.; 176 — рассеченная часть стерильного побега, увел.; ср. девон, Богемский массив, Чехословакия 
(Krausel u. Weyland, 1933). 18 — P r o t o p t e r i d i u m minutum Halle: спора, ср. девон, Юннань, Китай (по фотографии Halle, 
1927). 19 — Protopteridium hostimense (Krejci) Krausel et Weyland: реконструкция побега, 1/2; ср. девон, Эльберфельд, 

Германия (Krausel u. Weyland, 1933) 

ксилемой, состоящей из лестничных и точечных 
трахеид и сердцевинных лучей. Споры трех
лучевые, диаметром от 30 до 60 и-, округлые и 
треугольно-округлые. Экзина довольно тонкая, 
с неравномерно расположенными небольшими 
шипами, различными по величине (рис. 16—19; 
табл. XXVI, фиг. 7,8). Пять видов. Н. и ср. 
девон. Низы (?) ср. девона окрестностей Крас
ноярска; н. (?) девон Китая (провинция Юн
нань), ср. девон (живет) Чехословакии, Рейн
ской обл., Бельгии и Шотландии. 

С Е М Е Й С Т В О A N E U R O P H Y T A C E A E 1 K R A U S E L E T 
W E Y L A N D , 1941 

Растения крупные, внешним видом напоми
нают древовидные папоротники, с прямым 
колоннообразным стволом, несущим в верхней 
части крону из многочисленных перистообраз-
ных разветвлений, напоминающих сложные 
перистые листья папоротников. Однако отсут
ствие у данных растений разницы в анатомиче
ском строении между разветвлениями различ
ных порядков, вплоть до самого последнего, 
может указывать на их близость к псилофитам, 
хотя по своему внешнему виду и более сложному 

Составил А. Р. Ананьев. 

анатомическому строению они, конечно, явля
ются несравненно более высокоорганизованны
ми растениями. Ошибочно относившийся ранее 
к семенным растениям девонский род Eosper-
matopteris Goldring по новым данным должен 
быть присоединен к p. Aneurophyton Krausel et 
Weyland. Образования, которые рассматрива
лись как семена Eospermatopteris, оказались 
спорангиями, содержащими споры. С другой 
стороны, эти семяноподобные спорангии никогда 
не были найдены в непосредственной связи с 
самим растением. Семейство заключает один 
род, распространенный в ср. девоне по всему 
северному полушарию (Азиатская часть СССР, 
Европа и С. Америка). Достоверных находок в 
в. девоне сделано не было. 

Aneurophyton K r a u s e l et W e y l a n d , 
1923 (Eospermatopteris Goldring, 1924). Тип 
рода — Aneurophyton germanicum Krausel et 
Weyland, 1923; ср. девон, Эльберфельд (Рейн
ская обл.), Германия. В ископаемом состоянии 
известны стерильные и спороносные ветви, ока
менелые стволы, споры. Растения облика дре
вовидного папоротника с толстым, прямым ко-
лонообразным стволом и пышной кроной, обра
зованной многочисленными перистоподобными 
разветвлениями. Стерильные разветвления, 
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или «перья», вначале разветвляются в трех 
направлениях (плоскостях), но затем каждая 
из получившихся ветвей разветвляется в пло
скости, приобретая дважды- и трижды-пери
стый вид. Стержни последнего порядка, длиной 
до 7 см, несут многочисленные, несколько раз 
широко вильчато разветвленные на узкие дольки 
перышкообразные органы без жилок, с отги
бающимися назад приостренными кончиками. 
Спороносные разветвления в основном такие 
же, как и стерильные, но не так сильно расчле
нены и несут на немногих коротких,вильчато 
разветвленных спороносцах пучки из восьми — 
десяти удлиненно овальных спорангиев без 
кольца, содержащих споры втетрадах. Основные 

стержни имеют три протоксилемы, окруженные 
трехдольным телом первичной ксилемы из ле
стничных и сетчатых трахеид, в свою очередь 
окруженных вторичной древесиной из сетчатых 
трахеид и однослойных сердцевинных лучей. 
Такое же анатомическое строение повторяется 
в следующих подразделениях ветвей, за исклю
чением самого их последнего порядка, которые, 
подобно эмергенцам псилофитов, не имеют про
водящих пучков и отличны от перышек настоя
щих папоротников. Споры трехлучевые, с крюч-
ковидными шипами (рис. 20, 21). До трех видов. 
Ср. девон Кузбасса (Барзасская свита), Тувы, 
3 . Германии, Бельгии, Чехословакии (Чешского 
массива), США. 
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СЕМЕЙСТВО RHACOPHYTACEAE 1 KRAUSEL ET 
WEYLAND, 1941 

Растения некрупного и среднего размера, 
в виде кустистых побегов, возможно, низкорос
лых деревьев. Главные, наиболее мощные, бо
лее или менее прямые или заметно извилистые 
стержни несут многочисленные стержни второго 
порядка, расположенные либо супротивно и в 
одной с главным стержнем плоскости, либо 
супротивно или попарно, под углом друг к 
другу, но не в одной плоскости с ним, либо, на
конец, чередующиеся или попарно сближенные, 
но размещенные не в одной плоскости друг с 
другом. Почти у всех представителей семейства 
перья второго порядка отходят от главного 
стержня под очень большим, нередко под пря
мым углом; обычно они дважды-, иногда трижды-
перистые. Перья последнего порядка чередую
щиеся, расположены в двух, несколько накло
ненных друг к другу плоскостях, несут чере
дующиеся перышки в общем клиновидных очер
таний, до пяти раз повторно вильчато разделен
ные на очень узкие, иногда почти нитевидные 
доли; у некоторых форм верхушки крайних 
долей отгибаются назад. У спороносных побе
гов перья второго порядка, попарно сросшиеся 
у основания или чередующиеся, распростерты 
под очень широким углом между собой и нахо
дятся не в одной плоскости с главным стержнем. 
Спороносные органы в виде широко метельча
того, или кистеподобного образования, распо
ложенного на верхушке более или менее длин
ного, тонкого, многократно вильчато развет
вленного спороносца, выходящего по одному 
с нижней стороны из пазухи каждого пера вто
рого порядка. Спорангии небольшие, узкие, 
веретеновидные, без кольца, с верхушечным 
растрескиванием, на концах последних развет
влений спороносца. Споры не изучены. Анато
мическое строение стержней характеризуется 
наличием в центре стелы двух протоксилем, 
окруженных вторичной ксилемой с редкими и 
узкими сердцевинными лучами. 

Семейство объединяет три рода, существо
вавшие в позднем девоне и в самом начале карбо
на в СССР, 3 . Европе и США. 

Rhacophyton С г ё р i п, 1875 {Cephalotheca 
Nathorst, 1902; Cephalopteris Nathorst, 1910; 
Rhacophytum Gilkinet, 1922). Тип рода—Cy-
clopteris incerta Dawson, 1862; верхи ср. девона 
(слои Гамильтон), США. В ископаемом состоя
нии известны стерильные и фертильные побеги. 
Вегетативные побеги трижды-перистые. От мощ
ных главных стержней отходят под очень от
крытым (до прямого) углом, в разных плоско-

1 Составил Г. П. Радченко. 

стях, чередующиеся или попарно сближенные 
дважды-перистые перья второго порядка. Пе
рышки чередующиеся, от клиновидных до полу
круглых в очертании, несколько раз глубоко 
разделенные на линейные доли; верхушки крае
вых долей более или менее заметно серповидно 
отгибаются назад. У вегетативных побегов перья 
второго порядка срастаются попарно своими 
основаниями и отходят от главного стержня 
под открытым углом, будучи распростерты в 
одной плоскости. Спороносные органы в виде 
густых кистей, расположенные на окончаниях 
многократно вильчато разветвленных крупных 
спороносцев, выходящих с нижней стороны из 
пазухи перьев второго порядка. Сами кисти 
образованы очень узкими, веретеновидными, 
длиной до 1—2 мм спорангиями, заканчиваю
щимися клювообразно оттянутым острием. 
Каждый спорангий расположен на окончаниях 
самых последних разветвлений спороносца, 
имеющих одинаковую длину в каждом таком 
образовании и загнутых внутрь, вследствие чего 
спорангии не свисают свободно, а обращены к 
главному стержню (рис. 22—24; табл. XXVI, 
фиг. 1, 2). До трех видов. В. девон — низы 
турне. Фаменский ярус Минусинской котло
вины, в. девон В. и Центр. Казахстана, низы 
фаменского яруса Донбасса; в. девон Силезии, 
3 . Германии, Бельгии, Франции и США, верхи 
в. девона+низы турне (медвежий ярус) на 
о-ве Медвежьем. 

Dimeripteris S c h m a l h a u s e n , 1894. Тип 
рода — D. gracilis Schmalhausen, 1894; нижняя 
часть фамена, Донбасс. В ископаемом состоянии 
известны стерильные и фертильные перья. 
Растения некрупные, по-видимому, имевшие 
облик лиан. Главный стержень тонкий, гибкий, 
извилистый. Стержни второго (и последнего) 
порядка чередующиеся, отходящие в разных 
плоскостях, низбегающие, тонкие, несут редко 
расставленные, чередующиеся, длинные пе
рышки, повторно вильчато разделенные на очень 
узкие и длинные, широко расставленные доли 
с одной жилкой. Спорангии булавовидные или 
веретеновидные, поникающие, по одиночке или 
по два на окончаниях тонких и очень длинных, 
весьма неравномерно, через разные интервалы, 
вильчато разветвленных стерженьков. Широко 
разветвленная система этих стерженьков обра
зует очень рыхлые, метельчатые спороносные 
образования, располагающиеся на боковых 
стержнях, по-видимому, на их нижней стороне 
вблизи основания. Созревшие спорангии рас
трескивались почти до основания, разделяясь 
на две створки (рис. 25—28). Низы фамена 
Донбасса и Тимана. Шмальгаузен (Schmal
hausen, 1894) отнес к этому же роду второй вид 
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Dimeripteris fasciculata Schmalhausen, несом
ненно, относящийся к p . Rhacophyton и подле
жащий исключению из p . Dimeripteris, который 
поэтому следует понимать узко. 

СЕМЕЙСТВО SVALBARDIACEAE 1 RADCZENKO, 
FAM. NOV. 

Растения, по-видимому, некрупного размера. 
Побеги (или ветви) тонкие, гибкие, образованы 
относительно нетолстыми, прямыми стержнями, 
несущими многочисленные, тесно расположен
ные в спиральном порядке, низбегающие и от
ходящие под острым углом кверху тонкие боко
вые стержни. Последние несут, по-видимому, 
распростертые в одной плоскости перистообраз-
ные листовые образования, очень глубоко рас
сеченные на длинные линейные доли с одной 
(илинесколькими?)параллельнымижилками. На 
спороносных побегах длинные, узкие листовые 
доли заменены короткими спороносцами, виль
чато разветвленными на верхушке. На обеих 
этих верхушках, а также на ветвях спо
роносца, расположены на коротких стерженьках 
многочисленные удлиненные, прямые споран-
ги без кольца. 

Семейство достоверно включает один род — 
Svalbardia Hoeg, распространенный в верхах 
среднего и в нижней части верхнего девона 
С. Европы. К нему примыкает еще недостаточно 
изученный род Meristopteris Zalessky, который 
пока можно только сближать с сем. Svalbar-
diaceae. 

Svalbardia H o e g , 1942. Тип рода — 5 . 
polymorpha Hoeg, 1942; верхняя часть среднего 
или самые низы верхнего девона, Шпицберген. 
В ископаемом состоянии известны стерильные 
и спороносные побеги, споры. Небольшие, 
стройные и прямые побеги образованы сравни
тельно тонкими стержнями первого порядка, 
которые несут тесно расположенные по спирали, 
низбегающие, отходящие под острым углом, 
очень тонкие стержни второго порядка. Послед
ние несут чередующиеся, перистообразные, по-
видимому, расположенные в одной плоскости, 
но косо направленные вверх и поэтому имеющие 
метельчатый облик листовые образования, со-

1 Составил Г. П. Радченко. 

стоящие из многочисленных, очень узких и 
длинных, линейных, вильчато разветвленных 
листовых долей (или листьев?) с одной жилкой. 
У спороносных побегов перистообразные листо
вые образования в средней части перьев второ
го порядка видоизменены; длинные листовые 
доли заменены короткими, отходящими вбок 
почти под прямым углом тонкими спороносцами, 
разделенными на верхушке. Спорангии груше
видной или почти цилиндрической формы, пря
мостоящие, длиной 1—2 мм, диаметром 0,5— 
0,7 мм, на коротких стерженьках, до 12 на 
каждом спороносце, направлены вперед. Споры 
в тетрадах трехлучевые, с наибольшим диамет
ром 60—70 ц, продолговато-эллипсоидальные. 
Экзина довольно тонкая, с равномерно распо
ложенными, очень небольшими и невысокими 
бугорками одинаковой величины (рис. 29— 
32). Два вида. Верхи живета Минусинской кот
ловины и Тувы, франский ярус Кузбасса и 
Тимана; верхи живета (или низы франского 
яруса) Шпицбергена. 

Р о д ы , связываемые с семейством 
Svalbardiaceae 

Meristopteris Z a l e s s k y , 1937. Тип рода — 
М. laciniata Zalessky, 1937; низы фамена, Дон
басс. В ископаемом состоянии известны только 
участки стерильных побегов. Прямые стержни 
несут спирально расположенные крупные пери
стообразные листовые образования. Последние 
имеют несколько суженное низбегающее осно
вание, достигают в длину нескольких сантимет
ров и глубоко рассечены на относительно широ
кие (до 3—5 мм), длинные, несколько неравно
великие линейно-клиновидные доли, которые 
в свою очередь рассечены на более узкие линей
ные длинные лопасти шириной 1—2 мм. В осно
вание этих перистых листьев входит одна до
вольно толстая жилка, быстро разветвляющаяся 
на несколько очень тонких параллельных жи
лок, проходящих по четыре — восемь в каждую 
долю; некоторые из них по пути изредка дихо-
томируют и в числе трех — пяти проходят в каж
дую лопасть (рис. 33, 34). Три вида,. Только 
в СССР — низы фамена (?) Донбасса, франский 
ярус С. Тимана. 

Рис. 22—28. 
22 — Rhacophyton zygopteroides Leclercq: участок побега со стерильными перьями; в. девон, Бельгия (по фо
тографии Leclercq, 1951). 23 — Rhacophyton mirabile (Nathorst) Leclercq: участок главного стержня со спороносны
ми образованиями в пазухах боковых стержней; верхи девона, о-в Медвежий (Nathorst, 1902). 24 — Rhacophyton 

mirabile (Nathorst) Leclercq, 3/5: реконструкция спороносного побега (Hirmer, 1927). 2 5 — D i m e r i p t e r i s gracilis Schmal
hausen: участки спороносных побегов; в. девон, Донбасс (Schmalhausen, 1894). 26 — Dimeripteris gracilis Schmalhau
sen: верхушки отдельных спороносных перьев; в. девон, Донбасс (Schmalhausen, 1894). 27 —28 — Dimeripteris g r a c i l i s 

Schmalhausen: 27 — спорангии на верхушке пера, X 2; 28 — отдельные спорангии, X 8; в. девон, Донбасс (Schmal
hausen, 1894) 
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Рис. 29—34. 
29 — S v a l b a r d i a polymorpha Hoeg: участок спороносного побега; ср. (?) девон или низы в. девона, Шпицберген (по 
фотографии Hoeg, 1942). 30 — S v a l b a r d i a polymorpha Hoeg: участок спороносного пера с сильно развитыми перьями; ср. 
(?) девон или низы в. девона, Шпицберген (по фотографии Hoeg, 1942). 31 — S v a l b a r d i a timanica Petrasjan: участки 
стерильных побегов: низы в. девона, С. Тиман (колл. Н. М. Петросян). 32 — S v a l b a r d i a polymorpha Hoeg; X 3: уча
сток спороносного пера; ср. (?) девон или низы в. девона, Шпицберген (по фотографии Hoeg, 1942). 33—Meristopteris 

l a c i n i a t a Zalessky: участок крупного побега; низы в. девона, С. Тиман (колл. Н. М. Петросян). 34 — Meristopie-

r i s l a c i n i a t a Zalessky: участок небольшого стерильного побега; низы в. девона, С. Тиман (колл. Н. М. Петросян) 
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ПОРЯДОК CLADOXYLALES. К Л А Д О К С И Л Е Е В Ы Е 1 

Группа древнейших папоротникообразных 
растений, важнейшие отличительные признаки 
которых заключены в особенностях их анато
мического строения. Изучены главным образом 
по окаменелым стволам; лишь у одного вида 
удалось обнаружить стерильные листья и ге
неративные органы и восстановить общий внеш
ний вид растения. Стволы у кладоксилеевых 
полистелические, т. е. образованы несколькими 
изолированными друг от друга стелами, каждая 
из которых характеризовалась самостоятель
ным вторичным ростом в толщину, напоминая 
в этом отношении строение стволов позднепалео-
зойских Medullosa. Стелы у Cladoxylales всегда 
более или менее сильно вытянутые в радиаль
ном направлении, прямые или изогнутые. Хир
мер (Hirmer, 1927) выделил данную группу форм 
в особый класс Cladoxylales, равноценный клас
сам Lycopodiales, Equisetales, Filicales и др. 
В последнее время Немейц (Nemejc, 1950) 
и А. Л. Тахтаджан (1956) рассматривают ее как 
порядок: первый — в составе класса Psygmo-
phyllineae, второй — в составе подкласса Pri
mofilices. Несомненны родственные связи между 
Cladoxylales и высокоорганизованными псило-
фитами, в частности, Pseudosporochnus. Форм, 
которые можно было бы рассматривать как 
дальнейшее развитие группы Cladoxylales, не 
известно; очевидно, эта группа полностью вы
мерла в конце раннего карбона. Монографиче
ское описание ряда кладоксилей дал Бертран 
(Bertrand, 1935). 

Порядок заключает только одно семейство 
Cladoxylaceae, типичным представителем ко
торого является достаточно широко распро
страненный в ср. и в. девоне и н. карбоне 
p. Cladoxylon. 

СЕМЕЙСТВО CLADOXYLACEAE POTONIE, 1902 

На основе детального изучения анатомиче
ского строения окаменелых древесин из в. 
девона и н. карбона Германии и США установ
лено существование довольно значительного 
числа родов, близких к Cladoxylon (Clepsidrop-
sis Unger, Voelkelia Solms-Laubach, Pietzschia 
Gothan и др.). Некоторые из них обнаружены 
недавно и на территории СССР. Американские 
палеоботаники Хоскинс и Кросс (Hoskins а. 
Cross, 1952) приводят ряд доказательств в поль
зу того, что по крайней мере отдельные роды 
из. группы Cladoxylaceae характеризуются до
вольно ограниченным вертикальным распростра-

1 Составил Г. П. Радченко; p. Cladoxylon описал 
А. Р. Ананьев. 

нением и могут сравнительно успешно исполь
зоваться для стратиграфических целей. Впро
чем, некоторые палеоботаники до сих пор не 
признают самостоятельности многих из ука
занных родов. Нужно, однако, признать, что 
отличия этих форм от основного рода Cladoxylon 
кажутся достаточно значительными, и, по-
видимому, эти формы все же не следует 
объединять с ним. 

Cladoxylon U n g e r , 1856. Тип рода — С. mi
rabile Unger, 1856; н. карбон, Заальфельд, Гер
мания. В ископаемом состоянии известны ока
менелые стволы, листья и спорангии. Стволы 
диаметром до 4 см полистелического (много
пучкового) строения. В поперечном сечении 
стволов наблюдаются многочисленные отдель
ные проводящие пучки или стелы, всегда более 
или менее сильно радиально удлиненные, не
одинаковых размеров, прямые или чаще раз
личным образом изогнутые (до формы подковы 
или буквы U). По мере следования вдоль ствола 
отдельные стелы соединяются друг с другом. 
Каждая стела состоит из сплошной первичной 
ксилемы и окружающей только ее зоны вто
ричной древесины (рис. 35). Все пучки по
гружены в паренхимную основную ткань. 
Кора состоит из прозенхиматических элементов. 
Внешний облик растения в сочетании с анатоми
ческим строением его стволов известен только 
у среднедевонского Cladoxylon scoparium (Кх'аи-
sel et Weyland, 1926). У этого вида сильные, 
довольно толстые, дихотомически разветвлен
ные через короткие интервалы побеги длиной 
до 22 см и диаметром до 2 см, сближены между 
собой и, возможно, являются ветвями неболь
шого кустарникоподобного растения. Они несут 
спирально расположенные на ветвях клино-
или веерообразные листья длиной 5—20 мм, 
простые или глубоко дихотомически рассечен
ные на узкоклиновидные доли, с черешком в 
верхней части ветвей и без черешка, но с более 
широкими лопастями — типа афлебий — в ниж
ней их части. Округлые спорангии сидят по 
два—четыре на верхушке особых широковееро
видных листоподобных органов (рис. 35, 36). Не 
менее пяти видов. Верхи ср. девона — низы 
н. карбона Германии (Эльберфельд, Заальфельд), 
Шотландии, Англии, США. 

Pietzschia G o t h a n , 1927. Тип рода — Р. 
schulleri Gothan, 1927; в. девон, Саксония. 
В ископаемом состоянии известны окаменелые 
стволы с сохраненным внутренним строением. 
Стволы небольшие, своей продольной ребри
стой наружной поверхностью напоминают ка
менные ядра внутренней полости каламитов, 
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36 
Рис. 35—36. 

35 — Cladoxylon mirabile Unger, X 1/2: схема радиально расходящихся проводящих пучков в стволе; 
черное — первичная ксилема, заштрихованное — вторичная ксилема: а — основание ветви с аф-
лебиями; б — внешняя часть ствола; в — проводящие пучки афлебиев; н. карбон, Зааль-
фельд (Германия) (Scott, 1923). — 36 — Cladoxylon scopartum Krausel et Weyland: реконструкция: 
a — спорофиллы, 3/4; б — стерильный лист из верхней части побега, 3/4; в — стерильный 
лист из нижней части побега, 3/4; г — схема строения стелы стебля в поперечном разрезе, X 2,5; 

верхи ср. девона. Эльберфельд, (Германия) (Krausel u. Weyland, 1926) 

отличаясь, однако, от них отсутствием узловых 
пережимов и проявлением узких бороздок 
вдоль продольных ребер; последние соответ
ствуют наружным концам многочисленных стел 
(пучков). Внутреннее строение стволов харак
теризуется наличием мощной центральной 
ткани, в которой расположены многочисленные, 
округлые в сечении, нитевидные внутренние 
пучки, нередко разделяющиеся на два самосто
ятельных пучка; внутренние пучки мезархные, 
с двумя группами протоксилемы. Многочислен

ные радиально расположенные прямые или сла
бо изогнутые наружные пучки (стелы) удли
ненные, с двумя группами протоксилемы на 
концах; каждый протягивается строго верти
кально между двумя клиньями луба, не рас
щепляясь по пути следования вдоль ствола. 
Вторичный рост незаметен. Внутренние пучки 
местами объединяются с наружными стелами 
(табл. XXVI, фиг. 5—6). Два вида. В. девон. 
Франский ярус С. Тимана; преимущественно 
нижняя половина в. девона Германии и США. 

ПОРЯДОК ZYGOPTEPJDIALES (COENOPTERIDIALES). ЗИГОПТЕРИДИЕВЫЕ 1 

В большинстве некрупные растения с отно- форм, и по морфологии своих вегетативных и 
сительно тонким стеблем, чаще всего имевшие спороносных органов, а также по анатомиче-
облик мелких кустарников или лианоподобных скому строению стеблей еще весьма отличных 

1 Составил Г. П. Радченко 0 т настоящих папоротников. Порядок едва ли 
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представляет единую по происхождению, раз
витию и внутренним генетическим связям 
группу и, по-видимому, объединяет довольно 
разнородные формы, общность которых под
черкивается лишь своеобразием и значитель
ной примитивностью строения этих растений. 

Наиболее характерными, общими почти для 
всех растений данного порядка признаками 
являются следующие. Стебли протостелические; 
из древнейшего типа актиностелы постепенно 
развивается более поздний тип крестообразной 
или Х-образной в сечении актиностелы, а затем 
и плектостелы с сердцевиной или без нее; при 
этом протоксилема,— как эндархного, так и 
экзархного типа,— расположена чаще ближе не 
к вогнутому краю листового следа, как у на
стоящих папоротников, а к выпуклому его 
краю. Стебли прямостоячие, лазающие или 
ползучие, с мутовчато (почти крестообразно) 
или попарно отходящими в разных плоскостях 
сложными листьями, или, наконец, со слож
ными листьями, спирально расположенными на 
главном стержне; листья распростерты не в 
одной плоскости, как у настоящих папорот
ников, но представляют также систему различно 
ориентированных в пространстве элементов 
(разветвлений) последнего порядка. У многих 
форм в основании сложных листьев или на са
мом стебле при их основании, а иногда и в ос
новании перьев более высокого порядка распо
ложены афлебии, отличающиеся, впрочем, от 
тех афлебий, какие обычно наблюдаются у 
птеридоспермов, относительно незначительным 
развитием листовой пластинки. Спороносные 
образования сложные: либо (у более древних 
форм) в виде конечных (верхушечных) более или 
менее компактных колосков, либо (у более поз
дних форм) в виде собранных в синангии на 
стержнях последнего порядка двурядных об
разований. Спорангии многослойные («эвспоран-
гиатные»), с верхушечным вскрытием или ши
роким многоклеточным кольцом, изоспоровые. 

Некоторые палеоботаники (Hirmer, 1927; 
Nemejc, 1950 и др.) относят коэноптериды к 
классу настоящих папоротников, рассматривая 
их либо (как Хирмер) в качестве наиболее при
митивной группы эвспорангиатных папорот
ников, либо (как Немейц) как совершенно са
мостоятельные порядки Phyllophorales (объе
диняя семейства Asteropteridae и Zygopteridae) 
и Inversicatenales (объединяя семейства Botryop-
teridaceae и Anachoropteridaceae). Однако боль
шинство исследователей, в том числе советские 
палеоботаники, считают невозможным вклю
чать эту группу ни в один из тех подклассов, 
на которые теперь принято подразделять на
стоящие папоротники (см. ниже), и относят 
их к подклассу Primofilices. 

В порядке обычно различают теперь только 
четыре семейства: Stauropteridaceae, Zygo-
pteridaceae или Etapteridaceae, Botryopteri-
daceae и Anachoropteridaceae. Два последних 
семейства лучше известны по анатомическому 
строению, чем по признакам внешней морфо
логии, и вообще еще мало изучены. Представи
тели их встречаются редко и в СССР до сих пор 
не были обнаружены; поэтому они здесь вовсе 
не рассматриваются. Наиболее подробную ха
рактеристику растений, принадлежащих этим 
двум семействам, можно найти у Хирмера 
(Hirmer, 1927). 

СЕМЕЙСТВО STAUROPTERIDACEAE 1 HIRMER, 
1927 

Растения среднего размера, побеги которых 
имели кустисто-ветвистый облик. Главный 
стержень, вильчатый в основании, дает три 
равнозначные ветви в трех направлениях. Ветви 
главного стержня несут два ряда стержней вто
рого порядка, чередующихся по разным сто
ронам оси и попарно отходящих в разные сто
роны, но в одной плоскости, перпендикулярной 
к оси основной ветви; эти стержни второго по
рядка в свою очередь повторяют ту же систему 
ветвления в четырех различных направлениях 
в пространстве, вплоть до последних разветвле
ний. Стела в сечении имеет крестообразную фор
му. Спорангии конечные, одиночные или в не
больших группах на верхушке стерженьков 
последнего порядка, без кольца,с апикальным 
вскрытием. 

Семейство заключает только один род, су
ществовавший в раннем, среднем и в начале 
позднего карбона. 

Stauropteris В i n n е у, 1872. Тип рода — 
S. oldhamia Binney, 1872; в. карбон, Англия. 
В ископаемом состоянии известны минерализо
ванные стволы, стерильные и спороносные по
беги, спорангии, споры. Побеги кустисто-кре
стообразно разветвленные — до пяти раз. Вет
вление их, как указано в характеристике се
мейства, происходит радиально в четырех на
правлениях (поочередно: сперва в двух взаимно-
перпендикулярных направлениях с одной сто
роны несущей оси, затем следующая пара стерж
ней отходит также в двух взаимно-перпендику
лярных направлениях с другой ее стороны). 
Стержни последнего порядка расположены на 
стержне предпоследнего порядка двумя рядами, 
распростертыми не в одной плоскости, и не 
несут перышек. Функции ассимиляции, оче
видно, выполняли эти тонкие стерженьки 

1 Составил Г. П. Радченко. 
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Рис. 37—39. 
Ы—Stauropteris oldhamia Binney: схематический разрез поперек главного стержня побега, показывающий харак
тер его ветвления; маленькими кружками обозначены спорангии на верхушке конечных разветвлений; вестфал, 
3 . Европа (Hirmer, 1927). 38 — S t a u r o p t e r i s oldhamia Binney: 38a—реконструкция побега, 1/2; вестфал, 3. Ев
ропа (Hirmer, 1927); 386—разрез через спорангий, X 16; вестфал, Англия (Scott, 1905). 39 — Metaclepsydro-

p s l s duplex (Williamson) Bertrand: схематический разрез поперек главного стержня побега, показывающий 
характер ветвления перьев 1-го, 2-го и 3-го порядков; н. карбон, Шотландия (Hirmer, 1927) 

последнего порядка. При основании пар стерж
ней всех порядков,кроме последнего,расположе
ны примитивные афлебии,округлые в очертании, 
образованные простыми ланцетными, радиально 
расходящимися приостренными пластинками. 
Неразвившиеся перья улиткообразно свернуты. 
Ксилема образована четырьмя крестообразно 
расположенными частями; протоксилема в виде 
небольших групп вблизи окончаний участков 
ксилемы. Спорангии одиночные, на верхушке 
стерженьков последнего порядка грушевидной 
формы, содержат одиночные, одинаковые, до 
ПО |л длиной, тетраэдрически-эллипсоидальные 

споры с трехлучевой щелью и почти гладкой 
экзиной (рис. 37, 38). Два вида. Н. и в. карбон 
Англии и Шотландии. 

СЕМЕЙСТВО ZYG0PTER1DACEAE (ETAPTERIDACEAE)1 

HIRMER, 1927 

Представители этого семейства характери
зуются тем, что у них стержни первого порядка 
непосредственно по выходе из главного стержня 
вильчато разветвляются в плоскости, перпен-

1 Составил Г. П. Радченко при участии Е. О. Новик, 
описавшей роды Corynepteris и Alloiopteris. 
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дикулярной к оси главного стержня; получив
шиеся ветви многократно, но чаще всего лишь 
дважды разветвляются, причем стержни второго 
(как и более высоких порядков) расположены 
не в одной плоскости, но правильными рядами 
в двух плоскостях, обычно несколько наклонен
ных навстречу друг другу. Перышки примитив
ные, со слабо развитой пластинкой, глубоко рас
сеченные на доли, часто узкие. Стволы и стебли 
характеризуются протостелическим внутрен
ним строением, лишь у некоторых родов с приз
наками вторичного роста. Сосудистые пучки 
в стеблях (листовые следы) имеют в поперечном 
сечении характерные очертания, напоминаю
щие контур букв X или Н. Несколько ро
дов. 

Представители семейства существовали с 
конца девона до конца ранней перми. 

Metaclepsydropsis B e r t r a n d , 1909. Тип 
рода — Arpexylon duplex Williamson, 1874; н. 
карбон, Шотландия. В ископаемом состоянии 
известны стволы и черешки (стержни) листьев 
с сохранившимся внутренним строением. Не
большие растения, обладавшие нетолстым (до 
8 мм) корневищем; воздушные побеги, сложно 
разветвленные, отстоят на значительном рас
стоянии (до 11 см) друг от друга. Главный 
стержень несет в чередующемся порядке то на 
одной, то на другой своей стороне стержни 
первого порядка, отходящие от него и сразу же 
при основании вильчато разветвляющиеся под 
широким углом. Стержни второго порядка про
стые, отходят от несущего их стержня пооче
редно то в одну, то в другую сторону, будучи 
повернуты несколько назад, к оси побега; они 
расположены в два ряда, плоскости которых 
образуют одна с другой очень широкий угол. 
Стержни третьего порядка точно таким же 
образом располагаются на стержнях второго 
порядка. Листовые образования (в виде перы
шек) неизвестны. В корневище стела цилиндри
ческая, образованная двумя зонами первичной 
ксилемы: центральной, состоящей из одинаково 
удлиненных, тонких, прямых трахеид с сетча
тым или лестничным утолщением стенок, и 
наружной—из более крупных, но коротких сет
чатых трахеид. Листовой след (проводящий 
пучок) сразу после его выхода из стелы имеет 
в сечении эллиптическое очертание и две не
большие группы протоксилемы, располагаю
щиеся у концов эллипса. Выше, в самом главном 
стержне, проводящий пучок принимает в сече
нии характерные для данного рода очертания 
«песочных часов» или буквы X, и от него здесь 
отделяются пучки в каждый стержень более 
высокого порядка, имеющие в сечении форму, 
напоминающую греч. омегу ((о). Такого же 

типа пучки с группами протоксилемы на внут
ренней их стороне прослеживаются и в стерж
нях более высокого порядка (рис. 39). Два вида. 
Н. карбон Шотландии и Тюрингии. 

Diplolabis R e n a u l t , 1896. Тип рода — 
D. roemeri Solms-Laubach, 1892; н. карбон, 
Силезия. В ископаемом состоянии известны 
только стволы и черешки (стержни) сложных 
листьев с сохраненным внутренним строением. 
Растения небольшие, лазающие. . Ствол длин
ный, обычно вильчато разветвленный. Главные 
стержни отходят от ствола через значительные 
промежутки один от другого, поочередно с од
ной и другой его стороны, сразу по выходе виль
чато расходятся в плоскости, наклоненной к 
оси главного стержня. Стержни второго порядка 
чередующиеся, расположены как у Metaclepsy
dropsis, но наклонены не назад, а вперед, Пе"-
рышки неизвестны. При основании стержней 
первого порядка по обе их стороны два афлебия. 
В стволах стела цилиндрическая, состоящая 
из двух зон, как у Metaclepsydropsis, с тем, 
однако, отличием, что трахеиды внутренней 
зоны короткие, только с сетчатым утолщением 
их стенок. Листовой след (сосудистый пучок 
в стержнях) при выходе из стелы имеет в сече
нии эллиптический контур, а выше, в самих 
стержнях, постепенно приобретает очертания 
буквы X, часто с загнутыми внутрь окончаниями 
лучей ксилемы. Протоксилема в виде неболь
ших групп вблизи вогнутого края лучей, око
ло их окончания (рис. 40). Один вид. Н. кар
бон Польши (Силезия), Франции и Шотлан
дии. 

Corynepteris В a i 1 у, 1860 (Zygopteris Cord а, 
1845). Тип рода — Corynepteris stellata Baily, 
'I860; вестфал, Ирландия. В ископаемом со
стоянии известны стерильные и спороносные 
побеги, спорангий. Побеги крупные, трижды-
перистые. Главный прямой стержень несет 
попарно отходящие от него в поперечном на
правлении то в одну, то в другую сторону пери
стые листья. Последние в очертании линейно-
ланцетные, несут расположенные в одной пло
скости линейные перья последнего порядка, 
повсюду почти одинаковой ширины. Перышки 
чередующиеся, низбегающие, более или менее 
сросшиеся, с мелкими, широкими городками по 
краю. Спороносные перышки сходны со сте
рильными, либо пластинка перышек более или 
менее заметно редуцирована. Средняя жилка 
отчетливая, разветвляется на дихотомирующие 
боковые жилки по числу городков. Спорангии 
крупные, сидячие, плотно сращены в синангии, 
напоминают своей формой дольки апельсина, 
снабжены цельным кольцом, образованным не
сколькими видами клеток и проходящим через 
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Рис. 40—44. 
40 — Diplolabis roemeri Solms-Laubach, поперечный разрез через стебель в месте отхождения стержней 1-го порядка; 
X 10: а— протоксилема; н. карбон, Шотландия (Bertrand, 1913). 41 —• Corynepteris coralloides (Gutbier) Potonie, учас
ток стерильного пера; X 3: ср. карбон (свита С^), Донбасс (Новик, 1952). 42 — Corynepteris coralloides (Gutbier) Po
tonie: вверху — участок спороносного пера с синангиями, X 2,5: 42 а — вид сверху, 42 б — вид сбоку; 42в — от

дельный синангии, X 25; ср. часть в. карбона, Бельгия (Renault, 1910). 43 — Alloiopteris radstockiensis Kidston: отдель
ные перышки; верхи вестфала, Англия (Hirmer, 1927). 44 — A l l o i o p t e r i s quercijolia (Goeppert) Potonie, участок стериль

ного пера X 1,3; н. карбон (свита С*), Донбасс (Новик, 1952) 

верхушки и по сторонам спорангия. Сорусы 
сферические, состоят из пяти-шести продолго
ватых спорангиев, расположенных вокруг од
ной оси и соприкасающихся друг с другом края
ми своих колец (рис. 41, 42; табл. XXVII, 
фиг. 9). До пяти видов. Верхи намюра — ср. 
карбон. Ср. карбон (свиты С|, Q\) Донбас
са; ср. карбон Англии, Франции, Бельгии, 

Польши (Силезия), М. Азии (Эрегли), Кана
ды, США, верхи намюра и ср. карбон Гер
мании. 

Многие палеоботаники считают, что Cory
nepteris представляют собой остатки споро
носных участков побегов Alloiopteris (т. е. что 
оба типа остатков принадлежат одному расте
нию). 
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46 

Рис. 45—46. 
45 — Chacassopteris concinna Radczenko: 45a — схематическая зарисовка части побега, иллюстрирующая располо
жение афлебиев и вегетативных листьев; 456 - синангий на верхушке конечного пера, X 6; намюр. Минусинская 
котловина (колл. Г. П. Радченко). 46 - Protocephalopteris praecox (Hoeg) Ananiev: реконструкция части растения, 

4/5 (по А. Р. Ананьеву) 

Alloiopteris Potonie, 1899. Тип рода 
Hymenophyllites quercifolius Goeppert, 1836; 
н. карбон, Германия. В ископаемом состоянии 
известны стерильные листья. Главный стер
жень прямой. Перья первого порядка отходят 
попарно от ствола в плоскости, перпендикуляр
ной к нему. Они чередующиеся, линейно-лан
цетные. Перья последнего порядка узкие, пов
сюду почти одинаковой ширины, обычно сво
бодные. Перышки многочисленные, маленькие, 
чередующиеся, более или менее сросшиеся, с 
параллельными краями, с зубчатым верхушеч
ным краем. Конечное перышко несколько асим
метрично. Средняя жилка ясная, доходит до 
конца перышка; боковые жилки отходят от 
средней под острым углом, дихотомируют' и 
заканчиваются в зубчиках (рис. 43, 44). До 
семи-восьми видов. Карбон. Н. карбон (свита 
С?) Донбасса; карбон Англии, намюр М. Азии 
(Эрегли), Франции, Германии, Польши (Верхн. 
Силезия), Чехословакии (Моравия), н. и ср. 
карбон Нижн. Силезии, ср. и в. карбон США. 

Р о д ы , связываемые с семейством 
Zygopteridaceae 

Chacassopteris R a d c z e n k o , 1960. Тип 
рода — С. concinna Radczenko, 1960; н. намюр, 
Кузбасс и Минусинская котловина. В ископае
мом состоянии известны участки стерильных и 
спороносных побегов, спорангии. Растения 
некрупные. Главный (?) стержень относительно 

толстый, деревянистый, несет два ряда череду
ющихся, сравнительно тонких стержней вто
рого порядка, расположенных в двух наклонен
ных навстречу друг другу плоскостях и отхо
дящих под острым углом от главного стержня. 
Каждый из них окружен плоским, круглым в 
очертании, звездообразным афлебием, образо
ванным многочисленными радиально расходя
щимися узколинейными, до трех раз повторно 
вильчато разветвленными пластинками с не
отчетливой жилкой в каждой из них. Стержни 
третьего порядка очень тонкие, чередующиеся 
и также расположенные в двух наклонных пло
скостях, отходят от несущего их стержня почти 
под прямым углом и тоже окружены при осно
вании звездчатыми афлебиями. Они несут на 
своей верхней стороне собранные в виде неболь
ших, почти плоских розеток, очень похожих 
на афлебии пучки почти нитевидных, вильчато 
разветвленных листовых образований без ви
димой жилки, которые поочередно сдвинуты 
ток одному, то к другому краю стержня. Споро
носные образования располагаются по одному 
на верхушках перьев третьего (последнего) 
порядка в верхней части пера второго порядка. 
Спороносные перья несут чередующиеся оди
ночные, один раз дихотомирующие нитевидные 
листовые образования. Спороносные образова
ния в виде небольших продолговатых шишко-
подобных синангиев, образованных несколь
кими ярусами плотно соприкасающихся друг 
с другом продолговатых спорангиев, собранных 
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вокруг общей оси и, по-видимому, имеющих 
полное кольцо (рис. 45; табл. XXVI, фиг. 3,4; 
табл.XXVII,фиг. 5—8). Споры эллипсоидальные, 
диаметром 0,09—0,11 мм, с очень тонкой экзиной, 
обычно смятой в складки; поверхность экзины 
мелкозернистая. Щель разверзания трехлучевая 
с гладкими краями; длина лучей до 2/з радиуса 
тела. Один вид. Только в СССР. Н. намюр Куз
басса (низы острогской свиты), Минусинской 
котловины (низы сохкельской подсвиты), ок
рестностей Томска. 

Protocephalopteris А п a n i е v, 1960. Тип 
рода — Cephalopteris (?) praecox Hoeg, 1942; 
живет, Шпицберген. В ископаемом состоянии 
известны стерильные и фертильные участки 
растения. Стержни первого порядка заметно 
толще стержней второго порядка. Последние 
длинные, прямые, отходят от стержня первого 
порядка в чередующемся порядке и под острым 

углом. Они несут парные короткие веточки 
последнего порядка, располагающиеся пооче
редно то на одной, то на другой их стороне. 
Спороносные участки в виде обильно и через 
короткие интервалы дихотомически разветвлен
ных коротких ветвей, расположенных в катад-
ромном (нижнем или наружном) углу стержней 
второго порядка, в их базальной части. По-
видимому, фертильные ветви частично сраста
ются своими основаниями и перекрывают глав
ный стержень. Конечные веточки их загнуты 
назад и заканчиваются небольшими гроздьями 
свисающих или почти свисающих округло-
продолговатых спорангиев. Кроме того, такие 
же одиночные спорангии располагаются иногда 
на верхушках коротких конечных веточек 
третьего порядка в базальной части стержней 
второго порядка (рис. 46). Один вид. Живет 
Кузбасса, Минусинской котловины, Горного 
Алтая, Тувы, Шпицбергена. 

ПОРЯДОК ARCHAEOPTERIDALES. АРХЕОПТЕРИДИЕВЫЕ 

Большей частью довольно крупные растения, 
имевшие облик небольших кустарников или 
чаще небольших деревьев, со сложно рассечен
ными перистыми листьями, напоминающие на
стоящие папоротники. Однако строение споро
носных органов у этих растений является весьма 
своеобразным и еще очень далеким от всех из
вестных типов спороношения папоротников. 
Спороносные образования — в виде совершенно 
видоизмененных участков перистых листьев: 
у одних представителей данного порядка в виде 
верхушечных, у других, напротив, в виде при-
основных перьев. Спорангии одиночные, уд
линенные, лишены кольца, в подавляющем боль
шинстве содержат одинаковые споры (изоспо-
рия), расположены рядами на боковых стер
женьках или пучками на коротких верхушеч
ных стерженьках. 

Представители этого порядка существовали 
на протяжении всего позднего девона, раннего 
и среднего карбона. 

Archaeopteris D a w s o n , 1871. Тип рода— 
Cyclopteris hibernica Forbes, 1853; в. девон, 
Ирландия. В ископаемом состоянии известны 
стерильные и спороносные побеги, спорангии, 
мегаспоры и микроспоры. Главные стержни не
сут крупные дважды-перистые листья, которые 
могут достигать длины 1 м и более и состоят из 
прямого крепкого стержня и двух рядов суп
ротивных или попарно сближенных, распро
стертых в одной плоскости длинных перьев, 
несущих хорошо развитые перышки. Последние 

1 Составил Г. П. Радченко при участии А. Р. 
Ананьева, описавшего p. Archaeopteris. 

с веерным жилкованием, сфеноптероидные, в 
очертании обратнояйцевидные или клиновид
ные, крупные, длиной 1—5 см, цельные или в 
различной степени рассеченные, иногда весьма 
глубоко, иногда бахромчатые, прикрепляются 
к стержню суженным, часто низбегающим осно
ванием. Приосновная часть стержня, иногда 
на значительном протяжении его длины оста
ется необлиственной и имеет вид черешка. Спо
рангии сидят на тонких боковых стерженьках 
специализированных спорофиллов, по размерам 
аналогичных стерильным перьям, обычно рас
положенных в нижних частях листьев. Спо
рангии одиночные, мелкие, овальные или ли
нейные, без кольца. У одного вида (Archaeopteris 
latifolia Arnold) установлена гетероспория: ми
кроспорангии, длиной 2 мм, содержат до 100 
микроспор диаметром 30 и с трехлучевой щелью 
разверзания. Мегаспорангии, также длиной 
2 мм, но более толстые, содержат 8—16 мега
спор диаметром 300 и-. Экзина у обоих типов 
спор гладкая,толстая, сильнокутинизированная 
(рис. 47; табл. XXVII, фиг. 1—4). До 10 видов. 
В. девон (включая этрень) Минусинской котло
вины, Тувы, в. девон Рыбинской впадины, 
Кузбасса, Казахстана, Урала, 3 . Приуралья, 
Русской платформы, Донбасса; в. девон и этрень 
о-ва Медвежьего, в. девон Польши, Германии, 
Бельгии, Франции, Англии, Ирландии, Нор
вегии, США, Канады. 

Rhacopteris S c h i m p e r , 1869. Тип рода— 
Asplenites elegans Ettingshausen, 1852; н. кар
бон, Н. Силезия (Польша). В ископаемом со
стоянии известны стерильные и плодущие 
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Рис. 47—50. 
47 - Archaeopteris latifolia Arnold: 47A - спороносное перышко, a n a ' - микроспорангии, Ь-макроспорангии, X 6; 
47Б-схема, показывающая относительные размеры мегаспор (d) и микроспор (с); в. девон, Пенсильвания, США (Arnold, 
1947) 48 - Rhacopteris lindseaeformis (Bunbury) Kidston, верхушка спороносного листа, 1/2; н. карбон, Силезия, 
(Польша) (Stur, 1875). 49 - Rhacopteris karagandensis Borsuk: участок стерильного листа; верхи намюра (карагандин
ская свита, пласт К,), Караганда (колл. М. И. Борсук). 50 - Saropteris rosslca Tschlrkova: участок спороносного пера; 

н. визе, восточный склон Урала, Брединское месторождение угля (Чиркова, 1937) 

листья, спорангии. Листья узкие, длинные, су
жающиеся по направлению к основанию, про-
стоперистые, заканчивающиеся на верхушке 
острым кончиком; стержень листа прямой или 
слабо дугообразно изогнутый, при основании 
не облиствен, постепенно утолщается к месту 
своего прикрепления и всем своим обликом на
поминает черешок. Перышки чередующиеся 
или попарно сближенные, перекрывающие один 
другого или соприкасающиеся краями, иногда 
более или менее отдаленные, клиновидные, 
ромбоидальные, продолговатые или асиммет
ричные, ланцетные, цельные, надрезанные на 
верхушке или рассеченные на узкие линейные 
сегменты, сидящие под прямым углом или слегка 
наклоненные к стержню. Жилкование веерного 
типа. В перышко вступают одна или несколько 
одинаковых жилок, которые повторно дихото
мируют и ответвляют боковые жилки по числу 

сегментов. Спороносные образования в верху
шечной необлиственной, вильчато-разделенной 
части листа расположены гроздьями. Споранги 
конечные, яйцевидные, без колец (рис. 48, 49). 
До 17 видов. Н. и ср. карбон. Ср. карбон (свита 
Сг) Донбасса, верхи намюра — ср. карбон 
(середина карагандинской свиты) Караганды, 
н. и ср. карбон Польши (Силезия), Чехослова
кии (Моравия), Германии, Франции, Англии, 
США, Китая (Кайпин), Индии (Спити), С. Аф
рики, Австралии. 

Многие палеоботаники подразделяют род 
Rhacopteris на две группы или два подрода, 
предложенные Оберсте-Бринком (Oberste- Brink, 
1914): Anisopteris Oberste-Brink с более или 
менее асимметричными перьями (преимуще
ственно нижнекаменноугольные формы) и Еиг-
hacopteris Oberste-Brink — с симметричными 
перьями (верхнекаменноугольные формы). 
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Saropteris T s c h i r k o v a , 1937. Тип рода— 
5 . rossica Tschirkova, 1937; н. визе, восточный 
склон Урала. В ископаемом состоянии известны 
стерильные и спороносные листья. Они по край
ней мере дважды-перистые, стойкими, прямыми 
или слегка волнистыми стержнями. Перышки 
сфеноптеридные, косо посаженные, рассечен
ные на узкие, линейные, приостренные доли. 
Жилкование перистое; жилки тонкие, боковые 
проходят в каждую долю. У спороносных ли
стьев верхняя часть несет стерильные, а средняя 
часть — сильно видоизмененные спороносные 

перья последнего порядка. На них листовая 
пластинка перышек заменена несколькими 
группами спорангиев — по числу долей перыш
ка, которые образуют короткие пучки из трех — 
пяти спорангиев на коротких черешках, распо
ложенные на тонкой оси, соответствующей 
средней жилке перышка. Спорангии более или 
менее крупные, удлиненно-яйцевидные, без 
следов кольца (рис. 50). Один вид. Н. визе 
восточного склона Ю. Урала (Полтаво-Бре-
динское угольное м-ние). 

П О Д К Л А С С O P H I O G L O S S I D A E . У Ж О В Н И К О В Ы Е 

К подклассу относится один порядок с сем. Ophioglossaceae. 

ПОРЯДОК OPHIOGLOSSALES. УЖОВНИКОВЫЕ 

СЕМЕЙСТВО OPHIOGLOSSACEAE i PRESL, 1836 

Резко изолированная группа, представлен
ная единственным семейством. Папоротники 
многолетние, мелких, реже средних размеров, 
с короткими прямостоячими или косыми под
земными корневищами. Наблюдается способ
ность к вторичному утолщению стебля, резко 
отличающая эту группу от других папоротни
ков. Листья разнообразной формы — от цель
ных и пальчато рассеченных до сложнопери-
стых с более или менее длинными черешками, 
снабженные при основании влагалищами. Сте
рильные и спороносные листья резко различны 
по своему облику, пластинка последних почти 
совершенно редуцирована. Строение споронос
ных листьев изменяется от метельчатого до 
колосковидного. В связи с переходом к мико
ризному образу жизни у некоторых ужовнико-
вых происходит редукция стерильных листьев. 
Ветвление листьев на стерильную и споронос
ную части происходит дихотомически, что 
сближает их с прапапоротниками. Жилкование 
перышек у стерильных листьев дихотомическое, 
дихотомически-перистое, реже сетчатое. Спо
рангии расположены на концах и по обеим сто
ронам жилок спороносного листа (Botrychium, 
рис. 51) или же погружены в ткань редуциро
ванного линейного листа и размещены двумя 
рядами по обе стороны от его средней жилки, 
образуя продолговатые синангии (Ophioglossum, 
рис. 52). К основанию спорангиев проходят 
проводящие пучки, что также является очень 
древним признаком, связывающим ужовнико-

1 Составили В. А. Вахрамеев (характеристика се
мейства), Э. Н. Кара-Мурза (описание спор Botrychium 
и Ophioglossum). 

вые с псилофитами и некоторыми прапапорот
никами. Подобно мараттиевым, у спорангиев 
ужовниковых толстые многослойные клетки, 
возникающие из нескольких материнских кле
ток (эвспорангиатный тип развития). У спо
рангиев рода Botrychium толстая ножка, спо
рангии рода Н elminthostachys — сидячие, а 
спорангии Ophioglossum — сросшиеся с краем 
листа. Споры диаметром 15—65^ с трехлучевой 
щелью, округлые или округло-треугольные. 
Экзина плотная, ямчатая, бугорчатая или сет-
чато-бугорчатая. 

В ископаемом состоянии хорошо обнаружи
ваются только споры ужовниковых, известные 
с перми (?), достоверно с триаса. Остатки веге
тативных частей ужовниковых (Ophioglossum) 
известны только из эоцена Италии. 

Готан и Вейланд (Gothan u. Weyland, 1954) 
связывают с ужовниковыми формальный род 
Chiropteris Kurr, описанный из кейпера Гер
мании и представленный отпечатками пальчато-
рассеченных листьев с сетчатым жилкованием, 
сходных с листьями современного Ophioglossum 
palmatum Linne. Особенности строения ужов
никовых, несомненно, указывают на древность 
этой группы. «Отсутствие» их вегетативных 
остатков среди дотретичных образований, ви
димо, связано с тем, что мы пока не умеем отли
чать в отпечатках листья этих растений, не 
обладающих какими-либо чертами, присущими 
только этой группе, от листьев других папорот
ников и описываем их под другими родовыми 
названиями. Кроме того, редкость ужовнико
вых в составе современной растительности 
могла иметь место и в прошлые периоды, и в 
этом свете отсутствие отпечатков их листьев 
становится закономерным. Споры произво
дятся растениями в огромном количестве, 

560 

http://jurassic.ru/



Рис. 51—54. 
51 — современный Botrychium matricariae: 51а — общий вид, 1/2; 516 — колосок со спорангиями, X 4; 51в — спо
ры, X 700; 51г — перо, X 1; 51д — разрез через стебель, X 12 (Мадальский, 1954). 52 — синангий у совре
менного Ophioglossum, X 3 (Мадальский, 1954). 53 — Botrychium. sp.: спора, X 400; сеноман, Тургайская впадина 
(колл. Е. П. Бойцовой). 54 — Ophioglossum sp., спора, X 400; апт-альб, низовья р. Лены (колл. Э. Н. Кара-Мурзы). 

и поэтому они чаще встречаются в ископае
мом состоянии. Ныне известно три рода, два 
из них (Ophioglossum и Botrychium) обитают 
по всему земному шару, третий (Helmintho-
stachys) известен только в тропиках. 

Botrychium S w a r t z , 1801. Тип рода — В. 
lunaria (Linne) Swartz, 1801; современный. В 
ископаемом состоянии известны споры с трех
лучевой щелью, диаметром 23—50 \i, большей 
частью округло-треугольные, при складывании 
экзины бобовидные или трехлопастные. Экзина 
толстая, крупно- и неравномернобугорчатая, 
ямчатая, реже грубосетчатая. Бугорки и ямки 
различных размеров и очертаний. Контуры бу
горков большей частью ровные. Контур тела 
спор обычно зубчатый или волнистый (рис. 53). 
Много видов. С в. перми (?), достоверно с триаса. 
В. пермь бассейна С. Двины и Пермского При
камья (?), в. триас 3 . Казахстана, юра Ср. 
Азии, в. юра Ср. Поволжья. Современное рас
пространение — мелкие нежные папоротники 

лугов и лесов умеренного и тропического поя
сов. 

Ophioglossum Linne, 1753. Тип рода — Oph. 
vulgatum Linne, 1753; современный. В ископа
емом состоянии известны споры с трехлучевой 
щелью, диаметром 25—60 [х, округлые, округло-
треугольные, при складывании экзины трехло
пастные. Экзина толстая, сетчато-бугорчатая, 
неправильно-ямчатая. Ячейки сетки различны 
по размерам и форме, часто круглые. Бугорки 
расположены в, узлах сетки. Край тела иногда 
очерчивается двойной линией; контур его круп
нозубчатый, городчатый или мелковолнистый 
(рис. 54). Много видов. С перми (?), достоверно 
с триаса. В. пермь (?) С. Сибири, в. триас и ср. 
юра Ср. Азии, ср. юра Украины, юра Ср. По
волжья, Ср. Урала и Узбекистана, в. юра Бело
руссии, Сибири, н. мел Украины, 3 . Сибири, 
С. Сибири, н. и в. мел бассейна рек Вилюя и 
Лены. Современное распространение — мелкие 
папоротники, иногда эпифиты в лесах и на лу
гах умеренного и тропического поясов. 
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П О Д К Л А С С N O E G G E R A T H I I D A E . Н Е Г Г Е Р А Т И Е В Ы Е 

ПОРЯДОК NOEGGERATHIALES 1 . НЕГГЕРАТИЕВЫЕ 

В этот своеобразный и. изолированный под
класс, заключающий единственный порядок, 
входят исключительно ископаемые растения, 
до сих пор встреченные только за пределами 
СССР. Отличительные особенности порядка — 

Рис. 55—56. 
55 — Noeggerathia foliosa Sternberg: стерильный лист; ср. кар
бон (вестфал), Чехословакия (Stur, 1878). 56 — Noeggerathia 

bohemicus Feistmantel: стробил с чешуями, несущими макро-
и микроспорангии; на рисунке показаны микроспорангии; ср. 

карбон (вестфал), Чехословакия (Halle, 1954) 

многослойность стенок спорангиев и разно-
споровость; стерильные и спороносные листья 
резко различны. Наиболее характерный пред
ставитель — p. Noeggerathia. У Noeggerathia 
простоперистые листья с округленно-ланцет
ными перышками, косо прикрепленные к пло
скому стержню, с относительно широкими осно
ваниями (рис. 55). Передний край мелко зазуб
рен. В каждое перышко входит несколько про
водящих пучков. Жилкование веерно-дихото-
мическое. Спорофилл резко отличный. Спо
роносные перышки, расположенные в четыре 
ряда поперек стержня листа, несут на своей 
«верхней» стороне спорангии, размещенные 
концентрическими кругами. Мегаспоры нахо
дятся на перышках нижней части спорофилла, 
микроспоры — на верхней его части (рис. 56). 
У спорангий многослойная стенка; освобожде
ние спор происходит в результате сгнивания 
стенки, так как особых приспособлений для ее 
вскрытия нет. 

По поводу систематического положения Noeg
gerathia были высказаны различные взгляды 
вплоть до отнесения их к птеридоспермам. 
Открытие макро- и микроспорангиев с несом
ненностью показало принадлежность Noeg
gerathia к споровым растениям. Однако поло
жение спорангиев на «верхней» стороне споро
носных перышек, казалось, не позволяло отно
сить их к папоротникам. Хирмер считает, 
однако, что «верхняя» сторона спороносных 
перышек генетически является нижней. На 
возможность такого поворота указывает косое 
прикрепление перышек стерильного листа к 
стержню, при котором верхняя часть перышек 
обращена в сторону основного листа. Если 
косое прикрепление сменится поперечным, то 
нижняя сторона перышка окажется обращен
ной вверх. 

Помимо p. Noeggerathia, к этому же порядку 
относят роды Discinites Feistmantel и Saarodi-
scites Hirmer. У первого из них дважды-пери
стый, а у второго неравномерно рассеченный 
простоперистый лист. Спорофиллы у них устро
ены несколько сложнее. Спороносные перышки 
(чешуи) расположены поперек и вокруг стерж
ня, срастаясь друг с другом и образуя стробило-
подобный орган. Микро- и мегаспоры находятся 
вместе. Отнесение к данному порядку рода 
Tingia, иногда выделяемого в самостоятельное 
семейство, вряд ли достаточно обосновано, так 

1 Составил В. А. Вахрамеев. 
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как строение спороносных органов этого расте
ния еще очень мало известно, а по характеру 
стерильных листьев он более напоминает се-
лагинеллы. Готан и Вейланд (Gothan u. Wey
land, 1954) полагают, что Tingia представляет 
группу плауновых. Следует отметить, что Галле 
(Halle, 1954) считает преждевременным при 
современном состоянии наших знаний включать 
неггератиевые непосредственно в папоротники 

и предлагает их рассматривать как изолирован
ную группу Pteridophyta incertae sedis. 

Известны в в. палеозое 3 . Европы. Относи
тельно широким распространением пользуется 
только p. Noeggerathia, находимый в отложе
ниях ср. карбона (вестфал В и С); более часто 
он встречается в Чехии и В. Силезии, а также 
в Саарбрюкене. Остальные роды имеют очень 
локальное распространение. 

П О Д К Л А С С MARATTIIDAE. М А Р А Т Т И Е В Ы Е 

Спорангии со стенками, сложенными несколькими слоями клеток. 

ПОРЯДОК MARATTIALES. МАРАТТИЕВЫЕ 

СЕМЕЙСТВО MARATTIACEAE KAULFUSS 1 , 1824 

Единственное семейство подкласса Marattii-
dae. Многолетние папоротники, представленные 
преимущественно крупными растениями с ко
роткими клубневидными неразветвленными 
стеблями; встречаются и ' более мелкие формы 
с ползучим разветвленным корневищем (многие 
Danaea, Christensenia). Молодой стебель пред
ставляет протостелу, по мере роста заменя
ющуюся амфифлойной сифоностелой; крупные 
стебли имеют диктиостелу очень сложного строе
ния. Листья крупные, преимущественно пери
стые или сложноперистые, реже пальчатые 
(Christensenia) или цельные (некоторые виды 
Danaea), с толстыми прилистниками (афле-
биями), остающимися на стебле после опадения 
листьев. У некоторых современных видов ли
стья достигают 4—6 м длины. Жилкование от-
крытоперистое, у p. Christensenia — сетчатое. 
Спороносные листья не отличаются от стериль
ных, и только у Danaea спороносные перышки 
несколько сужены. Спорангии с многослойной 
стенкой расположены на нижней поверхности 
листьев, вдоль средней жилки перышек. У боль
шинства мараттиевых они срастаются между 
собой боковыми стенками, образуя синангии, 
а у более примитивных форм (Angiopteris, 
Asterotheca) остаются свободными и рас
полагаются в сорусах. Индузий отсутствует. 
Сросшиеся спорангии лишены кольца; прими
тивными кольцами обладают спорангии подсем. 
Angiopteridae, собранные в сорусы, которые 
открываются при помощи верхушечной поры. 
Споры диаметром 15—35 ц, с трехлучевой 
щелью, бобовидные, овальные и круглые. Эк-

1 Составили: В. А. Вахрамеев и Е. О. Новик (харак
теристика семейства), Н. Д . Василевская (описание р. 
Marattiopsis), В. П. Владимирович (роды Bernoullia, 
Danaeopsis), Э. Н. Кара-Мурза (описание спор), Е. О. Но
вик (роды Acitheca, Asterotheca, Ptychocarpus, Eupe-
copteris, Psaronnis, Caulopteris). 

зина тонкая, мелкошиповатая, реже гладкая., 
иногда смятая в кольцевую складку, парал
лельную контуру тела. 

Большим разнообразием мараттиевые поль
зовались уже в каменноугольное и нижнеперм
ское время; спороносные листья, находимые 
в отложениях этого возраста, описаны как 
Acitheca, Asterotheca, Ptychocarpus, Danaeites, 
окаменелые стволы — как Psaronius, отпечатки 
стволов — как Caulopteris, прилистники — как 
Aphlebia, стерильные листья — как Pecopteris; 
однако не все листья, описанные под последним 
родовым названием, являются папоротниками, 
некоторые из них принадлежат птеридоспер-
мам (Pecopteris pluckeneti Schlotheim). 

Корсэн (Corsin, 1948, 1955) для папоротников 
с листвой типа Pecopteris предлагает новую 
классификацию, основанную на строении дре
весного ствола (Psaronius), а также отпечатков 
ствола. Он выделяет новый порядок —Psaro-
niales с тремя семействами: Caulopteridaceae, 
Megaphytinaceae и Hagiophytinaceae. Сем. Cau
lopteridaceae должно охватывать стволы папо
ротников со спирально расположенными листо
выми рубцами, с простым, неветвящимся глав
ным рахисом и со спороношением типа Astero
theca и Acitheca; сем. Megaphytinaceae — стволы 
с двухрядно расположенными листовыми руб
цами, с дихотомически ветвящимся на два пер
вичных черешка главным рахисом и со споро
ношением типа Dactylotheca и Senftenbergia; сем. 
Hagiophytinaceae — стволы с диаметрально 
расположенными, сильно удлиненными листо
выми рубцами, с простым главным рахисом. 
Тип листьев неясен, возможно, со спороноше
нием типа Ptychocarpus. Предложенная Кор-
сеном классификация, основанная на строении 
ствола древовидных папоротников, вызывает 
возражение, так как автор предлагает объеди
нить в одном порядке папоротники, принадле-
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жащие к разным семействам: Marattiaceae и 
Schizaeaceae (p. Senftenbergia). 

Для в. перми и н. мезозоя (триас — н. юра) 
характерно присутствие родов Danaeopsis и 
Marattiopsis, установленных на основании сте
рильных и спороносных листьев, близких к 
листьям современных Danaea и Marattia. Надо 
отметить, что ископаемые споры, известные в 
верхнепермских, триасовых и нижнеюрских 
отложениях СССР, обладающие строением спор 
современных Danaea и Marattla, описываются 
непосредственно под этими же родовыми наз
ваниями, хотя они, вероятно, принадлежат 
ископаемым папоротникам, листья которых 
известны под названиями Danaeopsis и Maratti
opsis. В пользу последнего заключения говорит 
близкое сходство спор, выделенных из споран
гиев Marattiopsis и изолированных^ спор, не
редко описываемых как споры Marattia. 
В нашей работе они описываются как споры 
Marattiopsis. Споры, выделенные из спорангиев 
Danaeopsis, несколько отличаются от спор 
Danaea, однако это отличие может иметь част
ное значение, так как до сего времени только 
у двух видов Danaeopsis удалось выделить и 
изучить споры, и мы не знаем границ изменчи
вости спор этого рода. 
. В отложениях послеюрского возраста остатки 
мараттиевых почти не известны. Из третичных 
отложений Вьетнама (Тонкий) известен отпе
чаток, напоминающий Angiopteris, описанный 
Зейлером. Ныне мараттиевые представлены 
шестью родами, произрастающими в тропиках, 
преимущественно в ю.-в. Азии. Характерно, что 
мараттиевые и в прошлые эпохи произрастали 
в основном лишь в пределах тропического пояса 
(Вестфальская область Карбона; Индо-Европей-
ской юры). 

Angiopteris H o f f m a n n , 1796. Тип рода— 
A. evectum (Forster) Hoffmann, 1796; современ
ный. В ископаемом состоянии известны только 
споры. Споры диаметром 18—30 \i, с трехлуче
вой щелью, большей частью округлые. Экзина 
тонкая, обычно мелкошиповатая, с узкой склад
кой, расположенной параллельно контуру тела, 
и наиболее заметной на дистальной стороне; ок
раска обычно светло-желтая (рис. 57). Несколько 
видов. С перми. В. пермь С. Двиныию.-з.Прити-
манья, ср. и в. триас 3 . Казахстана и С. Сиби
ри, триас — н. юра С. Урала. Современное рас
пространение — Мадагаскар, Полинезия, Япо
ния. 

Danaea S m i t h , 1793. Тип рода — D. no
dosa (Linne) Smith, 1793; современный. В иско
паемом состоянии известны споры; листья сход
ного облика описываются под родовым назва
нием Danaeopsis. Споры диаметром 20—36 и,, 
с однолучевой щелью, овальные, реже ок

руглые. Щель разверзания трудно раз
личима. Экзина с густо и равномерно распо
ложенными острыми, обычно коническими 
шипиками, значительно более крупными, 
чем у спор Marattia (рис. 58). Около 30 совре
менных видов. С перми. В. пермь бассейна 
C. Двины, ср. триас С. Сибири, в. триас 3 . 
Казахстана и С. Урала, н. мел 3 . Сибири. Со
временное распространение — тропики Аме
рики. 

Danaeopsis Н е е г, 1864. Тип рода — Tal-
niopteris marantacea Presl, 1838; в. триас (кей
пер), Германия. В ископаемом состоянии изве
стны спороносные и стерильные листья, спо
рангии и споры. Стерильные листья крупные, 
перистые или дважды-перистые; стержни листа 
и перьев прямые; конечные перышки очень 
крупные, широколентовидные с закругленными 
или слегка выемчатыми верхушками; перышки 
прикрепляются к стержню расширенными и 
низбегающими или суженными основаниями. 
Средняя жилка толстая, прямая; боковые 
жилки отходят от средней под острым углом, 
затем изгибаются вперед и доходят до краев 
перышка, дихотомически разветвляясь (у не
которых форм до трех раз); боковые жилки ме
стами анастомозируют вблизи края перышка. 
Спороносные перышки лентовидные;- средняя 
жилка толстая, прямая; нижняя поверхность * 
перышка покрыта сорусами, расположенными 
между боковыми жилками. Сорусы линейные, 
состоят из двух параллельных рядов тесно рас
положенных чередующихся спорангиев, не 
сросшихся между собой. Спорангии шаровидные 
с продолговатым углублением на верхушке 
(рис. 59; табл. XXVIII , фиг. 1,2). Споры выде
лены Э. А. Копытовой из спорангия Danaeopsis 
angustipinnata Brick (Брик, Копытова, Туру-
танова-Кетова, 1955) из в. триаса 3 . Казахстана, 
а также Галле (Halle, 1922) — из спорангиев 
D. fecunda Halle (юра Швеции). Споры диамет
ром 15—40 [х, реже 60—70 ц, с трехлучевой 
щелью, концы которой иногда раздвоены. 
Экзина толстая, мелкошиповатая или глад
кая, часто кажущаяся точечной. Шипики 
густо и ровно расположенные. Контур тела 
ровный или мелко зазубренный (рис. 60). 
Несколько видов. В. пермь — в. триас. В. 
пермь Печорского бассейна, в. пермь — н. триас 
(мадыгенская свита) Ферганы, в. триас Ферганы 
(Камыш-баши), в. триас (курашасайская и 
куралинская свиты) 3 . Казахстана, бассейна 
р. Илек, в. триас Урала (Суракай), Памира; 
триас Индии, в. триас Германии, Швеции, 
Швейцарии, Китая, Ю. Африки, Тонкина. 

Marattiopsis S c h i m p e r , 1869 (Angiopteri-
dium Schimper, 1869). Тип рода — Angio-
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pteridium muensteri (Goeppert) Schimper, 
1869; рэт, Бавария. В ископаемом состоянии 
известны листья, органы спороношения, споры. 
Листья простоперистые, перья тениоптеридные, 
удлиненно-ланцетные, удлиненно-овальные, 
лентовидные, в основании суженные или расши
ренные, закругленные, сердцевидно-несиммет
ричные, короткочерешковые или сидячие, 
цельнокрайние или зубчатые. Жилкование пе
ристое. Главная жилка толстая, вторичные 
жилки тонкие, простые или вильчато развет
вленные в основании. Синангии овально-про
долговатые или лодкообразные, расположены 
близ края пера вдоль каждой из вторичных 
жилок и в том же направлении разделены на 
две половины. Споры диаметром 25—30 ц, с одно-
лучевой щелью, овальные или сфероидальные, 
иногда уплощенные на дистальной стороне. Щель 
не всегда заметная. Экзина умеренно толстая, 
с очень мелкими, тонкими, густо расположен
ными шипиками; при небольших увеличениях 
(до Х400) кажется точечной или гладкой. Кон
тур тела неровный, тонко зазубренный. Споры, 
диаметром 15—22 [х, с короткой щелью, с тонкой 
острошиповатой и светло-желтой экзиной, рас
сматриваются обычно как принадлежащие 
p. Marattia Swartz. Споры выделены Кара-
Мурзой из спорангия Marattiopsis sp. (юра Ман
гышлака), Томасом (Thomas, 1913) — из спо
рангия Marattiopsis anagtic Thomas (ср. юра 
Йоркшира), Гаррисом (Harris, 1931)— из Ma
rattiopsis hoerensis (Schimper) Thomas (рэт 
В.Гренландии) (рис. 61, 62; XXVIII , фиг. 3). 
Несколько видов. Рэт — ср. юра. Листья: н. юра 
Кавказа, Кузбасса, Ср. Азии (В. и Ю. Фергана, 
Зеравшанский хребет), ср. юра Украины (Ка
менка), Кавказа, Эмбенского бассейна, н. мел 
р. Бурей; рэт Польши, Швеции, Франконии, 
Кореи, Китая, рэт — ср. юра Японии, н. юра 
Швеции, Гренландии, юра Калифорнии, Гер
мании, Китая, ср. юра Англии. Споры: н. и ср. 
триас С. Сибири, в. триас 3 . Казахстана, Ср. 
Азии, н. юра центральной части Сибирской 
платформы. 

Р о д ы , связываемые с семейством 
Marattiaceae 

Asterotheca P r e s l , 1845. Тип рода — Aste-
rocarpus sternbergii Goeppert, 1836; кар
бон, 3 . Европа. В ископаемом состоянии 
встречаются спороносные и стерильные ли
стья. Листья крупные, многократно-перистые; 
стержень гладкий, слабо изогнутый. Перья 
чередующиеся, ланцетной или линейно-лан
цетной формы. Перышки пекоптеридные, удли
ненные, сидячие, с параллельными краями 

и гакругленный или тупой верхушкой, свобод
ные или более или менее слившиеся друг с дру
гом. Жилкованиеотчетливое, средняя жилка 
ясная, прямая, доходит почти до верхушки 
перышек, от нее отходят простые или дихото-
мирующие до трех раз. Спороносные перышки 
сходны со стерильными или слегка редуциро
ваны. Спорангии без колец, овальные с тупо-
заостренной верхушкой. Спорангии ориенти
рованы перпендикулярно к поверхности пе
рышка; они группируются по четыре-пять на 
коротком столбике (рецептакулуме) и образуют 
синангии, имеющие форму четырех-пятилуче-
вой звезды. Основания спорангиев сращены 
между собой, остальные две трети свободны. 
Синангии прикреплены к вторичным жилкам 
у основания, в средней части, реже — у их 
окончания вблизи края перышка. При основа
нии листьев наблюдаются афлебии — крупные, 
перистораздельные или перистые, с параллель
ными, слабо заметными жилками (рис. 63, 64; 
табл. XXVIII , фиг. 4, 5). Около 15 видов. На
мюр — пермь, редко триас. Ср. и в. карбон 
Донбасса (Cl—С7

2; Cl—Ср, московский ярус 
С. Кавказа, балахонская свита ср. и в. карбона 
Кузбасса, в. карбон Ср. Азии (Нарынтау); 
намюр — пермь, реже в. триас 3 . Европы (наи
более распространен в вестфальском ярусе), 
вестфал и низы намюра М. Азии, в. карбон 
с.-в. Китая, пермокарбон о-ва Суматры, пен
сильванский ярус и в. триас США, рэт Вьетна
ма (Тонкий). 

Acitheca S c h i m p e r , 1879. Тип рэда — 
A. polymorpha Schimper, 1879; стефанскйй 
ярус, Франция. В ископаемом состоянии изве
стны спороносные и стерильные листья. Ли
стья крупные, многократно-перистые, стержень 
толстый, гладкий или тонкопродольноструй-
чатый, покрыт мелкими бугорками. Перья че
редующиеся, линейно-ланцетные. Перышки пе-
коптеридные до 4—5 мм ширины и 10 мм длины, 
с закругленной верхушкой, при основании 
слегка стянутые. Жилкование отчетливо-пери
стое; средняя жилка толстая, доходит почти до 
верхушки перышка, где разделяется на две 
дихотомирующие жилки. Боковые жилки дихо
томируют первый раз непосредственно вблизи 
основания. Спороносные перышки более или 
менее редуцированы. Синангии обычно состоят 
из четырех, реже из пяти спорангиев, распола
гающихся вокруг столбика; основания споран
гиев погружены в ткань перышка. Синан
гии расположены двумя рядами по обеим 
сторонам средней жилки, отделяясь от нее 
валиком, представляющим вырост ткани пе
рышка (рис. 65; табл. XXVIII , фиг. 6). Спо
рангии без колец, удлиненные, заканчиваются 
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Рис. 57—66. 
57 — Angiopteris sp. : спора, X 400; в. триас, Актюбинское Приуралье, басе. р . Илек (колл. Э. А. Копытовой). 58 — Danaea sp. 
•спора, X 400; в. триас, Актюбинское Приуралье, басе. р . Илек (колл. Э. А. Копытовой). 59 — Danaeopsis emarginaia Brick: учас
ток листа; в. триас, Актюбинское Приуралье, басе. р . Илек (Брик, 1952). 60 — Danaeopsis angustipinnata Brick: спора, X 400; в 
триас, Актюбинское Приуралье, басе. р . Илек (Брик, Копытова, Турутанова-Кетова, 1955). 61 — Marattiopsis sp.: спора, X 400; 
при малом увеличении кажется точечной; ср. триас, Анабаро-Хатангское междуречье (колл. Э. И. Кара-Мурзы). 62 — Marattiopsis 
sp. спора, X 400; в. триас, Актюбинское Приуралье, басе. р . Илек (колл. Э. А. Копытовой). 63 — Asterotheca (Pecopteris) ar-
.borescens Schlotheim: реконструкция, 1/60; н. пермь, Германия (Magdefrau, 1942). 64— Asterotheca arborescens (Schlotheim) Zeiller: 
64a — поперечный разрез через перышко с двумя синангиями, расположенными по обеим сторонам от средней жилки, X 6; 646 — 
продольный разрез через синангии, Х60; н. пермь (красный лежень), Германия (Hirmer, 1927). 65 — Acitheca polymorpha (Bron
gniar t ) Schimper, X 16; поперечный разрез через перышко с синангиями, располагающимися вокруг колонковидного рецептакулума; 
в разрез попало два спорангия; справа — подвернутый край перышка, слева — валик, представляющий вырост ткани перышка; 
«ср. карбон (стаффордские слои), Англия (Scott, 1920). 66 — Piychocarpus unit us (Brongniart) Zeiller: вверху — схема расположения 

синангиев на перышках, внизу — вид сбоку; в. карбон, ФраЯция (Scott, 1920) 
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щетиновидным кончиком. Достоверен один вид. 
В. карбон — пермь. В. карбон (Cg, Qf) С. Кав
каза; в. карбон и н. пермь Ц. Европы, вест-
фал Англии. 

Ptychocarpus W e i s s , 1869. Тип рода — 
Pecopteris unita Brongniart, 1828; стефанский 
ярус, Франция. В ископаемом состоянии из
вестны спороносные и стерильные листья. Ли
стья многократно-перистые, стержень мелко
бугорчатый. Перья чередующиеся, линейные 
или линейно-ланцетные, соприкасающиеся или 
слегка перекрывающие друг друга. Перышки 
чередующиеся, с параллельными краями и 
закругленной верхушкой с цельным зубчатым 
краем, более или менее сросшиеся между собой 
(табл. XXIX фиг. 1, 2). Жилкование перистое, 
средняя жилка доходит до верхушки перышка, 
где делится на две части; боковые жилки всегда 
простые. Синангии в форме усеченного конуса, 
состоят из пяти — шести спорангиев вокруг 
столбика, внутри которого проходит сосудистый 
пучок (рис. 66; табл. XXIX, фиг. 1, 2). Около 
четырех видов. Верхи ср. карбона — пермь 
Донбасса (С2

7 и Ср, С, Кавказа (свита Сз); 
верхи вестфала (радстокский и стаффордский 
горизонты) Англии, стефанский ярус и н. пермь 
(отэн) Франции, верхи продуктивного карбона— 
н. пермь Германии, верхи вестфала — низы 
стефана М. Азии, в. карбон (свита Юэмыньгоу) 
и пермь (нижняя свита Шихэцзы) Китая, пер-
мокарбон о-ва Суматры, верхи вестфала Ка
нады. 

Eupecopteris G o t h a n , 1921, emend. К i d-
s t o n , 1925. Тип рода — Pecopteris bucklandii 
Brongniart, 1828; вестфальский ярус, Англия. 
В ископаемом состоянии известны только сте
рильные листья, но форма и жилкование пе
рышек очень напоминают перышки Aste
rotheca, Ptychocarpus, Acitheca, что позволяет 
сблизить его с мараттиевыми. Листья крупные, 
перистые, стержень прямой, мелкобугорчатый. 
Перья распростертые, ланцетовидные или уз
коланцетные. Перышки пекоптеридные, чере
дующиеся, язычковые, прикрепленные к стерж
ню пера всем основанием, цельнокрайние, с 
притуплённой верхушкой. Жилкование слабо
заметное. Средняя жилка прямая или слегка 
низбегающая, боковые жилки изогнутые, про
стые (табл. XXIX, фиг. 3). Около восьми видов. 
Ср. карбон. Башкирский ярус (Cl) Донбасса; 
ланаркский (намюр) и вестфал Англии, вест-
фал Франции, Германии, Польши и М. Азии 
(Эрегли). 

Bernoullia Н е е г, 1876. Тип рода — В. hel
vetica Heer, 1876; в. триас (кейпер), Швейцария. 
В ископаемом состоянии известны спороносные 

и стерильные листья и споры. Стерильные ли
стья крупные, дважды-перистые, стержни листа 
и перьев прямые, перья линейные, прикрепля
ются к стержню в очередном порядке. Перышки 
языковидные, с вытянутыми верхушками, с 
краями цельными, городчатыми или расчле
ненными на лопасти, прикрепленные к стержню 
суженными или расширенными основаниями. 
Средняя жилка толстая, прослеживается до 
верхушки, вторичные жилки тонкие, дихото
мически ветвятся 2—3 раза. Спороносные перья 
линейные, стержни прямые, толстые, перышки 
языковидные, цельнокрайние, с закругленными 
верхушками и с широкими или слегка сужен
ными основаниями. Нижняя поверхность пе
рышек, исключая узкую полосу вдоль края 
покрыта крупными шаровидными спорангиями, 
расположенными в несколько рядов. Споры вы
делены Кара-Мурзой из спорангия Bernoullia 
aktjubensis Brick (в . триас 3 . Казахстана).Споры 
диаметром 37—50 \i, округлые, с трехлучевой 
щелью. Часто смятые в складки, параллельные 
контуру тела, реже лодочкообразно свернутые, 
бледно-желтые. Экзина тонкая, нежная, кажется 
точечной, при увеличении свыше 900 (иммер
сия), остро- и мелкошиповатая. Контур тела тон
ко зазубренный (рис. 67—69; табл. X X I X , 
фиг. 4). В. триас 3 . Казахстана (бассейн р. Иле-
ка); н. кейпер Баварии, ср. кейпер Швейцарии, 
Австрии, в. кейпер Вьетнама (Тонкий), Китая 
(С. Шаньси). 

Psaronius С о t t а, 1832. Тип рода — Р. 
helmintholithus (Sprengel) Cotta, 1832; карбон, 
Германия. Окаменелые стволы палеозойских 
мараттиевых папоротников с сохранившейся 
структурой, одетые мантией из воздушных кор
ней, обычно сохраняющейся в ископаемом со
стоянии. Центральная часть ствола сложена 
лентовидными проводящими пучками, более 
или менее концентрически расположенными 
среди основной паренхимной ткани, анастомо-
зирующими между собой. Кнаружи появляются 
пучки механической ткани (склеренхимы), 
располагающиеся между проводящими пучками. 
Здесь же находятся листовые следы, проводя
щие пучки которых обращены вогнутостью к 
центру ствола. Периферическая часть сложена 
придаточными воздушными корнями, погру
женными в паренхимную ткань. Проводящие 
пучки придаточных корней имеют пяти-шести-
угольную ксилему и оболочку из склерен
химы. Листовые следы расположены двух
рядно, мутовчато (четырехрядно) или спирально 
(рис. 70,71). Около 35 видов. В. карбон (редко)— 
н. пермь Франции (отэн), Чехословакии и Сак
сонии, вестфал D шт. Иллинойс. В СССР не 
обнаружен. 
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Рис. 67—72. 
67 — Bernoullia aktjubensis Brick: участок неполного листа, X 2; в. триас (кура-
шасайская свита), Актюбинское Приуралье, басе. р. Илек (Брик, 1952). 68 — 
Bernoullia^aktjubensis ВпскГотпечаток поверхности спорофилла, покрытого углуб
лениями, соответствующими спорангиям; :в. триас (курашасайская свита), Актю
бинское Приуралье, басе. р. Илек (Брик,£1952). 69а,б — Bernoullia aktjubensis Brick: 
споры, X 400; в. триас (курашасайская свита), Актюбинское Приуралье, басе. р. 
Илек (Брик, Копытова, Турутанова-Кетова, 1955). 70 — схема ствола Psaronius 

с внешней скульптурой типа Caulopteris: вверху — поперечный разрез через 
ствол с воздушными корнями; внизу, где мантия из воздушных корней удалена, 
рубцы выступают менее отчетливо; заметна продольная !штриховатость, возник
шая от воздушных корней, 1/3; н. пермь (красный лежень), Германия (Zeiller, 
1900). 71 — Psaronius infarct us Unger: (поперечный разрезЧерез ствол и часть ман
тии из воздушных корней; черное — тяжи склеренхимы; точками обозначены про
водящие пучки и листовые следы; н. пермь (красный лежень), Германия (Gothan 
u. Weyland, 1954). 72 — Caulopteris saportae Zeiller, 1/3; в. карбон, Германия 

(Gothan, 1923) 

72 

Caulopteris L i n d l e y e t H u t t o n , 1832. 
Тип рода — С. primaeva Lindley et Hutton, 
1832; в. карбон, Англия. Отпечатки или окрем-
нелые ядра стволов Psaronius, покрытые круп
ными листовыми рубцами, вышина которых 
превышает ширину; рубцы располагаются спи
рально или четырьмя—шестью продольными ря
дами. Выход листового следа, расположенный 
внутри листового рубца, имеет подковообраз

ную форму, открытую кверху, с концами, за
гнутыми внутрь, у некоторых видов — форму 
замкнутого овала, в общем повторяющего кон
тур листового рубца. Поверхность отпечатка 
ствола или ядра в промежутке между листовыми 
рубцами, покрыта мелкими округлыми рубчи
ками — следами воздушных корней. Отпечатки 
стволов, лишенных внешней коры, известны 
под названием Ptychopteris. Листовые следы 
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выражены менее отчетливо, обнаруживая при 
основании остатки склеренхимного влагалища. 
Поверхность ствола продольно заштрихована 
многочисленными отпечатками воздушных кор
ней. Иногда оба типа отпечатков — Caulop
teris и Ptychopteris — встречаются на одном 
стволе (рис. 70). Отпечатки ствола Caulopteris 

(рис. 72), по-видимому, отвечают мараттиевым 
папоротникам со спороношением типа Aste
rotheca и Acitheca. Около 17 видов. В. карбон — 
н. пермь 3 . Европы. В СССР единственная не
достоверная находка в западной части Дон
басса. 

П О Д К Л А С С L E P T O F I L I C E S ( L E P T O S P O R A N G I A T A E ) . 
Л Е П Т О С П О Р А Н Г И А Т Н Ы Е П А П О Р О Т Н И К И 

Спорангии со стенкой, состоящей из одного 
слоя клеток, развивающиеся из одной началь
ной клетки эпидермиса. Исключения известны 

только в сем. Osmundaceae и отчасти у Schizaea-
сеае и Gleicheniaceae. 

ПОРЯДОК FILICALES. НАСТОЯЩИЕ ПАПОРОТНИКИ 

Папоротники равноспоровые. Около 15 семейств. 

СЕМЕЙСТВО OSMUNDACEAE 1 R. BROWN, 1810 

Папоротники многолетние, крупные, с мас
сивными, обычно короткими прямостоячими 
или реже простертыми стеблями, покрытыми 
основаниями опавших листьев и многочислен
ными воздушными корнями. Кора сильно раз
вита при относительно тонкой стеле. Ксилема 
имеет вид сетчатого цилиндра, состоящего из 
удлиненных петель, но, в отличие от большин
ства папоротников, она окружена сплошным 
кольцом флоэмы. Листья крупные, перисто 
рассеченные, выходящие пучком из конца 
стебля. Листовые следы имеют в разрезе под
ковообразную форму с выпуклостью, обращен
ной кнаружи. Спорангии крупные, почти шаро
видные, с короткими, толстыми ножками, ра
скрываются боковой щелью при помощи группы 
клеток с утолщенными стенками, расположен
ной вблизи верхушки спорангия. На противо
положной стороне спорангия находится полоска 
из узких клеток, по которой и происходит раз
рыв. Споры созревают одновременно. Споры с 
трехлучевой щелью, округлые или треугольно-
округлые. Экзина от мёлкобугорчатой до шипо
ватой. Бугорки большей частью неправильной 
формы. Шипы часто притуплённые. По неко
торым признакам (образование спорангиев 
происходит как из одной клетки, так и из груп
пы эпидермальных клеток и т. д.), осмундовые 

1 Составили: Н . Д. В а с и л е в с к а я (описание Osmun-
dopsis, Osmundites, Tcdites), В. А . В а х р а м е е в ( х а р а к 
теристика семейства, а т а к ж е Osmunda), Е . О. Н о в и к 
(Discopteris), Г. П . Р а д ч е н к о и В . Г. Л е п е х и н а (Chas-
matopteris, Thamnopteris, legosigopteris, Petchoropteris, 
Zalesskya), M. А. Седова (описание спор) . 

занимают промежуточное положение между 
эвспорангиатными и лептоспорангиатными па
поротниками. Стебли, спороносные листья и 
споры с характерными для Osmundaceae приз
наками известны с перми (возможно, даже с 
карбона — Discopteris); широким распро
странением представители этих семейств поль
зовались в мезозое (Osmundopsis, Osmundites, 
Cladophlebis, Todites). 

Ныне семейство представлено тремя ро
дами, распространенными в болотистых местах 
тропических и частично умеренных областей, 
за исключением Австралии. 

Osmunda L i n n e , 1753. Тип рода — О. 
regalis Linne, 1753; современный. В ископаемом 
состоянии известны стерильные листья и споры. 
Листья крупные, перистые или дважды-пери
стые; перья широколанцетные, перышки про
долговатые, языковидные с тупой или несколько 
заостренной верхушкой, основание обычно пе
ретянутое. Жилкование перистое, средняя жилка 
отчетливая, боковые дихотомируют один или 
два раза. Пластинка спороносных листьев ре
дуцирована. Сорусы шаровидные, густо сидя
щие на жилках перышек. Споры диаметром 40— 
65 |л, с трехлучевой щелью; на дистальной сто
роне экзина утончена, что способствует смятию 
и изменению очертания до лодочкообразного. 
Экзина бугорчатая, бугорки неправильной 
формы — от плоских до сильновыпуклых 
(рис. 73, 74). Около 40 видов, преимущественно 
современных. Достоверен с палеогена. Листья 
стерильные: палеоген Приморья (Посьет) и 
Сахалина, палеоцен Поволжья (Камышин), 
эоцен Закавказья (Джульфа), олигоцен В. 
Казахстана (Ашу-Тас); мел (?) и третичные 3 . 
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Европы и С. Америки. Споры: пермь Европей
ской части СССР и Приуралья, мезозой и кай
нозой СССР; юра — мел Нов. Зеландии, неоген 
Центр. Европы. 

Споры, относимые к Osmunda из пермских и 
мезозойских отложений, могут принадлежать 
другим, ныне вымершим родам сем. Osmun-
daceae, установленным по остаткам древесины 
и листьев. На это косвенно указывают очень 
близкая морфология спор различных совре
менных родов этого семейства, а также отсут
ствие типичных листьев Osmunda в отложениях 
старше палеогена. Современное распростране
ние — области умеренно-теплого и тропического 
климата обоих полушарий. 

Osmundopsis H a r r i s , 1931. Тип рода — 
Osmunda sturii Raciborksi, 1890; н.юра, Польша. 
В ископаемом состоянии известны стерильные 
и спороносные листья и споры. Стерильные ли
стья дважды-пер истые, по строению и жилко
ванию типа Cladophlebis, спороносные — триж
ды-перистые, с сильно редуцированными пла
стинками перышек, типа Osmunda. Спорангии 
мелкие, шаровидные или грушевидные, с вер
хушечным неполным поперечным кольцом и 
продольной щелью, расположены скученно 
близ средней жилки перышка. Споры выделены 
А. Ф. Николаевой из спорангия папоротника 
Osmundopsis (н. юра Ферганы) и Гаррисом 
(Harris, 1931) из Osmundopsis plectrophora (н. 
лейас Гренландии). Споры диаметром 65— 
110 ц, округлые и округло-овальные, с трех
лучевой щелью. Экзина шиповато-бугорчатая 
(рис. 75; табл. XXIX, фиг. 5, 6). Несколько 
видов. В. триас — в. юра. В. триас Армении, 
рэт — лейас Челябинского бассейна, н. юра 
Украины и Ср. Азии (Ю. и В. Фергана, Зера-
вшанский хребет), в. юра Буреинского бассейна, 
Якутии; н. юра Польши, Гренландии. 

Todea W i 1 1 d е п о w, 1802. Тип рода — 
Acrostichum barbarum Linne, 1753; современ
ный. В ископаемом состоянии известны споры. 
Остатки листьев сходного облика описываются 
как Todites. Споры округлые и овальные, диамет
ром 55—80 р., с трехлучевой щелью. Экзина 
бугорчатая. Отличаются от спор Osmunda более 
крупным размером и более правильной формы 
бугорками, равномерно расположенными по 
поверхности. Очень близки (если не идентичны) 
спорам, выделенным из спорангиев Todites 
(рис. 76). С перми. Пермь Европейской части 
СССР и Приуралья, юра Ю. и С. Тянь-Шаня, 
В. Забайкалья. Современное распространение— 
Ю. Африка, Австралия, Нов. Зеландия. 

Todites S e w a r d , 1900. Тип рода — Ресор-
teris williamsoni Brongniart, 1928; ср. юра, Ан

глия. В ископаемом состоянии известны сте
рильные и спороносные листья, споры. Листья 
дважды-перистые. Перышки мелкие, по строе
нию и жилкованию пекоптеридные, реже про
межуточного типа между пекоптеридными и 
сфеноптеридными, цельнокрайние, зубчатые 
или городчатые. Спороносные перышки не 
отличимы от стерильных или немного отли
чаются меньшей величиной отношения длины 
перышка к его ширине. Спорангии крупные, 
шаровидные, бескольцевые, разбросаны по всей 
нижней поверхности перышек. Споры выделены 
Э. А. Копытовой из спорангиев Todites roes-
serti (Presl) Zeiller (в. триас 3 . Казахстана, 
р. Илек) и Гаррисом (Harris, 1931) из споран
гиев нескольких видов Todites (н. юра Грен
ландии). Споры диаметром 44—72 ц., с трех
лучевой щелью, округлые и овальные. Экзина 
толстая, с редкими шипами различной величины 
или с бугорками разной величины и формы. На 
дистальной стороне экзина утончена (рис. 77; 
табл. XXIX, фиг. 7—9). Около восьми видов. 
В. триас — в. юра. В. триас 3 . Казахстана (р. 
Илек), триас или н. юра Челябинской обл., н. 
юра Мангышлака, Ю. и В. Ферганы, юра Крыма, 
Кавказа, Приморья, ср. юраЮ. Казахстана (Ка-
ратау); в. триас и рэт Японии, Китая (Шаньси), 
рэт Польши, Вьетнама (Тонкий), рэт — лейас 
Гренландии, ср. юра Англии, в. юра Шотлан
дии, Японии, Земли Грэма. 

Cladotheca H a l l e , 1911. Тип рода — С. 
ungans Halle, 1911; ср. юра, Йоркшир, Англия. 
В ископаемом состоянии известны стерильные 
и спороносные перья. Перышки кладофлебоид-
ные, жилкование перистое. Сорусы располо
жены в два ряда по обе стороны от средней 
жилки и закрывают собой всю нижнюю поверх
ность несколько редуцированной пластинки. 
Спороносные перышки расположены в верхней 
части перьев. Споры округлые, с трехлучевой 
щелью разверзания.. Экзина бугорчатая 
(табл. XXXIV, фиг. 1). Два-три вида. Ср. юра 
Орского угленосного бассейна и Англии. 

Род, связываемый с семейством 
Osmundaceae 

Discopteris S t u r , 1885. Тип рода — D. kar-
winensis Stur, 1885; вестфал, Силезия. В иско
паемом состоянии известны стерильные и спо
роносные листья. Листья перисто рассеченные, 
черешки гладкие или покрытые едва заметными 
основаниями опавших листьев. Перья чере
дующиеся, от овальных до линейно-ланцент-
ных. Перышки сфеноптеридные, яйцевидные 
до удлиненно-яйцевидных, перисто рассечен
ные на лопасти овально-клиновидного очер
тания. При основании перьев различаются 
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Рис. 73—80. 
73 — Osmunda heeri Gaudin: третичные, Посьет (Приморье) (Heer, 1878). 74 — Osmunda sp.: спора, X 400; миоцен, 
Приморье (колл. М..А. Седовой). 75 — Osmundopsis sp.: споры, X 400: 75а— округлая спора, 756 — сложенная спо
ра; юра, Узбекистан (колл. А. Ф. Николаевой).. 76 — Todeasp: спора, X 400; миоцен. Сев. Сихотэ-Алинь (колл. 
М. А. Седовой). 77 — Todites sp.: спора, X 400; в. триас и юра, Актюбинское Приуралье, басе. р. Илек (Брик, Ко-
пытова-, Турутанова-Кетова, 1956). 78—Discopteris vullersii Stur: ср. карбон ( С ^ Шахтинский район (Донбасс) (Залес-

ский и Чиркова. 1938). 79 — Discopteris karwinensis Stur: 79а — перышко с сорусами; 796 — отдельный сорус, силь
но увеличен; ср. карбон, Н. Силезия (Stur, 1885). 80 — Chasmatopteris principalis Zalessky: 80a — поперечный раз
рез через стебель, х 2,2. 806 — поперечный разрез через листовой след, X 3,2; н. пермь (?), Приуралье (Залес-

ский, 1931) 
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афлебоидные перышки иной формы, направлен
ные книзу.Жилкование отчетливое;средняя жил
ка разделяется на боковые, дихотомирующие по 
числу лопастей. Спорангии маленькие, одиноч
ные, без колец, соединенные в выпуклые сорусы, 
сидящие на коротеньких ножках, напоминаю
щие спорангии современных осмундовых. Со
русы располагаются либо на концах лопа
стей перышек, либо на их нижней поверхно
сти (рис. 78, 79). Около шести видов. Ср. кар
бон Донбасса (Cl, Cl); вестфал Германии, 
Польши, Чехословакии, М. Азии, стефан 
Франции. 

Группа р о д о в семейства Osmundaceae, 
установленных по анатомическому строению 

ископаемой древесины 

Anomorrhoea Е i с h w а 1 d, 1854. Родом счи
таться не может. Под названием A. fischeri 
Eichwald, 1854 описаны небольшие части полых 
стволов, покрытых панцирем от черешков опав
ших листьев. Основания черешков ромбовид
ные, сближенные, расположены на стволе по 
спирали и снабжены маленьким подковообраз
ным листовым следом, обращенным выпуклой 
стороной вниз. Один вид. Казанский ярус 
Урала. 

Chasmatopteris Z a l e s s k y , 1931. Тип 
рода — Ch. principalis Zalessky, 1931; кунгур 
Ю. Урал. Известны ископаемые стволы. 
Ответвления стелы в листовые черешки обра
зуют узкие и короткие прорывы в кольце 
ксилемы. Стебель окружен многочисленными 
черешками листьев. Последние в сечении ши
рокой округло-треугольной формы с оттянутыми 
боковыми углами, имеющими очертания крыль
ев. Анатомическое строение крыльев: вершин
ные углы острые и загнутые внутрь, передний 
край немного выпуклый, задний — несколько 
вогнутый, присутствуют до 10 групп механиче
ских элементов (рис. 80). Один вид. Кунгур 
Ю. Урала. 

Thamnopteris B r o n g n i a r t , 1849. Тип 
рода — Anomopteris schlechtendali Eichwald, 
1842; пермь, Урал. В ископаемом состоянии 
известны стебли и корни. В стеблях хорошо 
выражена внутренняя и наружная кора; пер
вая образована тонкостенными, вторая — тол
стостенными прозенхимными клетками. Листо
вой след овальный, с мезархной протоксилемой; 
по мере передвижения по следу и черешку 
вверх листовой след превращается в эндархный 
и приобретает серповидные очертания. При 
вхождении листового следа в наружную (скле-
ренхимную) кору протоксилема следа расщеп

ляется на четыре-пять групп. Для корней 
характерно, что их проводящая система отхо
дит от стелы стебля или от проводящей системы 
листового следа. Корни имеют диархный пучок 
древесины, окруженный флоэмой и внутренней 
корой стебля; при выходе корней в наружную 
кору стебля и за ее пределы они окружаются 
своей собственной внутренней и наружной ко
рой (рис. 81). Четыре вида. Пермь (кунгурский 
и казанский ярусы) Печорского бассейна 
(р. Кожва), Удмуртской АССР (Камско-Вот-
кинский рудник), Башкирской АССР (р. Беле-
бей, Кирменский рудник), Оренбургской обл. 
(Каргалинский рудник). 

Iegosigopteris Z a l e s s k y , 1935. Тип рода— 
/. favorskii Zalessky, 1935; в. пермь (верхнеколь-
чугинская подсвита), Кузбасс. В ископаемом 
состоянии известны стебли, окруженные че
решками листьев. Анатомическое строение стеб
ля сходно со строением стеблей Thamnopteris. 
Листовой черешок на поперечном срезе имеет 
вид ромба, несколько вытянутого в тангенциаль
ном направлении. Его вытянутость связана 
с выпрямлением абаксиальной стороны сосуди
стого пучка листового следа (ответвления стелы 
в черешок). Боковые края черешка оттянуты 
в стороны и состоят из тонкостенной ткани. 
Механических элементов нет (рис. 82). Один 
вид. В. пермь (верхнекольчугинская подсвита) 
Кузбасса. 

Рetcheropteris Z a l e s s k y , 1931. Тип рода— 
P. splendida Zalessky, 1931; кунгур, Печорский 
бассейн. В ископаемом состоянии известны 
стволы. Ксилемные пучки листовых следов (от
ветвлений стелы в черешки) мезархные, оваль
ной формы, выше по стволу постепенно пре
вращаются в эндархные, приобретая серпо
видную форму, а по выходе в самый черешок 
принимают вид треугольной незамкнутой 
фигуры с выступающим к периферии стебля 
углом и с концами, загнутыми внутрь (рис. 83). 
Один вид. Кунгур (воркутская свита) Печор
ского бассейна. 

Zalesskya K i d s t o n e t G w y n n e - V a u -
g h a n, 1908. Тип рода — Chelepteris gracilis 
Eichwald, 1860; верхи н. перми, Ю. Урал. 
В ископаемом состоянии известны стебли. Кси
лема, образуя сплошной цилиндр (протостела), 
дифференцируется на две части: перифериче
скую, состоящую из узких трахеид с многоряд
ными лестничными утолщениями, и централь
ную, образованную широкими, короткими тра-
хеидами с утолщениями сетчатого характера. 
Древесинная паренхима отсутствует. Флоэма 
отделена от ксилемы ксилемным влагалищем 
из удлиненных паренхимных клеток, запол
ненных бурым содержимым. Флоэма окружена 
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Рис. 81—82. 
81 — Thamnopteris schlechtendali (Eichwald) Brongniart: в. пермь, Камско-Воткинский рудник (Баш
кирская АССР) (Залесский, 1927). 82 — Iegosigopterls j a v o r s k i i Zalessky: поперечный разрез через 

стебель, X 2,8; н. пермь (ерунаковская'свита), Кузбасс (Залесский, 1935) 
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перициклом. Кора широкая; внутренняя ее 
часть — паренхимная, наружная состоит из 
толстостенных клеток. Листовой след вначале 
имеет овальную форму; сосудистый пучок ме-
зархного строения. По мере приближения к 
периферии стебля и выше листовой след (че
решок) приобретает подковообразную форму, 
а сосудистый пучок — эндархное строение. При 
прохождении листового следа через кору про-
токсилема делится на несколько групп. Корни 
имеют диархный сосудистый пучок, окружен
ный флоэмой, иногда корой, с толстостенными 
наружными клетками (рис. 84). Четыре вида. 
Пермь Ю. Урала. 

Osmundites U n g e r , 1854. Тип рода — О. 
schemnicensis Unger, 1854; третичные, Венгрия. 
Окаменелые стволы папоротников, близкие по 
строению к стеблям современных Osmundaceae. 
На поперечном разрезе виден центральный 
ствол (стела), окруженный основаниями че
решков листьев. Стела с паренхимной сердце
виной. Ксилемное кольцо окружено флоэмой, 
пронизанной листовыми следами. Черешки 
листьев округлые или овальные, вытянутые в 
ширину; проводящие пучки черешков более 
или менее подковообразные, обращенные вы
пуклой стороной кнаружи (табл. XXIX, фиг. 
10). Несколько видов. Триас — третичные. В. 
триас Челябинского бассейна, палеоцен По
волжья; триас — юра Нов. Зеландии, юра 
Центр. Австралии, н. мел Ю. Африки, Канады, 
в. мел и третичные Австралии (Квинсленд), 
н. эоцен о-ва Уайт, третичные Венгрии (близ 
Хемница). 

В ископаемом состоянии вне СССР: Kidstonia 
Zeiller, 1897; Paradoxopteris Hirmer, 1927; 
Sperocarpus Stur, 1888; Sturiella Weiss, 1885; 
Todeopsis Renault, 1896. 

СЕМЕЙСТВО SCHIZAEACEAE 1 MARTIUS, 1834 

Папоротники различного внешнего вида, боль
шей частью с прямостоячими (Schizaea, Moh-
ria, большинство Anemia), реже с ползучими 
стеблями или корневищами (Lygodium). Листья 
разнообразные по величине и форме, перисто-
и пальчато рассеченные. Жилкование от от
крыто-перистого до перисто-сетчатого. Споран
гии крупные, одиночные, сидячие или на корот
ких ножках, расположены по краю или перехо
дят на нижнюю поверхность листа и прикры
ваются его загнутым краем. Кольцо полное, на-

1 Составили: Н. Д . Василевская (описание Klukia, 
Ruffordia), В. А. Вахрамеев (характеристикасемейства, 
а также роды Anemia и Lygodium), Е. О. Новик (Dac-
tytotheca, Senftenbergia, Megaphyton), M. А. Седова 
(описание спор). 

ходится на верхушке спорангия, имеет вид 
колпачка, состоит из одного или нескольких 
рядов клеток (Senftenbergia). Споры с трех
лучевой, реже однолучевой щелью, треугольно-
округлые и трехлопастные (Anemia, Mohria, 
Lugodium) или овальные, бобовидные и округ
лые (Schizaea, Klukia). Экзина двуслойная, реб
ристая, ямчатая, с выростами, реже гладкая. 

С карбона (Senftenbergia), но широкое распро
странение получило во второй половине мезо
зоя, в отложениях которого найдено большое 
количество спор с характерными морфологиче
скими признаками. Наоборот, остатки стериль
ных листьев,не обладая какими-либо специфиче
скими признаками, характерными для этого се
мейства или отдельных его родов, опознаются 
редко. Видимо, их часто относят к формальному 
роду Sphenopteris, а иногда даже к гинкговым. 
так как листья многих Schizaea очень напоми
нают мелко рассеченные листья Baiera. Наход> 
ки спороносных листьев очень редки. 

Семейство Schizaeaceae представлено четырь
мя родами,распространенными преимущественно 
в тропиках; отдельные представители встреча
ются в южной части умеренного пояса (вплоть 
до Нью-Фаундленда и Японии). 

Anemia S w а г t z, 1806. Тип рода — А. 
phyllitidis (Linne) Swartz, 1806; современ
ный. В ископаемом состоянии известны сте
рильные листья и споры. Листья перистые или 
дважды-перистые. Спороносны обычно нижняя 
пара перьев листа,- пластинка у них сильно ре
дуцирована, а стержни перьев удлинены. Пе
рышки преимущественно сфеноптеридные, обыч
но немного асимметричные, нередко с ушками 
у основания верхнего края. Жилкование перы
шек от открыто-перистого до сетчатого. К этому 
роду относят отпечатки стерильных перьев с 
ланцетными, стянутыми у основания перышка
ми, отходящими от стержня пера под острым 
углом. Нижний край перышка обычно низбега-
ет. Край перышка от цельного до крупнозубча
того, у самого основания цельный. Жилкование 
перистое, вторичные жилки густые, дихотоми-
рующие. Спорангии голые или частично при
крытые загнутым краем листа. Споры диаметром 
45—115 ц, с трехлучевой щелью, треугольные 
или треугольно-округлые, часто с выростами 
на углах. Экзина двуслойная, толстая, ребрис
тая. Ребра снабжены различными по величине 
выростами или ямками, края ребер большей 
частью неровные (рис. 85, 86). Более 110 ви
дов, из них около 90 современных. С юры. 
Листья стерильные: н. мел Бурей, Приморья 
(оз. Ханка), в. мел Сахалина, палеоген Амура 
(Райчиха) и Украины (Могильно); в. мел С. 
Америки, неоген 3 . Европы и С. Америки. 
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Рис. 83—84. 
83 — Рetcheropieris, splendida Zalessky: 83a — участок поперечного среза стебля, X 20,5; 836 — поперечный срез 
через листовой след, X 6,7; н. пермь, р. Печора (Залесский, 1931). 84 — Zalesskya diploxylon Kidston et Gwynne-Vau-
ghan: 84a— поперечный разрез через стебель, X 2,5; 846 — поперечный разрез через листовой след, X 30; в. пермь, 

Ключевский рудник (Башкирия) (Kidston a. Gwynne-Vaughan, 1908) 
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Споры: единичные споры появляются в н. юре 
СССР, в ср. и в. юре встречаются редко, 
наибольшим распространением пользуются1 в 
н. и в. мелу, в палеогене — редкие находки; 
юра — н. мел Англии, Индии, Австралии, н. 
мел Китая, Монголии, в. мел Чехословакии. 
Современное распространение — преимущест
венно тропики Америки (а также Флорида, Те
хас), Африка, Мадагаскар, один вид в Индии. 

Lygodium S w a r t z , 1801. Тип рода — L. 
scandens (Linne) Swartz, 1801; современный. В 
ископаемом состоянии известны стерильные, 
реже спороносные листья и споры. Лианоподоб-
ные папоротники с длинным, вьющимся стеб
лем. Листья пальчатые с нечетным или четным 
числом ланцетных долей, иногда раздельные до 
самого основания, так что доли листа (перышки) 
оказываются сидящими на собственных чере-
шочках. От средней жилки перышка отходят 
боковые дихотомирующие жилки, у некоторых 
видов анастомозирующие. Спорангии распо
ложены вдоль края пластинки, каждый споран
гий прикрыт особым выростом поверхностных 
тканей листа, выполняющим функцию покры-
вальца. Споры диаметром 65—116 [х,с трехлуче
вой щелью, округлые, треугольно-округлые и 
трехлопастные. Экзина многослойная толстая, 
гладкая, со следами внутренней текстуры или 
с выростами. Выросты бугорчатые или шипо
ватые. Наиболее крупные и частые выросты 
иногда расположены на углах треугольника 
(рис. 87—90). Около 40 видов, преимущественно 
современных. С триаса. Листья: палеоген Ук
раины, Приморья, Сахалина; в. мел (редки) 
3 . Европы (сенон Вестфалии) и США (штаты 
Дакота, Колорадо), эоцен — миоцен 3 . Европы 
и США (в эоцене находки особенно часты), 
третичные Китая. Споры: редкие находки в 
триасе, н. и ср. юре, в в. юре встречаются ча
ще, н. мел — почти повсеместное распростра
нение, в в. мелу находки становятся более 
редкими, третичные.—• 3 . и Центр. Европы. 
Монголии, Америки. Современное распро

странение — тропические и субтропические 
области от Нов. Зеландии и Ю. Америки до 
Японии, один вид произрастает на ю.-в. США. 

Schizaea S m i t h , 1793. Тип рода — Sch. 
dichotoma (Linne) Smith, 1793; современный. 
В ископаемом состоянии известны споры, редко 
спороносные листья (Schizaeopsis Berry). Листья 
клиновидные или вееровидные, неоднократно 
дихотомически рассеченные на большее или 
меньшее количество долей, напоминающие ли
стья гинкговых; спорангии расположены 
вдоль края. Споры диаметром 30 fx, шириной 20— 
40IX, с однолучевой щелью, бобовидные, оваль
ные. Экзина двуслойная, довольно толстая, 
прозрачная, реже более грубая, ямчатая или с 
выростами (рис. 91). 35 современных видов. С 
юры. Листья: н. мел США (серия Потомак, 
свита Патуксент). Споры: единичные находки 
в триасе и юре, н. и в. мел — почти повсеместное 
распространение, третичные Украины, С. Кав
каза, Волгоградского Поволжья, 3 . Европы, 
Нов. Гвинеи. Современное распространение— 
Ю. Африка, о-в Св. Елены, Центр, и Ю. Аме
рика, Австралия, Тасмания, Нов. Зеландия. 

Р о д ы , связываемые с семейством 
Schizaeaceae 

Dactylotheca Z е i 1 1 е г, 1883. Тип рода — 
Filicites plumosus Artis, 1825; вестфал, Силе
зия. В ископаемом состоянии известны отпе
чатки стволов (Megaphyton), стерильные и спо
роносные листья. Листья средней величины, 
трех — пятиперистые; стержень мелкобугорча
тый.Перья чередующиеся,овально- или линейно-
ланцетные. Перышки типично пекоптеридные, 
чередующиеся, более или менее цельнокрайние 
или, если они подготовляют дальнейшее под
разделение перьев, более или менее глубоко
лопастные. При основании перьев первого 
порядка с нижней и верхней сторон стержней 
расположены афлебии. Жилкование отчетливое, 

Рис. 85—98. 
85 — Anemia a s i a t i c a : Vachrameev: н. мел, оз. Ханка (Приморье) (колл. В. А. Вахрамеева). 86 — Anemia sp.: спора, X 
400; н. мел, 3 . Сибирь (колл. М. А. Седовой). — 87 — Lygodium coloradense Knowlton, 2/3; верхи в. мела, шт. Колорадо 
(Knowlton, 1930). 88 — Lygodium asiaticum Borsuk: участок листа; палеоген (нижнедунская свита), Сахалин (колл. 
М. О. Борсук). 89 — Lygodium sp. спора, X 400; олигоцен, Приморье (колл. М. А. Седовой). 90 — Lygodium sparsaetuber-

culatum К.-М. : споры, X 500; в. 'мел, Намцы, Вилюйская впадина |(колл. Н. А. Болховитиной). — 91 — Schizaea sp., 
спора, X 400; третичные, 3. Сибирь (колл. М. А. Седовой). 92 — Dactylotheca plumosa (Artis) Zeiller: 92a —часть перышка 
со спорангиями, X 6; 926 — спорангий, X 35; ср. карбон, Саар (Zeiller, 1886—1888). 93 — Senjtenbergia elegans Corda: спо
рангий, X 38; вестфал Чехословакия (Zeiller, 1900). — 94 — Megaphyton mirabile Zalessky: поверхность ствола с листовыми 
рубцами,х 1/3;ср.карбон (С|>, Донбасс (Залесский и Чиркова, 1938). 95 — Megaphyton Artis: реконструкция, 1/80 (Hirmer, 
1927). 96 — Klukia exilis (Phillips) Raciborski: перышко со спорангиями, X 20; н. юра, В. Фергана (колл. Н. Д . Василевской). 
97 — Kljikiasp. спора, X 400; ср. юра; 3 . Казахстан (Брик, Копытова, Турутанова-Кетова). 98а — Rujfordia sp.: споры, 
Х400; вид с дистальной стороны; н. мел, Приморье (колл. В. Д . Принады); 986 — P e l l e t i t r i a tersa (Kara-Mursa) Bolkhovi-

tina, X 450; н. мел, Казахстан, р. Эмба (Болховитина, 1961) 
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средняя жилка прямая или слегка низбегаю-
щая, доходит до верхушки перышка; боковые 
жилки отходят от средней под довольно откры
тым углом, в нижней части перышка — одно
кратно дихотомирующие, в верхней — простые. 
Спороносные перышки слегка редуцированы; 
спорангии покрывают значительную часть ниж
ней поверхности перышек, находясь вблизи 
окончаний боковых жилок, верхушками по 
направлению к краю перышка. Спорангии уд
линенно-яйцевидные, вверху заостренные, дли
ной 0,50—0,75 ц., шириной 0,20—0,25 а. (рис. 
92; табл. XXX фиг. 1). Около пяти видов. Пре
имущественно ср. и в. карбон. Н. и ср. карбон 
Донбасса (CJ, С*; q, q, С*, С», С») и его запад
ного протяжения, намюр Львовско-Брестской 
впадины, башкирский ярус С. Кавказа и Ср. По
волжья (тепловская свита); карбон 3 . Европы, 
М. Азии (преимущественно ср. и в. карбон, а 
также намюрский ярус), ср. карбон Канады, 
н. пермь (?) Франции и Германии. 

Систематическое положение p. Dactylotheca 
долго оставалось неясным. В последние годы у 
p. Dactylotheca на спорангиях был обнаружен 
колпачок подобно колпачку p. Senftenbergia; 
это дало основание Корсэну (Corsen, 1955), а 
также Готану и Вейланду (Gothan u. Wey
land, 1954) отнести p. Dactylotheca к сем. Schi-
zaeaceae. 

Senftenbergia С о г d а, 1845. Тип рода — 
5. pennaeformis Brongniart, 1828; вестфал, 
Франция. В ископаемом состоянии известны 
листья спороносные и стерильные. Листья круп
ные, по меньшей мере трижды-перистые. Перья 
чередующиеся, линейно-ланцетные. Перышки 
мелкие, пекоптеридные, прикрепленные к стерж
ню пера всем основанием. Жилкование отчет
ливое, перистое; средняя жилка сильно высту
пает на нижней поверхности перышка. Споро
носные перышки подобны стерильным. Споран
гии расположены на боковых жилках по обеим 
сторонам средней жилки спороносных перышек, 
по краю, или занимают все пространство меж
ду средней жилкой и краем перышка. Споран
гии овальные, слегка суженные у верхнего кон
ца. Кольцо полное, расположено на верхушке 
спорангия, имеет вид колпачка, состоящего из 
нескольких рядов клеток (рис. 93; табл. XXX, 
фиг. 2). Линия разверзания (stomium) отмечена 
углублением, образованным узкими, удлинен
ными клетками, простирающимися от верхуш
ки почти до основания спорангия. Два вида. 
Ср. карбон Донбасса (С|, С\ и С®); вестфал 
Англии, Франции, Германии, М. Азии, Канады. 

Megaphyton А г t i s, 1825. Тип рода — М. 
frondosum Artis, 1825; продуктивный карбон, 
3 . Европа. Отпечатки стволов папоротников с 

двумя диаметрально противоположными ря
дами больших листовых рубцов эллиптической 
или округлой формы. При хорошей сохраннос
ти в листовых рубцах наблюдается внутренний 
концентрический контур, отвечающий выходу 
листового следа, проходившего из ствола в че
решок листа. Кроме крупных листовых следов, 
иногда наблюдаются сопровождающие их руб
цы меньших размеров, которые представляют 
собой поперечное сечение вторичных полос со
судисто-лубяных элементов. На обескоренных 
стволах Megaphyton листовые рубцы не сохра
няются, но зато остаются рубцы от листовых 
следов, а также рубцы от окружающих их скле-
ренхимных влагалищ (рис. 94, 95). Несколь
ко видов. Ср. и в. карбон. Ср. карбон Донбас
са (Cl, С\, Cl) и Ср. Поволжья (тепловская сви
та); ср. и в. карбон 3 . Европы, в. карбон США 
(шт. Пенсильвания). 

Klukia R a c i b o r s k i , 1890. Тип рода — 
Pecopteris exilis Phillips, 1835; ср. юра, Англия. 
В ископаемом состоянии известны листья, ор
ганы спороношения, споры. Стерильные и 
спороносные листья одинакового строения, 
дважды — четырежды-перистые. Перышки по 
форме и жилкованию пекоптеридные, цельно-
крайние или в нижней части листьев зубчатые. 
Вторичные жилки простовильчатые. Спорангии 
расположены на нижней поверхности немного 
редуцированных спороносных перышек двумя 
рядами, по 3—12 в одном ряду, с двух сторон 
от средней жилки, и обращены верхушками к 
последней. Спорангии одиночные, крупные, 
овальные, с продольной трещиной и верхушеч
ным полным кольцом, состоящим из одного ря
да многочисленных (15—20) радиально расхо
дящихся клеток. Споры, диаметром 32—36 ц, 
с однолучевой щелью, округлые или овально-
округлые. Поперек щели большей частью на
блюдается трещина, расположенная под пря
мым углом, отчего создается впечатление трех
лучевой щели. Экзина гладкая или шагрене
вая (рис. 96, 97; табл. XXX, фиг. 3,4). Споры 
выделены Э. А. Копытовой из спорангиев Klu
kia sp. (ср. юра 3 . Казахстана). Несколько 
видов. Н. юра — н. мел, наиболее распростра
нен в н. и ср. юре. Н. юра Закавказья (Тквар-
чели), Ферганы, Туркмении (Туаркыр), н. — 
ср. юра Ср. Азии (В. Фергана и Байсунский 
р-н), ср. юра Кавказа и Эмбенского р-на (гора 
Джаксы-Ханджага), н. мел Буреинского бас
сейна; н. юра Англии, Сардинии, Австрии, 
Польши, н. или ср. юра Афганистана, в. юра 
Японии, н. мел Ю. Америки (Перу) и Японии 
(свита Риосеки). 

Корсэн (Corsin, 1948, 1955) выделяет р. На-
giophyton, отличающийся от p. Megaphyton да-

578 

http://jurassic.ru/



леко отстоящими друг от друга листовыми руб
цами, распространенный в н. карбоне, тогда как 
собственно Megaphyton встречается в отложе
ниях ср. и в. карбона. Стволы Megaphyton 
связывают с листьями и спороношением Dac
tylotheca. 

Ruffordia S e w a r d , 1894. Тип рода—Sphe
nopteris goepperti Dunker, 1846; вельд, Англия. 
В ископаемом состоянии известны стерильные и 
спороносные листья, споры. Стерильные листья 
небольшие, короткотреугольные, трижды-и четы
режды-перистые, тройчатого сложения. Приосно-
вные перья обычно несимметричные, по степени 
рассеченности и размерам значительно превыша
ют остальные. Перышки сфеноптеридные, надре
заны на удлиненные доли с неровными краями. 
Спороносные листья с сильно редуцированны
ми перышками, на всей нижней поверхности 
которых разбросаны спорангии. Спорангии 
крупные (0,25—0,30 мм), одиночные, с верху
шечным кольцом, состоящим из радиально рас
положенных клеток. Споры сходны со спорами 
p. Pelletieria, отличаясь от них более тонкими 
ребрышками (рис. 98а; табл. XXX, фиг. 5, 6). 
Несколько видов. В. юра (редко) — н. мел. Н. 
мел Колымы и Ю. Приморья (сучанская серия); 
н. мел Англии, Германии, Австрии, Бельгии, 
С. Америки, в. юра и н. мел (свиты Тетори 
и Риосеки) Японии. Споры, н. мел Англии и 
СССР. 

Peltetieria S e w a r d , 1913. Тип рода — Р. 
valdensis Seward, 1913; н. мел, Англия. В иско
паемом состоянии известны споры. Споры диа
метром 60—70 (х, с трехлучевой щелью, округ
ло-треугольные с выпуклыми сторонами. Дис-
тальная сторона споры покрыта широкими (3— 
4(х), плоскими, сближенными ребрами. Прокси
мальная сторона гладкая. До 1962 г. спо
ры этого типа ошибочно описывались как 
споры p. Mohria (рис. 986). Более 10 видов. С 
юры. Юра — редкие находки в Поволжье и 
Монголии, мел (особенно н. мел) — почти пов
семестное распространение, третичные 3 . Си-

•бири, 3 . Европы, США. 
В ископаемом состоянии вне СССР: Norim-

bergia Gothan, 1914; Schizaeopsis Berry, 1911; 
Teilhardia Seward, 1913. 

СЕМЕЙСТВО GLEICHENIACEAE 1 GAUDICHAUD, 1826 

Папоротники стойкими, обычно ползучими, 
реже прямостоячими корневищами, дихотомиче
ски разветвленными. Листья крупные, моно-

1 Составили: В. А. Вахрамеев (характеристика се
мейства, а также p. Gleichenia), Э. Н. Кара-Мурза (опи
сание спор), Е. О. Новик (Oligocarpia). 

морфные, дважды- или трижды-перистые, с лож
но дихотомическим ветвлением стержня, вызван
ным образованием верхушечной спящей почки. 
Листья продолжают свой рост боковыми перь
ями первого порядка. Последние в свою очередь 
могут дихотомировать вследствие появления и 
у них верхушечных спящих почек. Перышки 
мелкие. Жилкование перистое. Спорангии соб
раны в сорусы, расположенные на нижней по
верхности перышек непосредственно на спин
ках боковых жилок. Покрывальце отсуствует. 
Спорангии довольно крупные, грушевидные, 
с короткой толстой ножкой. Кольцо почти 
полное, косое или горизонтальное, состоящее 
из одного ряда крупных толстостенных кле
ток, прерывающееся только у верхушки спо
рангия несколькими тонкостенными клет
ками. 

Известно с карбона (Oligocarpia), но наиболь
шего расцвета достигает в средней части мела 
(собственно род Gleichenia). Ныне представлено 
шестью родами, распространенными в тропи
ческих областях и умеренном поясе южного 
полушария. 

Gleichenia S m i t h , 1793 (Gleichenites Se
ward, 1926). Тип рода — G. polypodioides (Lin
ne) Smith, 1793; современный. В ископаемом 
состоянии известны стерильные и споронос
ные листья и споры. Листья от просто- до 
трижды-перистых; стержень ложнодихотомиче-
ский. Перышки мелкие, пекоптеридные, тесно 
сидящие, с закругленной верхушкой. Сорусы, 
заключающие от двух до восьми спорангиев с 
почти горизонтальным кольцом, расположены 
на боковых жилках перышек (рис. 99—102; 
табл. XXX, фиг. 8). Разделяется на сек
ции: Eugleichenia Diels., с единственным сору
сом, расположенным у основания перышка, 
сбоку от средней жилки; Didymosorus Debey 
et Ettingshausen, с двумя сорусами, сидящими 
у основания перышка по обеим сторонам от 
средней жилки; Mertensia Willd (Dicranopte-
ris Bernh.), с многими сорусами, размещенными 
в два ряда по обеим сторонам от средней жил
ки. Споры диаметром 20—55 ц, с трехлучевой, 
реже с однолучевой щелью, треугольные или 
округленно-треугольные, иногда с булавовидно 
оттянутыми углами, реже бобовидные; при свер
тывании экзины трехлопастные. Щель изредка 
с узким окаймлением. Экзина гладкая или гра
нулированная, тонкая, прозрачная, большей 
частью с тонкими дугообразными складками 
между лучами щели; реже экзина плотная, а 
складки грубые, параллельные вогнутым сто
ронам споры и окружающие щель. По краю спо
ры нередко наблюдаются выросты или отвороты 
экзины в виде оторочки, прерывающейся по 
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Рис. 99—105. 
99 — Gleichenia zippei Heer: дихотомическое ветвление стержня листа глейхении, 1/2; н. мел. (слои К о м е ) , 3 , Гренландия 
(Неег, 1875). 100 — Gleichenia rotula Неег: н. мел (апт), Воронежская обл. (колл. В. А. Вахрамеева). 101 — Gleichenia 
kazachstanica Vachrameev: спороносное перо, X 3; н. мел (альб), 3 . Казахстан, Чушкакульская антиклиналь (Вахрамеев, 
1952). 102 — Gleichenia sp.: споры, X 400: 102 а — апт, Подмосковье (Болховитина, 1953); 1026 — спора с дугообразными 

складками между лучами; в. мел (сантон), Анабаро-Хатангское междуречье (колл. Э. Н. Кара-Мурзы); 102в — спора с 
загибами края зкзины вдоль сторон в виде дуговидных складок; альб низовьев Енисея (колл. Э. Н. Кара-Мурзы); 102г — 
спора, выделенная из спорангия Gleichenia sphenopteroides Brick; ср. юра, Актюбинское Приуралье (Брик, Копытова, Туру
танова-Кетова, 1955). 103 — Oligocarpia brongniartii (Stur) Zeiller: карбон (Cp, Дебальцево-Фащевский район, Донбасс 
(Залесский и Чиркова, 1938). 104— Oligocarpia brongniartii (Stur) Zeiller: спороносное перо, X 6; Пенсильвания, США (Abbot, 
1954). 105 — Oligocarpia capiiata D. White : спорангий с кольцом, Х65: 105а — вид сбоку (хорошо видны тонкостенные 

клетки, по которым происходит разрыв кольца); 1056— вид сверху; Пенсильвания, США (Abbot, 1954). 
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углам (рис. 102). Выделены Э. А. Копытовой из 
спорангиев Gleichenia sphenopteroides (ср. юра 
Актюбинского Приуралья). Близкие по типу 
споры выделены Гаррисом (Harris, 1931) из 
спорангиев Gleichenites nitida Harris из н. лейа
са В. Гренландии. Более 20 видов, из них поло
вина современные. С триаса, наибольшее рас
пространение — в мелу (более 20 видов). Ли
стья: триас 3 . Казахстана, н. мел Якутии (р. Ле
на), Приморья, апт Московской и Воронеж
ской областей, Закавказья, альб Урала, 3 . Ка
захстана, сеноман — турон Сахалина, олигоцен 
Украины (Аджамка); в. триас и юра 3 . Европы, 
мел 3 . Европы, Гренландии, С. и Ю. Амери
ки, эоцен Англии. Споры: в. триас, н. и ср. 
юра — единичны, в. юра — часты в Европей
ской части СССР, н. и в . мел — повсеместно и 
в большом количестве. Современное распро
странение — тропические области земного 
шара. 

Oligocarpia G o e p p e r t , 1841. Тип рода — 
О. gutbieri Goeppert, 1841; карбон, Саксония. 
В ископаемом состоянии известны стерильные 
и спороносные листья, споры. Листья крупные, 
трижды-перистые, стержень гладкий, слегка 
желобчатый, с афлебиями, расположенными при 
основании перьев первого порядка. Перья чере
дующиеся, распростертые, ланцетные, свобод
ные, реже соприкасающиеся своими краями. 
Перышки от удлиненно-ланцетных, стянутых 
у основания, сЛопастнымуглом, располагающих
ся в верхней части пера, до коротких пекопте-
ридных, цельнокрайних, возникших из отдель
ных лопастей удлиненных перышек при пре
вращении последних в перья. Жилкование от
четливо перистое, средняя жилка от прямой 
до извилистой, боковые жилки дихотомируют. 
Спороносные перышки с редуцированной плас
тинкой несут сорусы, обычно заключающие 
четыре — шесть, но часто и более спорангиев. 
Сорусы расположены на боковых жилках, 
как правило, у края перышка. Спорангии 
довольно крупные, грушевидные, с почти пол
ным косым или горизонтальным кольцом, 
проходящим через верхушку спорангия, со
стоящим из двух рядов клеточек. На вентраль
ной поверхности спорангия находится углуб
ление, образованное маленькими, узкими кле
точками, по которому происходит разрыв 
спорангия. Споры трехлучевые, гладкие 
(рис. 103—105). Один вид. Ср. карбон. Ср. кар
бон Донбасса (С\, Cl). Верхняя (вестфал 
С и D) и отчасти средние (вестфал В) 
части вестфальского яруса Англии, Франции, 
Чехословакии, Германии, Польши, Канады, 
США. 

СЕМЕЙСТВО НYMENOPHYLLACEAE 1 GAUDICHAUD, 
1826 

Преимущественно мелкие, нежные папорот
ники с тонкими ползучими протостелическими 
корневищами. Листья тонкие, мономорфные, 
большей частью однослойные, без устьиц, 
иногда цельные, но чаще дихотомически или 
перисто рассеченные. Перышки рассеченных 
листьев только с одной жилкой. Сорусы крае
вые или верхушечные, расположенные на окон
чаниях жилок. Ложе (рецептакулум) колонко-
видное. Покрывальце бокальчатое, окружает 
сорус. Спорангии сидячие, на коротких ножках, 
с неполным косым или поперечным кольцом. 
Споры диаметром 20-—80 р,, с трехлучевой ще
лью, округлые, округленно-треугольные, не
редко с развилкой на концах щели. Экзина от 
тонкой до плотной, мелкобугорчатая или точеч
ная. Ископаемые листья обычно описываются 
под названием Hymenophyllites; встречаются 
сравнительно редко. 

Наиболее древние формы известны с карбона 
Внастоящее время представлены двумя родами 
(TrichomanesiA Hymenophyllum), некоторыми ис
следователями разделенными более чем на 30 ро
дов. Распространены главным образом в дожде
вых горных лесах тропических областей и влаж
ных низменных лесах южного полушария. В уме
ренном поясе северного полушария сравнитель
но редки.В основном гигрофиты,частично эпифи
ты. Обитают преимущественно под тропиками, 
во влажных и тенистых местах, реже в лесах 
умеренного климата. 

Hymenophyllum S m i t h , 1793. Тип рода — 
Н. tunbrigense (Linne) Smith, 1793; современ
ный. В ископаемом состоянии известны споры 
диаметром 30—65 ц., редко 80 fx, с трехлучевой 
щелью, округлые или округленно-треугольные, 
иногда с развилкой на концах лучей щели. Эк
зина тонкая, реже плотная, мелко- и равномер
но-бугорчатая, зернистая или точечная, часто 
смята в продольном направлении и разорвана 
по одному из лучей. Лучи нередко кажутся очер
ченными линиями или окаймленными. Контур 
тела большей частью мелковолнистый (рис. 
106). Около 25 современных (очень близких) 
видов. Сперми.В. пермь бассейна С. Двины и, 
Пермского Прикамья, ср. триас — ср. юра 
3 . Казахстана, в. триас — н. юра С. Урала 
и В. Приуралья, в. триас — ср. юра Ср. Азии, 
н. юра Ю. Урала, ср. юра — в. мел 3 . Сибири, 
в. юра Белоруссии, в. юра и н. мел Латвии, 

1 Составили: В. А. Вахрамеев (характеристика се
мейства, а также Hymenophyllites), Э. Н. Кара-Мурза 
(описание спор). 
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Рис. 106—117. 
106 — Hymenophyllum sp.: 106a— спора с экзиной, сложенной в продольные складки и разорванной по одному из лучей щели, X 400; 
в. юра, Домановичский район (Белоруссия ) (колл. Э. Н. Кара-Мурзы); 1066 — спора округлая, мелкобугорчатая, с развилками 
на концах лучей щели, X 700 (колл. М. А. Седовой). 107 — Trichomanes sp.: споры, X 400: 107а — спора с точечной экзиной и 
развилками на концах двух лучей; в. триас, Актюбинское Приуралье, басе. р. Илек (колл. Э. А. Копытовой); 1076 — спора с мелко
бугорчатой экзиной с развилками на концах двух лучей; в. юра, Домановичский район (Белоруссия) (колл. Э. Н. Кара-Мурзы). 
108 — Hymenophyllites quadridactylites Gutbier: ср. карбон (С 3

2), Донбасс (Залесский и Чиркова, 1938). 109 — Hymenophyllites mac-

rosporangiatus Vachrameev: спора, X 400; ср. альб, 3 . Казахстан; (Вахрамеев, 1952). 1 10—Stachypteris elongata Turutanova-Ketova: споро
носный колосок со спорами, X 10; в. юра, хр. Каратау, Ю. Казахстан (Турутанова-Кетова, 1930). 1 1 1— Dicksonia sp.: спора, X 400 
ср. юра, Барабинск, 3. Сибирь (колл. М. А. Седовой).— 112 — Coniopteris'hymenophylloides (Brongniast): базальные перышки на 
нижней стороне перьев, обладающие сильно развитыми лопастями, X 3; юра, В. Фергана (Брик, 1937). 113 — C o n i o p t e r i s kasachsta-

nica Turutanova-Ketova, X 3; ср. юра, Ю. Казахстан (колл. А. И. Турутановой-Кетовой). 114— Coniopteris trautscholdii (Неег): спо
роносное перо, X 3; ср. юра, Иркутский бассейн (колл. В. Д . Принады). 115 — Coniopteris sp.: споры, X 400; ср. юра, Барабинск, 
3 . Сибирь (колл. М. А. Седовой). 116 — Eboracia lobijolia (Phillips) Thomas: 116a — часть стерильного пера, X 3; 1166 — часть 
спороносного пера, X 3; [н. юра, Ю. Фергана (Брик, 1937). 1 17 — Gonatosorus sphenopteraides Brick: спороносные перышки, 
X 1,5; н. юра, Ю. Фергана (Брик, 1937). 117 — Gonatosorus sphenopteroides Brick: спороносные перышки, X 1.5; и. юра, Ю. Фергана 

(Крик, 1937) 
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С. Сибири (?), бассейна Ангары и Лены, альб— 
сеноман Ср. и Ю. Урала, альб — турон Донбас
са (Каменский р-н), сеноман — н. сантон 3 . Си
бири, третичные Тургая; н. юра Польши (Кра
ков), мел, плиоцен и плейстоцен Нов. Зелан
дии. Современное распространение—Фарер
ские о-ва, Норвегия,Сахалин, Япония,Огненная 
Земля, Чили, Венесуэла, Ямайка, Нов. Зелан
дия, Тасмания. 

Trichomanes L i n n e , 1753, emend. S m i t h 
1793. Тип рода — Tr. crispum Linne, 1753; 
современный. В ископаемом состоянии извест
ны споры. Споры диаметром 20—35 и., с трех
лучевой щелью, большей частью округлые. 
Лучи щели нередко с развилкой на кон
цах. ' Экзина тонкая, реже плотная, мел
кобугорчатая или точечная, иногда сминается 
в складки. Контур тела ровный или мелковол
нистый. Отличается от Hymenophyllum более 
мелкими размерами и более нежной экзиной 
(рис. 107). Около 25 современных видов. С триа
са. Ср. и в. триас, в. юра и н. мел ( в. альб) 
3 . Казахстана, ср. и в. юра Волгоградского По
волжья и бассейна р. Лены, в. юра Калужской 
обл., н. мел бассейна Лены, альб—сеноман 
восточного склона Урала, в. мел 3 . Сибири, н. 
майкоп с.-з. Кавказа. Современное распростра
нение — Япония, Китай, Индонезия, острова 
Индийского океана. 

Hymenophyllites G o e p p e r t , 1836. Тип рода— 
Sphenopteris quadridactylites Gutbier, 1835; ср. 
карбон, Германия. Под этим названием описы
вают стерильные и спороносные листья, обла
дающие признаками сем. Hymenophyllaceae. 
Отнесение ряда ископаемых стерильных листь
ев к этому семейству часто очень условно. Спо
роносные листья не отличаются от стерильных. 
Листья мелкие, с тонкой, однослойной плас
тинкой, без устьиц, трижды- или даже четыреж
ды-перистые, реже дихотомически рассеченные, 
Перышки сфеноптеридные, реже продолговато-
линейные. Сорусы расположены на окончаниях 
жилок и окружены бокальчатым покрываль-
цем. Спорангии сидят на колонковидном ложе. 
Споры выделены Н. А. Болховитиной из спо-
paRrmBHymenophyllites macrosporangiatus Vach-
rameev (ср. альб 3 . Казахстана). Споры диа
метром 25—30 р., с трехлучевой щелью, округ
ло-треугольные. Экзина тонкая, шагреневая 
(рис. 108—109; табл. XXXI , фиг. 1). Около 10 
видов. Ср. карбон — в. мел. Ср. и в. карбон 
Донбасса и С. Кавказа, ср. юра Донбасса, альб 
3 . Казахстана; ср. и в. карбон 3 . Европы 
и М. Азии, н. пермь Германии, н. юра Поль
ши, в. мел Австрии и С. Америки (шт. Да
кота). 

СЕМЕЙСТВО LOXSOMACEAE PRESL, 1848 

Папоротники с ползучим, покрытым волос
ками корневищем. Листья кожистые, перисто 
рассеченные, жилкование перистое, открытое. 
Сорусы краевые, расположены на концах жи
лок, с нитевидным покрывальцем и удлиненным 
ложем. Спорангии грушевидные, почти сидячие, 
с косым, полным или неполным кольцом; спо
ры тетраэдральные. 

С н. юры (Stachypteris). Ныне представ
лено двумя родами, обитающими в Нов. Зе
ландии и тропической Америке. 

Р о д , сближаемый с семейством Loxsomaceae 1 

Stachypteris P o m e l , 1849. Тип рода — S . spi-
cans Pomel, 1847; н. юра, Франция. В ископае
мом состоянии известны стерильные и споро
носные листья. Листья мелкие, в очертании 
линейно-ланцетные, трижды (и более) перисто 
рассеченное, кожистые. Главный стержень от
носительно тонкий, изгибающийся, боковые 
стержни чередующиеся. Перышки овальные, 
цельнокрайние, с тупой верхушкой и клино
видным основанием, тесно поставленные, сво
бодные или сбегающие по стержню. Жилкова
ние перистое; в каждый сегмент входит тонкая 
простая, либо (реже) дихотомирующая жилка. 
Сорусы краевые, расположены на концах стерж
ней пера любого порядка, колосковидные — 
сложенные из сросшихся между собой сближен
ных редуцированных вегетативных сегментов, 
окончания которых загнуты и преобразованы в 
индузии. Сорусы двух противоположных рядов 
чередуются между собой. Возможно, что спо
роносные колоски представлены тремя (и бо
лее) рядами спорангиев на коротких ножках, 
связанных общей осью. Каждый спорангий с 
косым кольцом спорангиальных клеток. 
Нижние части спороносных перьев пред
ставлены стерильными сегментами (рис. ПО: 
табл. XXXI , фиг. 2, 3). Споры не изучены. Дг 
семи видов. Н. юра — н. мел. В. юра Ю. Ка 
захстана (Каратау); н. юра Франции, ср. юра 
Англии и С. Германии, в. юра Франции, н. мел 
Португалии. 

СЕМЕЙСТВО DICKSONIACEAE 2 PRESL, 1836 

Преимущественно древовидные папоротники 
с прямостоячими стволами и кроной из крупных 
листьев. Листья перисто рассеченные. Пластин-

1 Составила А. И.Турутанова-Кетова. Ныне Гаррис 
(Harris) сближает Stachypteris с сем. Schizaeaceae. 

2 Составили: В. А. Вахрамеев (характеристика се
мейства, описание Gonatosorus, Protopteris), Н. Д . Ва
силевская (Eboracia), М. А. Седова (споры Coniopteris 
и Dicksonia), А. И. Турутанова-Кетова (Coniopteris). 
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' ки спороносных листьев и перьев большей 
частью редуцированы. Сорусы краевые, распо
ложены на концах жилок, окружены чашевид
ным (Thyrsopteris) или чаще двугубым (Dick-
sonia и др.) покрывальцем. Спорангии преиму
щественно с длинными ножками и косым, вплоть 
до вертикального, обычно полным кольцом. С ме
зозоя (Coniopteris, Eboracia), особенно широким 
распространением пользовались в юре. 

Ныне семейство представлено четырьмя рода
ми, распространенными в тропиках и умеренных 
областях южного полушария, большинство их 
имеет очень ограниченные ареалы (Thyrsop
teris — только о-в Хуан-Фернандес), что го
ворит о древности их происхождения. 

Dicksonia L' Н е г i t i е г, 1788. Тип рода — 
D. arborescens L' Heritier, 1788; современный. 
В ископаемом состоянии известны споры. Спо
роносные листья, описанные ранее под этим ро
довым названием, ныне не считают возможным 
безоговорочно отождествлять с Dicksonia, вы
деляя в самостоятельный род Coniopteris: Сте
рильные листья относят к формальным родам 
Sphenopteris и частично к Cladophlebis. Споры 
диаметром 45—67 ц, с трехлучевой щелью, 
треугольно-округлые и треугольные. Экзина дву
слойная, толстая, гладкая, со складками, окайм
ляющими щель, и с отворотами на углах, либо 
сетчатая с толстыми высокими стенками сетки. 
Ячеи сетки глубокие, большей частью округлые 
(рис. 111). Около 25 современных видов. С юры. 
Юра 3 . Казахстана, В. Забайкалья, Сибир
ской платформы, ср. юра Волгоградского По
волжья, бассейна Эмбы, в. юра Белоруссии, 
Украины, бассейна Эмбы, Волгоградского По
волжья, Урала, 3 . Сибири, н. мел Белоруссии, 
Украины, Крыма, Н. Волги, Эмбы, бассей
на Зеравшана, Урала, 3 . Сибири, в. мел Казах
стана, Ср. и С. Урала, олигоцен Кавказа, нео
ген Предкарпатья, Прибалтики, Белоруссии, 
В. Предкавказья, 3 . Сибири. 

Р о д ы , связываемые с семейством 
Dicksoniaceae 

Coniopteris B r o n g n i a r t , 1849. Тип 
рода — Sphenopteris hymenophylloides Brong
niart, 1828; ср. юра (Йоркшир, Англия). В 
ископаемом состоянии известны стерильные и 
спороносные листья и споры. Листья средних 
или небольших размеров от просто-до трижды-
перистых. Стержень листа сравнительно тон
кий, с гладкой поверхностью или с остатками 
волосков. Перья линейные, линейно-ланцет
ные или овальные, к верхушке заостренные. 
Перышки треугольные, овальные, ромбические 
или линейно-ланцетные, косо расположенные 
по отношению к стержню пера, с клиновидно 

суженными или перетянутыми основаниями, 
иногда низбегающие на стержень пера. Плас
тинка перышка от цельной до более или менее 
глубоко надрезанной на нечетное число лопас
тей; базальные перышки нижних перьев 
часто крупнее соседних и снабжены крупной, 
сильно расчлененной базальной лопастью. Край 
перышек от цельного до зубчатого. Жилкование 
несовершенно-перистое; средняя жилка входит 
в пластинку под острым углом и не доходя до 
верхушки разветвляется; боковые жилки от
ходят от средней под острым углом, обычно ди-
хотомируя, реже оставаясь простыми. Споро
носные перья расположены в нижней части 
обычного листа, реже лист целиком спороно
сен. Пластинки перышек редуцированы. Ок
руглые сорусы находятся на концах жилок, 
прикрываясь редко различимым чашевидным 
или реже почковидным индузием. Спорангий 
с косым кольцом. Споры неоднократно выде
лялись из спорангиев. Споры диаметром 22¬ 
70 ц, с трехлучевой щелью, треугольные и тре
угольно-округлые. Лучи щели длинные, иногда 
широко раскрытые. Экзина гладкая, тонкая 
(рис. 112—115; табл. XXXI, фиг. 4). Около 
40 видов. Н. юра — н. мел. Очень распростра
нен в ср. юре всего северного полушария, а 
также в в. юре — н. мелу Сибирской палеофло-
ристической области. Споры встречаются в 
юрских и нижнемеловых отложениях в массо
вом количестве, особенно много их в ср. и в. 
юре, где они составляют до 30% спорово-пыль-
цевого спектра. 

Eboracia T h o m a s , 1911. Тип рода — Neu-
ropteris lobifolia Phillips, 1835; ср. юра, Англия. 
В ископаемом состоянии известны стерильные 
и спороносные листья. Листья дважды-перис
тые, типа Cladophlebis. Перышки прикреплены 
всем основанием или слегка сжаты в основании, 
нижним краем низбегают на стержень пера, 
треугольно-изогнутые или почти прямые, иног
да с городчатым краем. Базальные перышки 
(особенно нижнее) крупнее остальных и снаб
жены лопастью. Средняя жилка неотчетливая; 
вторичные жилки ветвятся от одного до трех 
раз, реже они простые. Спороносные перышки 
немного редуцированы, с менее ветвящимися 
жилками, сорусы округленные или поперечно 
вытянутые, расположены по краю перышка на 
концах вторичных жилок (рис. 116; табл. 
XXXIV,фиг. 4).Четыре вида.Рэт—ср. юра.Рэт— 
лейас Ср. Азии и Сибири, н. юра Ю. Ферганы и 
бассейна Зеравшана, н. и ср. юра В. Ферганы, 
ср. юра Донбасса (Каменка), в. юра Буреинс-
кого бассейна; рэт Вьетнама (Хан-га), н. юра 
Борнгольма, Польши, ср. юра Йоркшира (Анг
лия), Китайской Джунгарии, юра Японии, Ко
реи. 
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Disorus V a c h r a m e e v , 1961 (Tuarella Bu-
rakova, 1961). Тип рода — Disorus nitnakanensis 
Vachrameev, 1961; н. мел, Буреинский бас
сейн. Перья с кладофлебоидными перышками, 
базальные перышки преимущественно нижне
го, но часто и верхнего ряда, лопастные. Перыш
ки фертильных перьев, находящихся в верхней 
части перьев первого (?) порядка, несут два со
руса, соотвественно расположенных на нижнем 
и верхнем краях перышек, на небольшом рас
стоянии от их оснований. Иногда нижний 
край перышка лишен соруса. Диаметр спор 33— 
56 (X, наиболее часто встречаются диаметры 
45—50[х. Цвет желтовато-коричневый и корич
невый. Очертание треугольно-округлое, редко 
треугольное, с закругленными углами. Боковые 
стороны прямые или слегка выпуклые, редко 
вогнутые. Экзина плотная, двухконтурная, 
гладкая или слегка шероховатая, либо с 
редкими, плоскими бугорками, часто смятая в 
крупные складки. Щель разверзания простая 
с широким утолщением вдоль лучей споры. 
Лучи равны радиусу или несколько мень
ше его. (табл. XXXIV, фиг. 2). Два вида. Ср. 
юра Мангышлака, н. мел Буреинского бассейна. 

Gonatosorus R a c i b o r s k i , 1894. Тип рода 
G. nathorstii Raciborski, 1894; н. юра, 
Польша. Под этим родовым названием выделен 
особый тип спороношения. Листья небольших 
размеров, дважды-перистые; перышки мелкие, 
пекоптеридные, иногда несколько суженные у 
основания; край от цельного до лопастного. 
Спороношение приурочено к перьям нижней 
и средней частей листа. Спороносные перышки 
не отличаются от стерильных; сорусы круп
ные, овальные (до 1,5 мм в поперечнике), с 
двустворчатым покрывальцем; расположены по 
одному в перышке, у основания его верхнего 
края, слегка выдаваясь за него. Спорангии 
многочисленные, округлые, с кольцом утолщен
ных клеток. Споры не изучены (рис. 117). Три 
вида. Юра — н. мел. Н. юра Ю. и В. Ферганы, 
ср. юра р. Эмбы, в. юра — н. мел. р. Бурей, н. 
мел Алдана; н. юра Польши, юра (серия Радж-
махал) Индии. 

Р о д , связываемый с семейством 
Dicksoniaceae или Cyatheaceae 

Protopteris S t e r n b e r g , 1838. Тип рода—Р. 
punctata Sternberg, 1838; мел, 3 . Чехо
словакия. Окаменелые прямые стволы древо
видных папоротников, голые или частично 
покрытые побочными (воздушными) корнями. 
Листовые рубцы овальные, вытянутые вдоль 
ствола, несколько оттянутые книзу, располо
женные по спирали. Листовые следы имеют 

форму неправильной подковы с более или менее 
загнутыми внутрь концами. Побочные (воздуш
ные) корни оставляют на поверхности ствола 
многочисленные округлые рубчики. Сосудис
тый цилиндр представляет диктиостель. Серд
цевина широкая, сложенная паренхимой. Как 
с внешней, так и с внутренней стороны цилинд
ра находится полное (или неполное) кольцо 
склеренхимы (табл. XXXI , фиг. 5). Несколько 
видов. С в. юры. В. юра Ср. Поволжья; н. мел 
(вельд) Англии и Германии, в.мел Чехословакии, 
Саксонии, Вестфалии, Гренландии, третичные 
Чехословакии. 

СЕМЕЙСТВО PTERIDACEAE 1 GAUDICHAUD, 1826 

Разнообразные по внешнему облику папорот
ники с ползучими или восстающими (вплоть 
до прямых) корневищами, покрытыми волоска
ми или чешуйками. Листья различной формы 
и разной величины, преимущественно перисто-
рассеченные, мономорфные, реже диморфные. 
Расположение сорусов различное: краевое 
(Dennstaedtia) или по всей нижней поверхности 
перышек (Pteridium). Сорусы обладают покры
вальцем или лишены его; в последнем случае 
они защищены загнутым краем листовой плас
тинки. Спорангии мелкие, уплощенные, с длин
ной, тонкой ножкой и косым или вертикальным 
неполным кольцом. 

Споры известны с триаса, спороносные листья 
(Onychiopsis) — с н. мела. В настоящее вре
мя семейство представлено более чем 60 рода
ми. Распространены по всему земному шару 
(особенно роды Pteris, Pteridium, Cheilant-
hus), преимущественно в тропиках. 

Acrostichum L i n n e , 1753. Тип рода — А. 
aureum Linne, 1753; современный. В ископае
мом состоянии известны стерильные споронос
ные листья и споры. Листья значительной ве
личины, просто перистые, с крупными цельными 
кожистыми перышками. Жилкование равно
мерно-сетчатое; ячейки однородные по величине, 
образованные жилками одинаковой толщины. 
Спороносны все перышки листа или только 
перышки, расположенные в его нижней части. 
Спорангии густо покрывают нижнюю поверх
ность перышек, но сорусов не образуют. Споры 
диаметром 40—50 ц., с трехлучевой щелью, тре
угольно-округлые. Экзина двуслойная, толстая, 
гладкая. Внутренняя структура иногда отра
жается на отдельных участках экзины в виде 
слабой бугорчатости. Контур ровный (рис. 118, 

1 Составили: В. А. Вахрамеев при участии Н. Д . Ва
силевской (Adiantopteoris) и М. А. Седовой (описание 
спо.р). 
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119). Несколько видов. Листья известны из тре
тичных отложений, где часто встречаются с ос
татками пальм. Эоцен Украины (спондиловые 
глины); присутствие в в. мелу С. Урала (р. Лозь-
ва) сомнительно; эоцен Англии, Франции, США 
(штаты Джорджия, Уайоминг), н. олигоцен 
Венгрии, Франции, Италии, Югославии, па
леоген Японии. Споры известны с юры. Юра 
Украины, мел Украины, Ср. Поволжья, Урала, 
3 . Сибири, палеоген 3 . Сибири, Приморья. 
Современное распространение — побережье тро
пических и субтропических морей. Приспособ
лен к жизни в условиях повышенной солено
сти. 

Ceratopteris B r o n g n i a r t , 1821. Тип ро
да — Acrostichum thalictroides Linne, 1753; 
современный. В ископаемом состоянии извест
ны споры, реже листья. Водные или болотные 
однолетние папоротники, иногда свободно пла
вающие. Корневище короткое, поднимающееся 
вверх, несущее расположенные по спирали ди
морфные листья. Стерильные листья пальчато 
рассеченные, с широкими, неправильными ло
пастями. Спороносные листья крупные, рас
сечены на более узкие и длинные доли. Спо
рангии сидячие, расположены на нижней по
верхности вдоль края пластинки, защищены ее 
загнутым краем. Споры диаметром 80—148 п., 
с трехлучевой щелью, треугольно-округлые и 
округлые. Экзина двуслойная, толстая, реб
ристая. Ребра выпуклые, толстые. На дисталь
ной стороне споры ребра в количестве пяти-
шести располагаются вдоль сторон треуголь
ника; на проксимальной стороне они закруг
ляются к концам щели, образуя на контуре 
выступы (рис. 120, 121). Несколько видов. 
Листья: плиоцен (Дуаба). Споры: н. мел Мос
ковской обл., Крыма, миоцен Кавказа, 3 . Си
бири, Прибайкалья, третичные о-ва Борнео. 
Сходство спор Ceratopteris со спорами некото
рых папоротников из сем. Schizaeaceae, широ
ко распространенных среди меловых отложе
ний, требует дополнительных исследований для 
доказательства присутствия в мезозое p. Cera
topteris. Современное распространение — тропи
ческие области Африки, Америки, Азии, ре
же субтропики (Япония, Нов. Зеландия, юг 
США). 

Onychium К a u 1 f и s s, 1824. Тип рода — 
О. auratum Kaulfuss, 1824; современный. В ис
копаемом состоянии известны споры. Споры 
диаметром 50—75 ц, с трехлучевой щелью, тре
угольные и треугольно-округлые. Экзина тол
стая, многослойная, с различными по величине 
и форме плоскими выростами, более выпуклы
ми и редкими, чем у спор Pteris (рис. 122). 
Около пяти современных видов. С триаса. В. 
триас Нордвика, юра Ср. Поволжья, 3 . Казах

стана, н. и ср. юра бассейна р. Лены, мел Ср. 
Урала. Современное распространение — Центр 
Америка, Япония, Индия, Нов. Гвинея. 

Pteridium S с о р о 1 i, 1760. Тип рода — Р. 
aqilina (Linne) Scopoli, 1760; современный. 
В ископаемом состоянии известны стерильные 
листья, обычно относившиеся к p. Pteris. Ли
стья дважды- или трижды-перисто рассеченные 
мономорфные. Перышки пекоптеридные, жил
кование перистое; боковые жилки дихотомируют. 
Край цельный или зубчатый. Сорусы прикрыты 
с одной стороны завороченным краем перышка, 
а с другой — покрывальцем, расположенным 
параллельно его краю (рис. 123). Около 10 очень 
близких видов, часто объединяемых в один. 
С палеогена. Олигоцен и плиоцен (?) Закав
казья (Дары-Даг, Годерзи), миоцен Донбасса 
(Крынка); третичные 3 . Европы и С. Америки. 
Современное распространение — по всему зем
ному шару. 

Pteris L i n n e , 1753. Тип рода — P. lon-
gifolia Linne, 1753; современный. В ископае
мом состоянии известны стерильные листья и 
споры. Ряд отпечатков, описанных под этим ро
довым названием, • относится к p. Pteridium, 
так как многие исследователи не пересматрива
ли его в качестве самостоятельного рода. Ли
стья просто перистые, перышки некрупные, 
линейно-ланцетные, до 15—20 см длины. Жил
кование перистое. Спороносные перышки уже 
стерильных. Сорусы линейные, без покрываль-
ца, прикрыты завернутым краем перышка. 
Споры диаметром 36—50 |х, с трехлучевой ще
лью, треугольные и треугольно-округлые. Эк
зина толстая, трехслойная, с различными по 
величине и форме плоскими выростами. Контур 
волнистый (рис. 124, 125). Около 200 видов, 
в основном современных. Листья: эоцен вер
ховьев Днепра (Путивль), олигоцен В. Казахста
на (Ашутас), плиоцен 3 . Грузии (перевал Годер
зи); третичные 3 . Европы и С. Америки. Споры: 
триас с.-в. Сибири, н. юра бассейна р. Лены, 
юра Казахстана, В. Забайкалья, н. мел В. 
Закавказья, Ю. Урала, 3 . Казахстана, оли
гоцен 3 . Сибири; мел Нов. Зеландии. Современ
ное распространение — преимущественно в тро
пических и отчасти в умеренных областях обоих 
полушарий. 

Р о д ы , сближаемые с семейством 
Pteridaceae 

Adiantopteris V a s s i l e v s k a j a , 1963. Тип 
рода — Adiantites sewardii Yabe, 1905; в. юра— 
н. мел (серия Нактонг), Корея. В ископаемом 
состоянии известны стерильные листья. Листья 
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127 

Рис. 118—127 
118 — Acrostichum (Chryscdium) lanzaeanum Gardn. et Att., 2/3; палеоген, Украина (Криштофович, 1932). 119 — Acrosti-
chum sp., спора, X 400; мел, Тюмень (3. Сибирь) (колл. М. А. Седовой). 120 Ceratopteris duabensis Kol., неоген, кимме
рийский ярус, Дуаб (Кавказ) (Колаковский, 1954). 121 — Ceratopteris sp., спора, X 400; миоцен, Прибайкалье (колл. 
М. А. Седовой). 122 — Onychium sp.: спора, X 400; юра, 3 . Сибирь (колл. М. А. Седовой). 123 — Pteridium crenatum 
(Web.); плиоцен, перевал Годерзи (Закавказье) (Палибин, 1937). 124 — Pteris oeningensis Heer: плиоцен, там же (Палибин, 
1937). 125 — Pteris sp.: спора, X 400; юра, 3 . Сибирь (колл. М. А. Седовой). 126 — Onychiopsis mantelli (Brongniart) 

Seward: стерильные перья; н. мел. (вельд), Англия (Seward, 1894). 127 — Onychiopsis eiongata (Geyl.) Seward: два споронос
ных пера; н. мел. Приморье (Криштофович, 1916) 

Adiantum-пояобные, перистые, с тонким стерж
нем. Перышки чередующиеся или противо
поставленные, вееровидные, округло- или тре
угольно-сердцевидные, овально-ромбические, 
клиновидные, более или менее симметричные, 
короткочерешковые или почти сидячие, цель
нокрайние, зубчатые, зубчато-лопастные. Жил

кование веерное, жилки тонкие, многочислен
ные, повторно дихотомирующие. Около 10 ви
дов (табл. XXXI, фиг. 6). В. юра — неоген. Н. 
мел Якутии, юра Приморья, в. мел восточного 
склона Урала; в. юра — н. мел Кореи, С. Аме
рики, Португалии, мел Гренландии, эоцен 
Далмации (Монте Промина), миоцен Италии. 
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Введение нового родового названия Adian-
topteris вызвано необходимостью внесения яс
ности в обозначение стерильных остатков па
поротников, точная родовая принадлежность 
которых не может быть установлена и которые 
неправильно включаются в p. Adiantites. Род 
Adiantites установлен Гёппертом в 1836 г.; 
он включил в этот род два мезозойских вида 
гинкго и папоротниковидные растения палео
зойского возраста. В 1869 г. Шимпер, не приняв 
во внимание определения Гёпперта, дал новое 
толкование этого рода, обозначил его Adianti
tes Schimper (auct.) и отнес к нему Adian-
tum - подобные остатки, встречающиеся с 
отложений карбона до третичных включи
тельно. 

В 1923 г. Кидстон изменил диагноз p. Adianti-
/га.ограничил его только палеозойскими видами, 
относящимися, по его мнению, не к папорот
никам, а к птеридоспермам. Е. О. Новик 
(1952) принимает толкование Кидстона и опре
деленно относит p. Adiantites к птеридоспермам. 
Просмотр палеозойских остатков и остатков 
более молодого возраста, описываемых 
как Adiantites, показал, что они относятся к раз
ным группам: первые, по-видимому, действи
тельно, принадлежат птеридоспермам, вторые, 
несомненно, являются папоротниками. Для пер
вых следует сохранить название Adiantites в 
понимании Кидстона, а для вторых необходимо 
ввести новое название Adiantopteris. В p. Adi-
antopteris должны быть ^акже включены иско
паемые виды Adiantum, известные только по 
стерильным остаткам. Род Adiantopteris ближе 
всего стоит к современному p. Adiantum, на 
что и указывает его название. 

Onychiopsis Y o k o y a m a , 1890. Тип рода — 
Hymenopteris psilotoides Stokes et Webb, 1824; 
н. мел, Англия. В ископаемом состоянии извест
ны стерильные и спороносные листья. Листья 
дважды- или трижды-перистые; перья ланцет
ные, направленные вверх. Перышки узкие, за
остренные, линейно-ланцетные (ширина 2— 
3 мм, длина 15—70 мм), отходящие от стержня 
пера под острым углом, от цельных до надре
занных на узкие, заостренные доли. Жилкова
ние перистое, боковые жилки тонкие, едва за
метные, отходящие под острым углом от сред
ней жилки. У спороносных перьев, располо
женных на тех же листьях, перышки видоиз
менены в ланцетно-овальные капсули, зак
лючающие сорусы. К верхушке листа спо
роносные листья сменяются стерильными 
(рис. 126, 127; табл XXXIV, фиг. 5). Спо
ры не исследованы. Около пяти видов. 
Н. мел. редко в. юра. Н. мел 3 . Казах
стана, Закавказья Агджакенд), Якутии, 

(Забайкалья, Приморья, Германии, Англии, 
Японии, С. Китая, С. Америки; в. юра Японии 
(свита Тетори). 

СЕМЕЙСТВО CYATHEACEAE i REICHENBACH, 1828 

Преимущественно древовидные папоротники 
с прямыми стволами и кроной из крупных ли
стьев. Строение стебля чаще всего диктиостели-
ческое, реже сифоностелическое. Листья круп
ные, преимущественно мономорфные, перисто 
рассеченные дважды и трижды-, реже просто 
перистые или цельные. Нижняя поверхность 
листьев и стрежни обычно густо покрыты чешуя-
ми. Иногда присутствуют афлебии. Сорусы ок
руглые, с покрывальцем или (реже) без него 
(Alsophila), расположены на спинках боковых 
жилок перышка, по обеим сторонам средней 
жилки. Покрывальце радиально-симметричное, 
чашеобразное или шаровидное. Спорангии мел
кие, с короткими ножками, кольцо почти пол
ное, косое — близкое к вертикальному. Споры 
с трехлучевой щелью, в очертании треуголь
ные, треугольно-округлые и трехлопастные. 
Экзина многослойная, гладкая или с выростами. 

Споры известны с юры. Окаменелые стволы 
описаны из юры Индии (Protocyathea) и Кореи, 
из мела Чехии и Венгрии (Alsophilina). Сов
ременных семь родов, произрастающих в тро
пических и субтропических областях. 

Cyathea S m i t h , 1793. Тип рода — С. аг-
borea (Linne) Smith, 1793; современный. В иско
паемом состоянии известны споры. Споры диа
метром 35—50ц, с трехлучевой щелью, треуголь
ные и трехлопастные или округлые, с лопастью 
посредине. Щель часто окаймленная. Экзина 
двуслойная, толстая, гладкая или с выроста
ми (рис. 128). Около 800 современных видов. С 
юры. Юра 3 . Казахстана, Сибирской платфор
мы, ср. юра Украины, Белоруссии, Волгоград
ского Поволжья, 3 . Сибири, Тянь-Шаня, в. 
юра Волгоградского Поволжья, В. Забайкалья, 
бассейна р . Зеи, н. мел Белоруссии, Украины, 
Саратовского Поволжья, 3 . Казахстана, Урала, 
бассейна р. Зеравшан, 3 . Сибири, В. Забай
калья, в. мел 3 . Казахстана, Ср. Урала, 3 . 
Сибири, бассейна Лены, олигоцен Белоруссии, 
Кавказа, 3 . Казахстана, Приморья, сармат 
В. Предкавказья; юра, мел, неоген Нов. Зелан
дии, мел Монголии,. Шпицбергена, палеоген и 
неоген 3 . Европы. Современное распростра
нение — тропические области Ю. Америки, 
Австралия, Нов. Гвинея, Нов. Зеландия, Тас
мания, Мадагаскар. 

1 Составили В. А. Вахрамеев и М. А. Седова (опи
сание спор). 
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Рис. 128—136. 
128 — Cyathea sp.: спора, X 400; мел, Мугоджары (колл. М. А. Седовой). 129— Hemitclia sp.: спора X 400; в. мел 
Кулундинская степь (колл. М. А. Седовой). 130 — Asplenium sp.: спора, X 400; миоцен, В. Сибирь (колл. М. A. Ci -
довой). 131 — Blechnutn braunii Ett.: участок спороносного пера, Х2 , олигоцен, Дарры-Даг, Закавказье (Палибин, 
1947). 132 — Dryopteris laKesii (Lesquereux) Knowlton, в. мел, свита Денвер (США) (Knowlton, 1930). 133 — Onoclea 

sensibilis Linne: стерильные перья; третичные, Аляска (Hollick, 1936). 134 — Woodwardia latiloba Lesq. var. serrata 
Knowlton: X 1,5; верхи в. мела, Колорадо (Knowlton, 1930). 135 — Woodwardia latiloba Lesq.: спороносный лист, X2 , 
олигоцен, p. Тавда, 3 . Сибирь (Введенский, 1933). 136 — Woodwardia orientalis pliocenica Palibin: участок споронос

ного пера с жилкованием; плиоцен, перевал Годерзи, 3 . Грузия (Палибин, 1937) 
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Hemitelia R. B r o w n , 1810. Тип рода — 
Cyathea multiflora Smith, 1793; современ
ный. В ископаемом состоянии известны спо
ры. Споры диаметром 27—41 ц, с трехлучевой 
щелью, округло-треугольные или округлые. 
Экзина двуслойная, прозрачная,гладкая,боль
шей частью с различным количеством беспоря
дочно расположенных округлых углублений, 
напоминающих поры (рис. 129). Около 60 сов
ременных видов. С мела. Н. мел Ю. Урала, 
3 . Сибири, В. Забайкалья, альб—сеноман 
Тургайской впадины, в. мел Ср. Урала, Ку-
лундинской степи, палеоген 3 . Сибири; н. мел 
Шпицбергена, третичные о-ва Тринидад. Сов
ременное распространение — тропические об
ласти Америки, Мадагаскар, Нов. Зеландия. 

СЕМЕЙСТВО ASPIDIACEAE 1 GRAY, 1821 

Папоротники с ползучими, восходящими или 
прямостоячими корневищами, иногда перехо
дящими в короткий ствол. Листья разнооб
разной величины, перисто рассеченные, реже 
цельные, обычно мономорфные, реже диморф
ные. Сорусы на нижней поверхности перышек 
вдоль боковых жилок, редко вдоль края, ок
руглые или продолговатые, снабженные инду-
зиумом, иногда атрофирующимся. Спорангии 
с тонкими ножками и вертикальным, почти 
полным или неполным кольцом. Споры 'бобо
видные, с однолучевой щелью, обычно с перис
порием, редко сохраняющимся в ископаемом 
состоянии. 

Листья известны с н. мела; широкое распро
странение получило в третичном периоде. Ныне 
представлено более чем 80 родами. Распростра
нено по всему земному шару, особенно в тропи
ках и субтропиках. 

Asplenium Linne, 1753. Тип рода — As. tri-
chomanes Linne, 1753; современный. В ископае
мом состоянии известны стерильные, реже спо
роносные листья. Листья от перистых до триж
ды-перистых, мономорфные. Перышки сфенопте
ридные от линейных и линейно-ланцетных до 
округло-ромбических или пекоптеридных, обыч
ны с перетянутыми основаниями. Сорусы про
долговатые или линейные, расположенные од
нобоко вдоль боковых жилок перышек. Покры-
вальце по форме соответствует сорусу, прикреп
лено к жилке наружным краем, внутренний 
край свободен. Споры с однолучевой щелью, 
длинная ось в периспории 30—58 р., короткая 
ось в периспории 20—45ц; без периспория оваль-

1 Составили В. А. Вахрамеев и М. А. Седова (опи
сание спор). 

ные и бобовидные, экзина гладкая. Периспо
рий неравномерно сетчатый, иногда сохраня
ется в ископаемом состоянии. Обычно под этим 
родовым названием из меловых отложений опи
сываются отпечатки дважды- или трижды-пе
ристых листьев с узколанцетными перышками, 

' отходящими под острым углом от стержня пера. 
Край перышек неглубоко надрезан на несколь
ко лопастей. Верхушечная более крупная, 
лопасть немного перетянута у основания. Мно
гие из листьев, описанных под этим родовым, 
названием, отнесены к p. Asplenium без доста
точных оснований — их следовало бы отнести 
к формальным родам Sphenopteris или Cladoph
lebis — в зависимости от строения перышек 
(рис. 130; табл. XXXII , фиг. 1). Около 700 ви
дов, из них более 650 современных. С н. мела. 
Альб и в. мел Казахстана, 3 . Сибири, н. и в. мел 
Якутии, Сахалина, палеоген Амура (Райчиха); 
н. и в. мел Гренландии, в. мел и третичные Аляс
ки, в. мел Чехословакии, Германии, США и 
Канады, третичные США. Споры — с юры; 
юра В. Сибири, ср. и в. юра Волгоградского По
волжья, миоцен З.Сибири, ю.-в. Прибайкалья, 
плиоцен Туркмении, баррем Монголии. Сов
ременное распространение — умеренный и тро
пический пояса земного шара. 

Blechnum Li n п ё, 1753. Тип рода — В. occi-
dentale Linne, 1753; современный. В ископаемом 
состоянии известны стерильные и спороносные 
листья, простоперистые, реже дважды-перис
тые, диморфные. Перья удлиненно-ланцетные; 
перышки удлиненные, цельнокрайние, срос
шиеся основаниями. Жилкование перистое, бо
ковые жилки дихотомирующие (спороносные 
перышки несколько сужены). Сорусы линей
ные, расположенные по обеим сторонам сред
ней жилки перышка, параллельно ей, иногда 
сливающиеся; покрывальце пленчатое, при
крепленное к краю перышка, с внутренней сто
роны свободное (рис. 131). Более 200 видов, в 
основном современных. С палеогена. В. эоцен 
Туркмении (Ёр-Ойлан-Дуз), олигоцен В. Ка
захстана (Ашу-Тас), Закавказья (Дарры-Даг), 
в. плиоцен Закавказья; третичные 3 . Европы и 
C. Америки. Современное распространение •— 
южное полушарие, в северном — один широко 
распространенный вид. 

Dryopteris A d a n s о п, 1763. Тип рода — 
D. filix mas (Linne) Schott, 1834; современ
ный. Для ископаемых остатков, близких к 
р. Dryopteris, Берри предложил применять родо
вое название Dryopterites (Berry, 191Ь), в СССР 
не привившееся. Стерильные листья из мела, 
отнесённые без достаточных оснований к 
p. Dryopteris(Aspidium), ныне рассматривают в 
рамках формального рода Cladophlebis. В ис-
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копаемом состоянии известны стерильные ли
стья, редко — спороносные. Листья мономорф-
ные, дважды-, реже трижды-перистые. Перья 
ланцетно-линейные; перышки мелкие, пекоп-
теридные, сидячие, реже несколько стянутые 
у основания; край преимущественно зубчатый, 
реже простой. Жилкование перистое; боковые 
жилки дихотомируют один или два раза, реже 
простые. Сорусы округлые, расположены на 
боковых жилках двумя рядами, реже разбро
саны; покрывальце большей частью сердцевид
ное или почковидное, прикрепленное складкой 
сбоку, иногда исчезающее (рис. 132). Около 150 
видов, в основном современных. С мела. Па
леоген Украины, Сахалина, Ново-Сибирских 
о-вов, плиоцен 3 . Грузии (перевал Годерзи), 
Закавказья (М. Шираки); мел С. Америки и 
Гренландии, третичные С. Америки и 3 . Евро
пы. Современное распространение — умеренные 
и тропические области северного полушария. 

Onoclea L i n n e , 1753. Тип рода — О. sen
sibilis Linne, 1753; современный. В ископае
мом состоянии известны стерильные, редко 
спороносные листья. Листья диморфные, про-
стоперистые, с окрыленным стержнем. Перыш
ки крупные, ланцетные или линейно-ланцет
ные, более или менее глубоко рассеченные на 
треугольно-овальные цельнокрайние лопасти, 
со слабо заостренными, направленными вперед 
верхушками. Перышки верхней части листа 
цельные. Жилкование перисто-сетчатое. От 
средней жилки в верхушку каждой лопасти 
отходит по жилке. Жилки третьего порядка, 
анастомозируя между собой, образуют мелкую 
сетку. На небольшом расстоянии от средней 
жилки перышка проходят две параллельные 
ей жилки, соединяющие основания жилок 
второго порядка и отграничивающие по обе
им сторонам средней жилки узкие, длинные 
ячейки. У спороносных литьев пластинка ре
дуцирована. Сорусы крупные, шаровидные, 
сидящие на цилиндрическом возвышении по 
обеим сторонам от средней жилки перышка, 
по одному в каждой лопасти. Покрывальце неж
ное, почти шаровидное, рано исчезающее 
(рис. 133). Один вид. С в. мела. Верхи в. 
мела рек Анадыря и Амура (Цагаян), третич
ные В. Саяна, олигоцен В. Казахстана (Ашу-
Тас) и Сахалина (верхнедуйская свита), плио
цен —• древнечетвертичные отложения С. Дви
ны; в. мел и третичные С. Америки и Гренлан
дии, эоцен 3 . Европы (о-в Мулл; только здесь 
обнаружены спороносные листья). Современ
ное распространение — Дальний Восток, Япо
ния, Китай, штаты Атлантического побережья 
США, в зоне влажных умеренных и субтропи
ческих лесов. 

W oodwardia S m i t h , 1793 (W oodwardites 
linger, 1845). Тип рода — Woodwardia sadicans 
Smith, 1793; современный. В ископаемом состоя
нии известны стерильные и спороносные листья. 
Листья просто- и дважды-перистые, мономорф-
ные, реже диморфные; перья широколанцет
ные, перышки пекоптеридные — у дважды- пе
ристых листьев крупные (длиной до 30—40 мм), 
продолговатые, иногда серповидные, сросшие
ся основаниями; край зубчатый; у перышек 
нижних перьев иногда цельный. Жилкование 
сетчатое (такое же, как у Onoclea). У видов 
с простопер истыми листьями спороносные 
перышки сильно сужены. Сорусы линейные, 
иногда прерывающиеся, вытянутые по обеим 
сторонам средней жилки. Покрывальце при
креплено к краю перышка с внутренней сторо
ны, свободное (рис. 134—136). Около 20, пре
имущественно современных видов. С в. мела. 
Эоцен Туркмении (Ёр-Ойлан-Дуз) и Анадыря, 
олигоцен 3 . Сибири (р. Тавда), плиоцен 3 . 
Грузии (перевал Годерзи); в. мел (Денвер) и 
третичные С. Америки, третичные, преимущест
венно неогеновые, 3 . Европы. Современное 
распространение — Ю. Европа, Китай, Япония, 
Индия, Австралия, юг С. Америки. 

СЕМЕЙСТВО MATONIАСЕАЕ 1 PRESL, 1848 

Папоротники крупные с ползучим, нередко 
вильчато ветвящимся соленостелическим кор
невищем. Листья крупные, мономорфные, дос
тигающие 2 м высоты, с крупным, длинным 
черешком и вееровидной пластинкой, пиль-
чато разделенной на удлиненные перья, в свою 
очередь перисто рассеченные на отдельные 
перышки. Ветвление первоначально монопо-
диальное: черешок листа непосредственно пе
реходит в стержень центрального пера, от осно
вания которого отходят стержни двух базаль-
ных перьев, направленных вверх. Послед
ние ветвятся симподиально во внешнюю сторо
ну недалеко от своего основания. Такое же 
ветвление испытывает и каждая последующая 
пара перьев. Жилкование перышек перистое 
или ложноперистое (Selenocarpus). Сорусы рас
положены двумя рядами по обеим сторонам 
средней жилки перышка, округлые, состоящие 
из шести—девяти спорангиев, находящихся вок
руг столбикообразного ложа, из которого раз
вивается щитообразное покрывальце, покрываю
щее сорус, иногда оно отсутствует (Phlebopteris). 
Спорангии крупные, с широким, неполным ко
сым кольцом. Споры диаметром 45—68 и, с 

1 Составили: В. А. Вахрамеев (характеристика се
мейства, описание Phlebopteris), Э. Н. Кара-Мурза 
(описание спор), И. Н. Сребродольская (Matonidium). 
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трехлучевой щелью, в очертании треугольные 
или округленно-треугольные с вогнутыми или 
прямыми сторонами, реже с выпуклыми. Экзи
на толстая мелкозернистая, иногда гладкая. Щель 
разверзания окаймлена валикообразным утол
щением. 

Известно с в. триаса. Максимального раз
нообразия (четыре рода) и широкого геогра
фического распространения (Евразия, С. Аф
рика, С. Америка, Австралия) достигло в юре 
и отчасти в н. мелу. Ныне представлено двумя 
родами (Matonia, Phanerosorus), обитающими 
только в Малайе и Индонезии. Хороший при
мер реликтовой группы. 

Matonidium S c h e n k , 1871. Тип рода — 
М. goeppertii Schenk, 1871, н. мел (вельд), 
С. Германия. Известны стерильные и споро
носные листья и споры. Листья крупные, моно
морфные, веерообразные, пальчато разделен
ные до самого основания на линейно-ланцет
ные перья, в свою очередь перисто рассечен
ные. Ветвление стержней листа первоначально 
моноподиальное; стержни базальных и осталь
ных перьев ветвятся симподиально во внеш
нюю сторону. Общее число перьев достигает 
13—17. Перышки серповидные сидячие, отно
сительно короткие (до 10—15 мм). Край цель
ный. Жилкование перистое; средняя жилка 
доходит почти до верхушки пера, боковые ди-
хотомируют один раз, не анастомозируя меж
ду собой. Сорусы с сильно развитым колонко-
видным ложем и прикрепленным к его верх
ней части небольшим покрывальцем, значитель
но меньшим, чем у современной Matonia 
(рис. 137—138). Споры не изучены. Два вида. 
Ср. ю р а — н . мел. Н. мел восточного склона 
Ср. Урала (Каменск), Приморья, ср. альб 
3 . Казахстана (п-в Куланды); ср. юра Англии 
(Йоркшир), в. юра Шотландии, н.. мел Англии, 
Бельгии, С. Германии, Индии, США. 

Phlebopteris (Laccopteris Presl) B r o n g n i 
a r t , 1828. Тип рода — Pecopteris polypodioi-
des Lindley et Hutton, 1831; юра, Англия. 
Известны стерильные и спороносные листья 
и споры. Листья мономорфные, устроены, как 
у Matonidium, но перья значительно шире, а 
перышки более удлиненные (до 40—50 мм), 
узкие, почти прямые. Край цельный. Жилко
вание перышек перисто-сетчатое, боковые жил
ки дихотомируют обычно два раза, анасто
мозируя вдоль края перышка между собой. 
Сорусы округлые, расположенные по обеим сто
ронам средней жилки, лишенные покрываль-
ца (рис. 139—141; табл. XXXIV, фиг. 3). В 
них находится по 6—13 спорангиев с косо рас
положенным небольшим кольцом, черепитча-
то налегающих друг на друга. Споры диамет

ром 45—70 \i, с трехлучевой щелью, треуголь
ные, с округленными или суженными углами 
и часто с прямыми сторонами. Лучи щели не
редко окаймлены темной оторочкой. Экзина тол
стая, вдоль сторон споры большей частью двух-
контурная, мелкозернистая, точечная или глад
кая, часто с утолщением на углах и складками 
смятия вокруг щели или между лучами (рис. 
142, 143). Споры с краевым утолщением в виде 
узкой, темной оторочки, с плотным, нередко 
широким валиком, окружающим щель, и обыч
но с мелкозернистой экзиной рассматриваются 
в ряде случаев как принадлежащие Matonia 
по сходству их со спорами Matonia pectinata 
Brown (рис. 144). Э. А. Копытова выде
лила споры из спорангиев Ph. muensteri 
(Schenk) Hirmer et Hoerhammer (ср. юра 
Актюбинского Приуралья), А. Ф. Ни
колаева — из Ph. polypodioid.es Brongniart (юра 
Ср. Азии, Ангрен), Гаррис — из Ph. groen-
landica Harris (рэт В. Гренландии) и т. д. Де
вять видов. В. триас — н. мел. Листья; 
н. юра Кавказа и Средней Азии, ср. юра 
3 . Казахстана и Крыма, н. мел Московской и 
Воронежской обл., 3 . Казахстана, Приморья; 
в. триас В. Гренландии, Швеции, н. юра 
Польши, Швеции, Германии, Австрии, С. Ита
лии, Венгрии, Румынии, В. Гренландии, Авст
ралии, ср. юра Англии (Йоркшир), в. юра 
С. Африки, н. мел 3 . Гренландии. Споры: 
триас и юра 3 . Казахстана, триас — неоком 
С. Сибири, лейас бассейна Лены, юра Ср. 
Азии, мел восточного склона Ср. Урала, 
апт Подмосковья. Споры, определяемые как 
Matonia и, возможно, относящиеся к од
ному из видов Phlebopteris, известны с три
аса. 

В ископаемом состоянии вне СССР: Seleno-
carpus Schenk, 1866; Matoniella Hirmer et Hoer-
chammer, 1936. 

СЕМЕЙСТВО DIPTERIDACEAE 1 SEWARD ET 
DALE, 1907 

Папоротники с ползучим корневищем, с ли
стьями различной формы — от почти цельных 
до глубоко пальчато рассеченных. Ветвление 
основного стержня листа дихотомическое или 
дихотомически-симподиальное. Основные жил
ки расходятся по радиусам, соединяясь жил
ками более высоких порядков, анастомозирую-
щими между собой и образующими ячейки. 
Последнее придает листьям этого семейства 

1 Составили: В. А. Вахрамеев (характеристика се
мейства, Thaumatopieris), В. А. Владимирович (Haus-
mannia и Thlnfeldiella), И. Н. Сребродольская 
(Camptopteris, Clathropteris и Dictyophyllum), М. А. Се
дова (споры). 
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Рис. 137—144. 
137 — схема жилкования листьев Matonidium и Phlebopteris (Hirmer, 1927). 138 — Matonidium goeppertii Schenk:y4ac-
ток спороносного пера, X 2,5; вельд, С. Германия (Schenk, 1871). 139 — Phlebopteris (Laccopteris) braunii (Goeppert), 
XI,5; оэт-лейас, Ю. Германия (Hirmer et. Hoerhammer, 1936). 140 — Phlebopteris (Laccopteris) braunii (Goeppert): деталь 
жилкования приосновной части перышек; н. юра, Ю. Фергана (Брик, 1937). 141 — Phlebopteris (Laccopteris) tnuenstert 

(Schenk): характер сорусов, X 12; рэт — лейас, Ю. Германия (Hirmer et Hoerhammer, 1936). 142 —- Phlebopteris muensteri 

(Schenk) Hirmer et Hoerhammer: споры, X 400; 142a — спора с окаймлением вдоль лучей щели; 1426 — спора с отворотами 
и утолщением экзины вдоль лучей щели разверзания; ср. юра, Актюбинское Приуралье, басе. р. Илек (Брик, Копытова, 
Турутанова-Кетова, 1955). 143 — Phlebopteris polypodioides Brongniart: спора с плотным окаймлением экзины вокруг щели 
разверзания, X 400; юра, -Ангренское месторождение, Узбекистан (колл. А. Ф. Николаевой). 144 — ископаемая спора, 
сходная со спорой современной Matonia pectinata R. Brown., X 400; в. триас, карнийский ярус Анабаро-Хатангское между

речье (колл. Э. Н. Кара-Мурзы) 

сходство с листьями двудольных растений, при
водившее при плохой сохранности материала к 
ошибочным определениям и выводам. Споро
носные листья такие же, как и стерильные. 
Спорангии образуют группы, рассеянные на 
нижней поверхности пластинки внутри ячеек, 
образованных жилками высоких порядков. Спо
рангии с круто поставленным косым кольцом. 
Споры диаметром 15—65 ц, с трехлучевой ще
лью, теругольные, при свертывании трехло
пастные. Экзина большей частью гладкая, не
редко с узким окаймлением вокруг щели или 
с одной-двумя лопастевидными складками смя
тия, реже шиповатая. Возможно наличие ши
поватого периспория. Отсутствие индузия и 
строение кольца споранлия наряду с присутст
вием в составе современной растительности един
ственного рода (Dipteris) заставляло многих бо
таников включать диптериевые в сем.Polypodia
ceae, не выделяя их в отдельное семейство.Однако 

ряд других признаков (характер листьев, тип 
жилкования), хорошо выдерживающийся у мно
гочисленных ископаемых форм, среди которых 
различают пять родов, заставляет выделять их 
в самостоятельное семейство. Косвенным дока
зательством правильности этого является то, 
что расцвет Dipteridaceae падает на гораздо 
более раннее время (н. мезозой) по сравнению 
с временем расцвета Polypodiaceae, относящего
ся к третичной и современной эпохам. Хир-
мер делит Dipteridaceae на два подсемейства: 
Camptopterideae, представленные исключи
тельно ископаемыми формами, и Dipterideae, 
куда входят современный род Dipteris 
и ископаемый род Hausmannia. С в. три
аса. 

Максимального разнообразия (пять родов) 
и распространения достигает в в. триасе 
и н. юре. Ныне представлено единственным 
родом Dipteris, обитающим в ю.-в. Азии. 
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П О Д С Е М Е Й С Т В О CAMPTOPTERIDEAE 

Расчленение листа и жилкование симподиаль-
но-дихотомическое. После раздвоения глав
ного стержня каждая из его двух ветвей в 
дальнейшем подвергается симподиально-дихото-
мическому ветвлению. Четыре рода. 

Clathropteris B r o n g n i a r t , 1828. Тип 
рода'— С. meniscioid.es Brongniart, 1828; рэт, 
Швеция.. В ископаемом состоянии известны 
листья.' Листья пальчато рассеченные, разде
ленные' наиболее глубоким средним вырезом 
почти до самого черешка. Перья сравнительно 
крупные, линейно-ланцетные, у верхушки су
женные и приостренные, по краю крупнозуб
чатые. Жилкование листа симподиально-дихо-
томическое. Средние жилки перьев симподиаль-
но отходят от коротких развилок главного 
стержня, загнутых кнаружи; жилкование пе
рьев перисто-сетчатое, боковые жилки очеред
ные, отходят от средней под углом, близким к 
прямому, заканчиваясь в зубцах края; жилки 
третьего и четвертого порядков образуют сеть 
из прямоугольных и многоугольных ячеек. 
Сорусы многочисленны,расположены на нижней 
поверхности листа внутри ячеек (рис. 145, 147, 
148;табл. XXXII,фиг.2) . Споры выделены В. П. 
Владимирович из спорангиев Clathropteris obo-
vata var. magna Turutanova-Ketova (н. юра Ман
гышлака) и Гаррисом — из спорангиев Clath
ropteris meniscoides (рэт — лейас 3 . Гренлан
дии). Споры диаметром 33—65 ц, с трехлуче
вой щелью, треугольные, с неколько вдавлен
ными сторонами и закругленными углами. Эк
зина довольно плотная, гладкая, с узким, зам
кнутым окаймлением вокруг щели, иногда с 
шипиками, ориентированными в разные сто
роны, желтая или оранжевая. По наличию ши
поватого периспория (рис. 148) описываемые 
споры имеют сходство со спорами Dictyophyl-
lum. К этому роду предположительно относят 
корневища Rhizomopteris cruciata Nathorst, 
найденные в одном слое с отпечатками ли
стьев Clathropteris. 10 видов. В. триас, юра, 
редко н. мел. В. триас Украины, Приморья, 
рэт —лейас Донбасса (Каменка), Кузбасса, 
Туркмении, Киргизии, Ср. Азии (Камыш-Ба-
ши), Памира (реки Бартанг, Пшарт), н. и ср. 
юра Кузбасса, Кавказа, Узбекистана, Кирги
зии, н. мел Приморья; в. триас Швеции, Фран
ции, Австрии, Швейцарии, С. Вьетнама (Тон
кий), Китая, Японии, С. Америки (Виргиния), 
рэт — лейас 3 . Европы, Египта, Ирана, Ки
тая , н. и ср. юра Англии, Германии, Швеции, 
Польши, н. мел Египта. 

i Dictyophyllum L i n d l e y et H u t t o n , 
1834. Тип рода — D. rugosum Lindley et Hut-

ton, 1834; ср. юра, Англия. В ископаемом 
состоянии известны стерильные и спороносные 
листья и споры. Стержень листа разделен на 
два ухватовидных развилка, на которых спи
рально расположены перья, отходящие кнару
жи вееровидно. Перья линейно-ланцетные, су
женные у основания, более или менее глубоко 
перисто надрезанные на зубообразные лопасти. 
Жилкование перьев пер исто-сетчатое. Средняя 
жилка сравнительно толстая, прямая, доходя
щая до его верхушки; боковые жилки очередные 
или почти супротивные, оканчивающиеся в 
верхушках лопастей. Жилки третьего и чет
вертого порядков образуют сеть из многоуголь
ных неправильных ячеек. Группы спорангиев 
расположены на нижней стороне листа внутри 
ячеек, образованных жилками (рис. 146, 149, 
150; табл. XXXII , фиг. 3—5). Неоднократно 
описывались споры, выделенные из спорангиев. 
Споры диаметром 20—65ц, с трехлучевой щелью, 
треугольные, с закругленными, тупыми углами. 
Экзина толстая, гладкая, с узким замкнутым 
или прерывистым утолщением в виде темного 
ободка, окаймляющего щель, иногда с остро
шиповатой скульптурой, по-видимому, имеется 
тонкий, равномерно-шиповатый периспорий 
(рис. 151). С этим родом связывают корневище 
Rhizomopteris major Nathorst. Около 30 видов. 
В. триас — н. мел. В. триас Приморья, рэт —, 
лейас Донбасса, юра Туркмении, ср. юра Кры
ма и Кавказа, н. мел Буреинского бассейна; 
в. триас 3 . Европы, Ирана, С. Вьетнама (Тон
кий), Китая, Японии, В. Гренландии, юра 
3 . Европы, Ирана, Китая, Японии, н. мел Анг
лии, Германии, Гренландии. 

Camptopteris N a t h o r s t , 1878 (поп Сат-
ptopteris Presl, 1883). Тип рода — С. spiralis 
Nathorst, 1878; рэт, Швеция. В ископаемом 
состоянии известны стерильные и спороносные 
листья. Листья крупных размеров. Стержень 
листа вилообразно разделен на две направлен
ные вверх ветви, на каждой из которых спи
рально располагаются многочисленные перья. 
Перья линейные, суженные у основания, край 
крупнозубчатый, редко цельный. Жилкование 
пер исто-сетчатое. От толстой средней жилки, 
утоняющейся к верхушке пера, отходят под 
острым углом боковые жилки, доходящие поч
ти до верхушек зубцов. Жилки третьего поряд
ка образуют сеть из неправильных многоуголь-
чаТых ячеек. Спорангии почти шаровидные, с 
довольно широким неполным кольцом, распо
ложены на нижней поверхности листа, внутри 
ячеек, образованных жилками. Споры не ис
следованы (рис. 152).Около 15 видов. В.триас — 
н. юра. Рэт Швеции, триас 3 . Европы, Кореи, 
Японии, н. юра Австрии, Ирана. 
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Thaumatopteris G o e p p e r t , 1841. Тип рода 
Т. muensteri Goeppert, 1841; рэт, Бавария. 
В ископаемом состоянии известны стерильные и 
спороносные листья и споры. Листья стоповид
ные. Стержень листа вилкообразно разветвля
ется на две укороченные ветви, от которых во
внутрь симподиально отходит около восьми про
долговато-ланцетовидных перисто рассеченных 
перьев длиной до 30 см. Ввиду редукции раз
вилка основания перьев сильно сближены меж
ду собой, создавая впечатление радиально-
лучистого расхождения перьев из окончания 
основного стержня. Перышки продолговатые, 
длиной до 6—9 см, сидящие почти под прямым 
углом к стержню пера, часто сросшиеся осно
ваниями. Край перышек ровный или крупно-
городчатый. Жилкование перисто-сетчатое. 
Средняя жилка массивная, доходящая до вер
хушки перышка; боковые жилки оканчивают
ся в верхушках лопастей; жилки третьего по
рядка анастомозируют, образуя сетку. Споран
гии расположены группами по 8—10 споран
гиев внутри ячеек, на нижней поверхности 
листа. Споры, выделенные Гаррисом из споран
гиев Thaumatopteris schenkii, очень сходны со 
спорами Hausmannia. С этим родом связывают 
корневища Rhizomopteris schenkii Nathorst (рис. 
153; табл. XXXII, фиг. 6). Три вида. Р э т — н. 
юра Донбасса, Армении, Швеции, Баварии, 
Вьетнама, В. Гренландии, ср. юра Кавказа. 

П О Д С Е М Е Й С Т В О DIPTERIDEAE 

Расчленение листа и жилкование чисто дихо
томические. Один род. 

Hausmannia D u п k е г, 1846. Тип рода — 
Н. dichotoma Dunker, 1846; н. мел, Германия. 
В ископаемом состоянии известны споронос
ные и стерильные листья и споры. Листья че
решковые, вееровидные, цельнокрайние или 
рассеченные на доли, с цельными или городча-
тыми краями.' Жилкование сетчатое: жилки 
первого порядка выходят из черешка и, пов
торно дихотомируя, расходятся по листовой 
пластинке; жилки второго порядка отходят 
под прямым углом и, анастомозируя между 
собой, образуют прямоугольные ячейки, внут
ри которых жилки третьего порядка образуют 
сеть четырехугольных или полигональных пе
тель. Группы спорангиев покрывают нижнюю 
поверхность листа, располагаясь внутрипетель, 
образованных жилками третьего порядка; спо
рангии округлые, имеют неполное кольцо 
(рис. 154; табл. XXXII фиг. 7, 8). Споры неод
нократно выделялись из спорангиев. Споры ди
аметром 25—40, реже 50—60 \и, с трехлучевой 
щелью, треугольные, округленно-треугольные, 

часто с двумя лопастевидными складками, при 
некоторых положениях под микроскопом — 
трехлопастные. Экзина большей частью тонкая, 
гладкая, реже мелкоточечная, бледно-желто
ватая (рис. 155,156). Имеют сходство со спорами 
Coniopteris и со спорами, выделенными из спо
рангиев Thaumatopteris schenki Nathorst. Бо
лее 10 видов. В. триас — мел. В. триас Ю. При
морья, н. юра Мангышлака, Караганды, В. и 
Ю. Ферганы, н. и ср. юра Самарской Луки, 
Мангышлака, Казахстана, Ср. Азии (Байсун--
тау), Тувы, Иркутского бассейна, в. юра Бурей 
и Якутии, н. мел Русской платформы (Москов
ская и Воронежская области), Якутии, Бурей, 
Приморья, в. мел Камчатки, третичные Украи
ны; в. триас Швеции, Японии, н. юра Борнголь-
ма, Гренландии, Польши, Китая; юра Италии, 
н. мел Германии, Англии, Гренландии, С. Аме
рики, третичные Аляски (?). 

Р о д , связываемый с семейством 
Dipteridaceae 4 

Thinnfeldiella Р г у n a d а, 1956.Тип рода — 
Th. reticulata, 1956; в. триас, Донбасс. В иско
паемом состоянии известны листья. Листья 
довольно крупные, глубоко надрезаны на\ лопа
сти с приостренными верхушками. Ж и л к о в а н и е 
сетчатое. Боковые жилки, отходящие 07 сред
ней, доходят до верхушек лопастей; жилки 
более высоких'порядков очень тонкие, образу
ют слабозаметную сеть петель. Род был описан 
на основании изучения материала довольно 
плохой сохранности, и самостоятельноагь его 
вызывает сомнения. Судя по типу жилкования, 
Thinnfeldiella ближе всего стоит к сем. Dipte
ridaceae и, возможно, является новым видом 
одного из родов этого семейства (рис. 157). 
Один вид. В. триас Донбасса (дер. Гара-
жовка). 

СЕМЕЙСТВО POLYPODIACEAE 1 R. BROWN, 1810 

Папоротники преимущественно эпифитные, 
реже наземные, с ползучими, иногда восходя
щими корневищами, покрытыми чешуей. Листья 
разнообразные по форме и величине, мономорф
ные и диморфные. Жилкование перистое и сет
чатое. Сорусы расположены посередине или на 
концах боковых жилок, иногда рассеяны по 
всей нижней поверхности листа. Покрывальце 
отсутствует. Спорангии мелкие, уплощенные, 
с длинной и тонкой ножкой. Кольцо верти
кальное, неполное. Споры большей частью с 

1 Составили: В. А. Вахрамеев (характеристика се 
мейства, описание Diplazites, Polypodites) и М. А. Се
дова (Polypodiaceae, Polypodium и Cheiropleurid). 

595 38* http://jurassic.ru/



http://jurassic.ru/



однолучевой щелью,реже с трехлучевой щелью 
разверзания; овальные и бобовидные, реже тре
угольные и треугольно-округлые. Экзина глад
кая либо с разнообразной скульптурой. Перис
порий пленчатый, гладкий, сетчатый или с вы
ростами, в ископаемом состоянии сохраняется 
редко. 

Широкое распространение представите
ли семейства получают с конца мелового пе
риода, близкие формы (Polypodites) известны 
с конца триаса. Ныне представлено 65 родами. 
Распространено по всему земному шару, подав
ляющее число родов свойственно тропикам. 

Polypodium L i n n e , 1753. Тип рода—Р. 
vulgare L i n n e , 1753; современный. В ископае
мом состоянии известны только споры. Споры 
с однолучевой щелью, длиной 27—67 \i, шири
ной 22—54 \i, овальные и бобовидные. Экзина 
толстая, двуслойная, бугорчатая; величина бу
горков варьирует у различных видов (рис. 158). 
Около 75 современных видов. С в. мела. В. 
мел Кулундинской степи, олигоцен и миоцен 
Приморья, миоцен С. Кавказа, 3 . Сибири, 
ю.-в. Прибайкалья; палеоген Германии, тре
тичные Бразилии. Современное распростране
ние — преимущественно тропические области, 
главным образом северного полушария, неко
торые виды заходят далеко на север. 

Cheiropleuria P r e s i , 1849. Тип рода — Ch. 
bicuspis (Blume) Presl, 1848; современный. В 
ископаемом состоянии известны только споры. 
Споры диаметром 27—35 ц,, с трехлучевой ще
лью, округлые, треугольные с закругленными 
выступами по углам и трехлопастные. Экзина 
двуслойная, гладкая, с утолщением около щели. 
Края утолщения неровные (рис. 159). Один 
вид. С юры. Юра Сибирской платформы, бас
сейна р. Лены,ср.юра Волгоградского Поволжья, 
в. юра Украины, Волгоградского Поволжья, 
3 . Сибири, н. мел Белоруссии, Украины, 3 . Ка
захстана, 3 . Сибири, Чулымо-Енисейского 
бассейна, В. Забайкалья, олигоцен С. Кав

каза, Усть-Урта, в. сармат В. Предкавказья, 
плиоцен Туркмении; н. мел Шпицбергена. Сов
ременное распространение — Индонезия, Тай
вань, Тонкий, Нов. Гвинея. 

Р о д ы , сближаемые с семейством 
Polypodiaceae 

Polypodites G o e p p e r t , 1836. Тип рода — 
Lonchopteris mantellii Brongniart, 1828; в.альб— 
сеноман, Чехословакия. Под этим родовым на
званием описаны ископаемые спороносные, ре
же стерильные листья, обнаруживающие черты 
строения, характерные для современного рода 
Polypodium. Листья перистые или дважды-
перистые, мономорфные. Перышки языковид-
ные, продолговатые, прикрепленные всем ос
нованием. Жилкование перистое, боковые жил
ки дихотомирующие. Спороносные перья та
кие же, как и стерильные. Сорусы округлые, 
расположены двумя рядами по сторонам сред
ней жилки, на окончаниях или середине боко
вых жилок. Споры, выделенные из спорангиев 
Polypodites cladophleboides Brick (в. триас Ка
захстана) диаметром 60—70 [i, с трехлучевой 
щелью, треугольные с закругленными углами 
и вогнутыми боковыми сторонами. Экзина тол
стая, покрытая длинными, тупыми шипами, 
более густо сидящими на углах спор (табл. 
XXXII I , фиг. 2). Около 10 видов. В. триас — 
ныне. В. триас Казахстана, апт Московской и 
Воронежской областей, мел Приморья, 
в. эоцен Туркмении; альб — сеноман Чехосло
вакии, сенон Германии, третичные Калифор
нии. 

Diplazites G o e p p e r t , 1836. Тип рода — 
D. emarginatus Goeppert, 1836; карбон, 3 . Ев
ропа. Установлен по сходству сорусов с сору
сами современного рода Diplazium. Листья 
дважды-перистые (просто перистые?), с толстым 
стержнем. Перышки сидячие, с параллельными 
краями и закругленной верхушкой; нижний 

Рис. 145—156. 
145 — Clathropferis obovata Oishi, X 2/3; участки двух соседних перьев, принадлежащих одному листу; н. юра, В. Фергана 
(Брик, 1953). 146 — Dictyophyllum naihorslii Zeiller: н. юра. Каменка, Донбасс (Томас, 1911). 147 — схема жилкования листьев 
Clathropteris и Thaumatopteris (Hirmer, 1927). 148 — Clathropferis obovata var. magna Turutanova-Ketova: спора, X 400; н. юра, 
Мангышлак, хр. Каратау (колл. В. П. Владимирович). 149 — схема жилкования листа Dictyophyllum (Hirmer, 1927). 150 — D i 

ctyophyllum acuttlobum F. Braun: участок листа с жилкованием, X 2; н. лейас, Украина (колл. В. Д . Принады). 151 — Dictyophyllum 

sp.: споры, X 400: 151а — спора с гладкой экзиной и узким окаймлением вокруг щели; 1516 — спора с прерывистой складкой экзи
ны вокруг щели; 151 в — спора с шиповатым периспорием (?) ср. юра, Актюбинское Приуралье (Брик, Копытова, Турутанова-Ке
това, 1955). 152 — Camptopteris spiralis Nath. реконструкция листа, уменьш.; в. триас,Швеция (Nathorst, 1906). 153 — Thau

matopteris remauryi (Zeiller) var. expansa Krysht. et Prynada: участок листа, 2/3; в. триас, р. Веди-чай, Армения (Криштофович и 
Принада, 1933). 154 — Hausmannia crenata (Nathorst) Moeller: участок нижней поверхности листа с сорусами; ср. юра, Иркут
ский бассейн (колл. В. Д . Принады). 155 — Hausmannia ex g r . ussuriensis Krysht: споры, X 400: 155a — спора с одной лопасть-
евидной складкой; 1556 — спора трехлопастная; юра, Ангрен, Узбекистан (колл. А. Ф. Николаевой). 156 — Hausmannia s p . :  

спора с двумя складками, X 400; сантон, Анабаро-Хатангское междуречье, басе. р. Меймечи (колл. Э. Н. Кара-Мурзы) 
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Р и с . 1 5 7 — 1 6 0 . 

157— Thinnfeldiella reticulata Prynada: рисунок участка'пера, показывающий сетчатое жилкование; 
немного увеличено; в. триас, дер. Гаражовка, Донбасс (колл. | В . Д . Принады). 158 —Polypodium 

sp.: спора, X 400; в. мел., Кулундинская степь (колл. М. А. Седовой). 159 Cheiropleuria sp.: 
спора, X 400; в. юра, н. мел, Забайкалье (колл. М. А. Седовой). 160 — D i p l a z i t e s kazachstanicus 

Brick: отпечаток двух спороносных перьев с сорусами, имеющими вид толстых валиков, X 2; в. триас, 
3 . Казахстан, басе. р. Илек (Брик, 1952) 

край перышка низбегает на стержень, окры
ляя его. Жилкование перистое; средняя жилка 
толстая; боковые жилки дихотомирующие, к 
верхушке простые. Спороносные перышки име
ют такой же облик, края их несколько подо
гнуты. Вдоль боковых жилок расположены ли

нейные сорусы, обладающие покрывальцем и 
раскрывающиеся продольной щелью. В нижней 
части перышка, сбегающей по стержню пера, 
жилки отходят непосредственно от последнего 
(рис. 160). Два вида. В. триас 3 . Казахстана 
(бассейн р. Илек); карбон 3 . Европы. 

ПОРЯДОК MARSILEALES. МАРСИЛИЕВЫЕ 

Папоротники водные, разноспоровые, с со
русами, расположенными в сложно устроен
ных вместилищах — спорокарпиях; сорусы 
обоеполые. Одно семейство. 

СЕМЕЙСТВО M A R S I L E A C E A E 1 R. B R O W N , 1810 

Разноспоровые папоротники, небольшие, тра
вянисто-водные или болотные растения с ползу
чими корневищами, от которых отходят корни 
и два ряда листьев с хорошо развитыми пластин
ками на длинных черешках (Marsilea, Regnel-
lidium) или длинные шиловидные листья (Pi-
lularia). Спорангии в твердых и прочных вмес
тилищах — спорокарпиях, защищающих их от 

1 Составил П. И. Д о р о ф е е в , при участии М.А. Седо
вой (микроспоры). 

высыхания. В спорокарпиях развиваются мега-
и микроспоры, собранные в группы — сорусы. 

С мела (Marsilea), обычны в третичных отло
жениях (Marsilea и Pilularia).Hbme представле
но тремя родами: Marsilea (около 70 видов), 

Pilularia (6 видов), Regnelidium (монотипный), 
распространенных в тропических и теплых 
странах. 

Marsilea L i n п ё, 1753. Тип рода — М. 
quadrifolia Linne, 1753; современный. В иско
паемом состоянии известны мегаспоры и мик
роспоры, редко листья. Травянистые растения 
с корневищем и листьями, глубоко крестооб
разно рассеченными на четыре доли-листоч
ки с веерно-сетчатым жилкованием (рис. 161), 
сидящими на длинных черешках. Спорокар
пии сидячие или на ножках. Мегаспоры 
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1676 
167в 

Рис. 161 — 167. 
, п « Г ^ " ^ J a r m o I e n k o : кисточек, X 2; сеноман-турон, Ю. Казахстан, Каратау (Ярмоленко, 
1935). 162 - Marsilea sp. : мегаспоры и на их фоне микроспоры, X 70; мэотис, Одесса (колл П И До
рофеева). 163 - Marsilea sp.: микроспора, X 600; миоцен, Приморье (колл. М. А Седовой) 1 6 4 -
S a l v i m a cerebrata Nlkl t . : мегаспоры (вид с разных сторон), Х50; миоцен, Н. Дон (колл П И Дорофее
ва). 165 - S a l v i n i a tuberculata N i k i t . : M e r a c n o p a , XS0; миоцен, H. Дон (колл. П. И. Дорофеева) 166 -
A z o l l a glabra NIkit . : мегаспора, X 50; сармат, Ю. Буг (колл. П. И. Дорофеева). 167 - A z o l l a 

tomentosa NIkit.: 167а, 1676 - мегаспоры и массулы, X 50; 167в - глохидий, х 50; мэотис, Одесса 
(колл. П. И. Дорофеева) 

0,6—0,8x0,35—0,6 мм, эллипсоидальные, до
вольно правильные, хотя обычно сплюснутые и 
измятые, на верхушке слегка выемчатые, кожи
стые зеленовато-серые или желтые с матовой по
верхностью; на верхушке в выемке находится 
линзовидный бугорок с ядром мегаспоры. Ми
кроспоры диаметром 40—70 \х, с трехлучевой 
щелью, округлые или эллиптические; экзина 
неясно-двуслойная, покрытая узкими жгутооб-

разными выростами, лежащими неровно (рис. 
161—163). Около 70 современных видов. С ме
ла. Листья: сеноман-турон ю.-з. Казахстана 
(Каратау). Мегаспоры и микроспоры: мел 3 . 
Сибири, миоцен Н. Дона и Украины, неоген 
ю.-в. Прибайкалья и Приморья; мел С. Аме
рики. Современное распространение — тро
пические и умеренные области земного 
шара. 

ПОРЯДОК SALVINIALES. САЛЬВИНИЕВЫЕ 

Папоротники водные, разноспоровые. Спо
рангии отсутствуют. Сорусы однополые. Два 
семейства. 

С Е М Е Й С Т В О S A L V I N I A C E A E 1 D U M O R T , 1829 
Заключает один род. 
Salvinia М i с h е 1 i, 1729. Тип рода — 5. 

natans (Linne) Allioni, 1785; современный. 
В ископаемом состоянии известны отпечатки ли
стьев и целых побегов, мегаспоры, микроспоран
гии и микроспоры. Разноспоровые водные па
поротники, плавающие на поверхности воды. 

1 Составил П. |И. Дорофеев. 

Стебель горизонтальный с тремя рядами ли
стьев, из которых два ряда плавающих листьев 
имеют обычный вид, а подводные листья третье
го ряда рассечены на нитевидные доли бурого 
цвета и внешне похожие на корни. Листья ок
руглые, эллиптические, продолговато-яйцевид
ные, цельнокрайние, со средней жилкой и бо
лее тонкими вторичными жилками, которые, 
анастомозируя с жилками третьего порядка, 
образуют квадраты или шестиугольники с од
ним—четырьмя сосочками внутри (или одной— 
четырьмя ямками на противоотпечатках), рас
положены характерными рядами перпендику
лярно к главной жилке или под углом к ней. 
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Рис. 168. Схема распространения рода Salvinia: 
1 — современный ареал p. S a l v i n i a , 2 — находки ископаемых остатков 

рода S a l v i n i a (по К. К- Шапаренко с дополнениями П. И. Дорофеева) 

ременное распространение—тропики, субтро
пики и умеренные области Европы, Азии, Аф
рики, Австралии, Америки. 

СЕМЕЙСТВО AZOLLACEAE CHRISTENSEN, 1938 

Заключает один род. 
Azolla L a m а г к, 1783. Тип рода — A. fi-

liculoides Lamark, 1783; современный. В иско
паемом состоянии известны мегаспоры и массу-
лы, реже встречаются отпечатки побегов.Един
ственный род семейства Azollaceae. Разно
споровые папоротники, небольшие растения, 
плавающие на поверхности воды, с длинными 
придаточными корнями, с тонкими ветвистыми 
побегами до 8—10 см длины, 5—7 ширины. От 
главной оси почти под прямым углом отходят 
боковые, несущие 8—10 пар мелких листоч
ков, черепитчато налегающих один на другой. 
Мегасорусы с одним мегаспорангием и одной 
мегаспорой развиваются на нижней доле пер
вого листа бокового побега. Индузий обычно 
сохраняется лишь на верхушке в виде пленча
того колпачка. Мегаспоры яйцевидные или 
эллипсоидальные, размером 0,2—0,6x0,2— 
0,3 мм, с пояском или без пояска, с плаватель
ным аппаратом из трех или девяти поплавков, 

Мегасорусы шаровидные, на ножках, входя
щих внутрь и образующих плаценту, на кото
рой развиваются мегаспорангии с одной мега
спорой в каждом. Микросорусы, сходные сна
ружи с мегасорусами, на плацентах внутри не
сут мелкие шаровидные микроспорангии, в ко
торых развиваются 64 микроспоры, соединен
ные по четыре в тетрады и заключенные в рых
лую плазматическую ткань. Мегаспоры 0,5— 
0,7 X 0,3—0,4 мм, эллиптические, яйцевидные 
или неправильно-шаровидные с трехлучевым 
рубцом и очень короткими лучами с гладкой, 
ямчатой или бугорчатой поверхностью; пери
спорий относительно толстый. Микроспорангии 
лепешковидные, V 3 — 1 / 6 величины мегаспоры, 
построены из рыхлой ткани (рис. 164, 165, 168; 
табл. XXXII I , фиг. 3). Около 20 видов, из них 
около 10 ископаемых (шесть по листьям, четы
ре по мегаспорам). Достоверно с эоцена (воз
можно, со ср. юры). Листья: палеоген Сахалина, 
эоцен и олигоцен Казахстана и 3 . Сибири, мио
цен Украины, Н. Дона, Кавказа, 3 . Сибири, 
плиоцен Н. Дона, Воронежской обл., Кавказа. 
Мегаспоры: ср. юра Тянь-Шаня и мел 3 . Ка
захстана, третичные Приморья; эоцен —-мио
цен 3 . Европы, эоцен Африки, палеоген Япо
нии, С. и Ю. Америки, неоген Индокитая. Сов-
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Рис. 169. Схема распространения рода Azolla: 
современный ареал рода (по Рао, с дополнениями); 2 — третичные находки" остатков рода; 3 — четвертичные 

находки остатков рода (составил П. И. Дорофеев) 

с гладким или бугорчатым, голым или прикры
тым войлочным покровом периспорием. Микро
сорус с двуслойным индузием, под которым на 
плацентах развиваются группы микроспоран
гиев или массул, содержащие в рыхлой массе 
микроспоры. Массулы (микроспорангии) ле-
пешковидные, до V 3 величины мегаспоры, с гло-
хидиями (отростки с крючками на концах) или 
без глохидий (рис. 166, 167, 169; табл. XXXII I , 
фиг. 4). Около 18—17 видов, из них более по
ловины ископаемых. С мела. Облиственные 
побеги: олигоцен Казахстана и 3 . Сибири. Ме

гаспоры: в. мел 3 . Казахстана, палеоген Кав
каза, олигоцен Казахстана, олигоцен — мио
цен 3 . Сибири, миоцен Н. Дона, Украины, плио
цен Н. Дона, Воронежской обл., Татарии, 
плейстоцен Поволжья, Н. Дона, Воронежской 
обл., Татарии, 3 . Сибири; эоцен Индии, оли
гоцен Англии, олигоцен — миоцен С. Амери
ки, плиоцен и плейстоцен Голландии. Совре
менное распространение — тропические и уме
ренно теплые области Ю и С. Америки, Африки, 
ю.-в. Азии, Австралии. 

ПАЛЕОЗОЙСКИЕ ПАПОРОТНИКИ БЛИЖЕ НЕ УСТАНОВЛЕННОГО СИСТЕМАТИЧЕСКОГО 
П О Л О Ж Е Н И Я 1 

Boweria К i d s t о п, 1911. Тип рода— В. 
schatzarensis Stur, 1885; в. карбон, Бельгия. 
В ископаемом состоянии известны и стериль
ные и спороносные листья. Листья многократ
но-перистые, стержень тонкий, прямой или слег
ка изогнутый; перья чередующиеся, удлинен
но- или широколанцетные. Перышки сфено-

1 Составили: Е. О. Новик (описание Boweria, Нуте-
notheca, Renaultia, Zeilleria) и Г. П. Радченко (Ргупа-
daeopteris, Sibiriella). 

птеридные, чередующиеся, свободные, лопаст
ные, сегменты узколинейные или клиновид
ные. Жилкование неясное, боковые жилки прос
тые, входят в каждый сегмент. Спороносные 
перышки более или менее сходны со стериль
ными или слегка редуцированы. Спорангии 
округлые или овальные (диаметром 0,5 мм), с 
неполным кольцом, прикрепленные к жилкам 
сегментов перышек; неполное кольцо, обра
зованное двумя рядами выпуклых клеток, име
ет вид ленты, расположенной на верхушке 

601 http://jurassic.ru/



http://jurassic.ru/



спорангия и немного спускающейся на его бо
ковые стороны (рис. 170, 171). Два вида. Ср. 
карбэн. Московский ярус Донбасса. (Cl, С|); 
вестфал Англии. 

Hymenotheca Р o"t о n i ё, 1890. Тип рода — 
Н. beyschlagil P o t o n i e , 1890; в. карбон, Саарбрю-
кен. В ископаемом состоянии известны стериль
ные и спороносные листья. Листья много
кратно-перистые, стержень прямой, продольно-
бороздчатый, перья чередующиеся, удлиненно-
ланцетные, отстоящие. Перышки сфеноптерид-
ные, чередующиеся, свободные, иногда низ-
бегающие, разделенные на линейные сегменты. 
Жилкование слабозаметное; в каждый сегмент 
или перышко входит простая жилка. Сегмен
ты спороносных перышек тупые и несут у вер
хушки по одному более или менее выпуклому 
эллиптическому или шарообразному бугорку, 
природа которого неизвестна (синангии или 
спорангии) (рис. 172). Четыре вида. Ср. и в. 
карбон. В. карбон Донбасса (С*); вестфал Анг
лии, Германии, Саара, Польши (В. Силезия). 

Prynadaeopteris R a d c z e n k o , 1955. Тип 
рода — Sphenopteris (Oligocarpia?) karpovii 
R a d c z e n k o , 1936; в. пермь ( верхнеколь-
чугинская подсвита), Кузбасс. В ископаемом 
состоянии известны стерильные и спороносные 
листья, спорангии и споры. Листья мономорф-
ные, трижды-перистые, с удлиненными лан
цетными, треугольными, широко распростер
тыми перьями. Перышки прямые, промежуточ
ные между пекоптеридными и сфеноптеридны-
ми, от широколанцетных до языковидных, с 
перетянутым или слабо суженным основанием, 
низбегающим задним краем, более или менее 
глубоко надрезанные на полуовальные косые 
лопасти. Средняя жилка нетолстая, входит в 
перышко ближе к заднему краю, извилистая, 
в неразвитых перышках разветвляется сим-
подиально; боковые жилки тонкие, очередные, 
ветвятся симподиально, не отгибаются вбок. 
Сорусы розеткообразные, на разветвлениях бо
ковых жилок, ближе к краю пластинки, без 

индузия, одно-, реже двуслойные; спорангии 
по 4—20 в сорусе, грушевидные, с короткими 
столбиками, без кольца, с группой толстостен
ных клеток на верхушке. Споры диаметром 40— 
60 |л, с трехлучевой щелью, округло-овальные 
или тетраэдрически-шаровидные; края щели 
простые. Экзина несет очень мелкие, частые 
бугорки с округлой верхушкой (рис. 173, 174). 
10 видов. В. карбон — пермь. В. карбон (вер
хи нижнебалахонской подсвиты) — в. пермь 
(верхнекольчугинская подсвита) Кузбасса. Спо
ры: в. карбон (верхи черногорской свиты) — 
н. пермь (белоярская свита) Минусинского бас
сейна, н.пермь (бургуклинская свита) — в. 
пермь (дегалинская свита) Тунгусского бассей
на, н. пермь — в. пермь Таймыра, кунгур (вер
хи воркутской свиты) — в. пермь (паэмбойская 
свита) Печорского бассейна, кунгур западного 
склона Урала, в. пермь Сучана в Приморском 
крае, р. Пыжа на Алтае; сомнительны: свита 
Кобосан (н. пермь) Ю. Кореи, свита В. Щихэц-
зы (н. пермь) Китая, н. пермь бассейна Брив 
Франции, н. пермь бассейна Бисако Португа
лии. 

Siberiella R a d c z e n k o , 1955. Тип рода — 
5 . kostnovskii Radczenko, 1955; в. карбон (ниж-
небалахонская подсвита), Кузбасс. В ископае
мом состоянии известны стерильные и споро
носные листья, спорангии. Листья небольшие, 
изящные, трижды-перистые, с короткими перь
ями и тонкими стержнями. Перышки сфеноп-
теридные, глубоко рассеченные на узкие оваль
ные или языковидные доли с выемчатыми или 
надрезанными на короткие тупые лопасти вер
хушками. Средняя жилка тонкая, прямая; 
боковые жилки тонкие, входят в каждую долю, 
разветвляются. Спороносные листья такие же. 
Спорангии одиночные, крупные, яйцевидные, 
гладкие, расположенные на верхушках некото
рых долей, в своей верхней части несут груп
пу крупных толстостенных клеток (рис. 175). 
Монотипен. В. карбон (нижнеалыкаевский 
горизонт балахонской св^ты) Кузбасса. 

Рис. 170—178. 
170 — Boweria minor Kidston, X 4; ср. карбон (С^), Донбасс, Центральный район (Новик, 1952). 171 — Boweria schatzarensis 

Stur: 171а и 1716 — спорангии (вид с различных сторон), X 40; ср. карбон, Англия (Kidston, 1923—1925). 172 — Hymeno

theca beyschlagii Potonie: спороносное перо; ср. карбон, Саар (Potonie, 1892). 173 — Prynadaeopteris Karpovii Radczenko: 173a — 
участок средней части листа; 1736— перышко с сорусами, X 2,5; 173в — сорус, образованный шестью грушевидными спорангиями, 
X 10; в. пермь (ерунаковская свита), Кузбасс (Радченко, 1955). 174 — Prynadaeopteris: споры, X 600: 174а — Prynadaeopteris 

Karpovii Radczenko: в. пермь (ерунаковская свита), Кузбасс; 1746 — вероятно, Prynadaeopteris maneichensis (Zalessky); ср. кар
бон — н. пермь (ерунаковская свита), Кузбасс (Радченко, 1955).175 — Siberiella Kosmovskii Radczenko: 175а — часть стерильного 
листа; 1756 — часть спороносного листа; 175в — отдельные перышки, X 2; в. карбон (алыкаевская подсвита балахонской свиты), 
Кузбасс (Радченко, 1955). 176 — R e n a u l t i a chaerophylloides (Brongniart) Zeiller: часть листа; слева изображено отдельное перышко, 
X 2; ср. карбон (С ), Донбасс, Центральный район (Новик, 1952). 177 — R e n a u l t i a schatzarensis (Stur) Hirraer. 177a — спороносное 
перо, X4; 1776 — спорангий, X 50; ср. карбон, С. Франция (Zeiller, 1886—1888). 178 — Zeilleria avaldensis (Stur ) Hirmer: часть 

перышка с синангиями, расположенными на окончаниях жилок, Х5 ср. карбон, Англия (Kidston, 1923—1925) 
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Renaultia Z e i l l e r , 1883 (Hapalopteris 
Stur, 1883). Тип рода—R. chaerophylloid.es Brong-
niart, 1828; вестфальский ярус, Франция. В ис
копаемом состоянии известны стерильные и 
спороносные листья. Листья небольшие, неж
ные, трижды-перистыб; стержень гладкий, пря
мой или изогнутый. Перышки от сфеноптерид-
ных (чаще) до пекоптеридных, чередующиеся 
от более или менее лопастных до сильно рассе
ченных. Жилкование заметно слабо; средняя 
жилка прямая или изогнутая; боковые жилки 
дихотомирующие, ответвления заканчиваются 
в лопастях. Спорангии овальные, без колец, 
одиночные или собранные в группы по два—пять, 
расположены на окончаниях боковых жилок 
вблизи края перышек (рис. 176, 177; табл. 
XXXII I , фиг. 5). Около девяти видов. Ср. 
карбон. Башкирский (С|) и московский (С\, 
С\) ярусы Донбасса, прокопьевская свита Куз
басса; ср.карбон Англии (ланаркский и вестфаль
ский ярусы), Франции, Бельгии, Саара (вест
фал D), Польши, М. Азии, пенсильваниен 
США. 

Zeilleria K i d s t o n , 1884. Тип рода —Z. de-
licatula- Sternberg, 1820; карбон, Англия. В ис
копаемом состоянии известны стерильные и 
спороносные листья. Листья многократно-пе
ристые; стержень тонкий, изогнутый, продоль-
нобороздчатый. Перышки сфеноптеридные, рас
сеченные на линейные сегменты, редко пекоп-
теридные. Жилкование неясное; от средней 
жилки отходят простые жилки в каждую ло
пасть. Плодущие перышки сходны со стериль
ными или редуцированы (табл. XXII I , фиг. 6). 
Сорусы (или синангии) шаровидные или оваль
ные, расположены на верхушке перышек или 
сегментов, прикреплены при помощи корот
кой ножки, находящейся на продолжении жил
ки, растрескиваются на четыре или пять ство
рок (рис. 178; табл. XXXIII , фиг. 6). Около 
шести видов. Н. и ср. карбон. Ср. карбон 
Донбасса (Cl—С%); н. карбон Англии, ср. кар
бон Англии (стаффордский горизонт), Франции, 
Бельгии, Польши (В. Силезия), М. Азии и Ка
нады. 

МЕЗОЗОЙСКИЕ ПАПОРОТНИКИ БЛИЖЕ НЕ УСТАНОВЛЕННОГО СИСТЕМАТИЧЕСКОГО 
ПОЛОЖЕНИЯ 1 

Chiropteris К u г г, 1858. Тип рода—Ch. di-
gitata Kurr, 1858; в. триас (н. кейпер), Герма
ния. В ископаемом состоянии известны листья. 
Листья черешковые, кожистые, широко
вееровидные, до 40 см в диаметре, пальчато раз
деленные на пять ширококлиновидных лопас
тей. Жилкование веерное, жилки неоднократ
но дихотомируют и, анастомозируя между собой, 
образуют тонкую сетку из узкоромбических 
петель, ориентированных радиально (рис. 179; 
табл. XXXII I , фиг. 7). Род этот связывается с 
Dipteridaceae или Ophioglossaceae, однако яв
ных доказательств в пользу того или иного 
мнения нет. Около пяти видов. В. триас — н. 
мел. Рэт — лейас Донбасса, н. мел Приморья; 
в. триас Германии, рэт Ю. Африки (свита 
Стромберг), н. мел С. Америки. 

Cladophlebis B r o n g n i a r t , 1849. Тип ро
да — Pecopteris whitbiensis Brongniart, 1828; 
ср. юра, Англия. Это родовое название упот
ребляется для обозначения только стерильных 

1 Составили: В. А. Вахрамеев (описание Chiropteris, 
Kirchnera, Kugartenia, Palibiniopteris, Scleropteris, 
Tempskya, Vargolopteris, Weichselia), H. Д . Василевская 
(Jacutopteris, Rhizomopteris), В. П. Владимирович (Cla-
dophlebidium), И. H. Сребродольская (Nikania, Rap-
haelia, Ussuriopteris), A. H. Турутанова-Кетова {Cla
dophlebis, Kenderlykia). 

листьев. Формальный род, связывается с сем. 
Osmundaceae вследствие близкого] сходства 
с листьями и с перышками Todites. Вероятно, 
однако, часть листьев, описываемых под наиме
нованием Cladophlebis, может принадлежать 
другим семействам (например, Pteridaceae, 
Schizaeaceae), так как среди современных ви
дов этих семейств есть виды с кладофлебоид-
ными листьями. Листья дважды-, четырежды-
перистые, линейные, треугольные, линей
но-треугольные. Перышки прикреплены к 
стержню всей шириной основания, иногда в 
основании слегка сужены или расширены, сво
бодные на всем протяжении или сливаются ниж
ними своими частями, образуя кайму вдоль 
стержня; в очертании линейные, треугольные, 
серповидные, к верхушке обычно суженные, 
тупые или острые, цельнокрайние, зубчатые 
или лопастные. Жилкование перистое: главная 
жилка отчетливая, в верхушке перышка раз
ветвляется; вторичные жилки более тонкие, 
ориентированы под более или менее острым уг
лом к главной, дугообразные или прямые, ди
хотомируют от одного до нескольких раз. Сте
пень дихотомии жилок уменьшается от основа
ния перышка к его верхушке; в самой верхуш
ке жилки простые (рис. 180, 181). Более 100 
видов. Пермь — в. мел, главным образом юра 
и н. мел. Пермь Кузбасса, в. мел Сахалина; 
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Рис. 179—182. 
179 — Chiropteris sp.: 179a — общий характер листа, X 2/3; 1796 — деталь жилкования; в. триас (кейпер), Гер
мания (Gothan u. Weyland, 1954). 1 8 0 — C l a d o p h l e b i s whitbiensis Brongniart var. punctata Brick: часть листа, X 1/2; 
н. юра, Фергана (Брик, 1935). 181 — Cladophlebis aldanensis Vachrameev, X 2; в. юра, Якутия, нижнее течение Алда
на (колл. В. А. Вахрамеева). 182 — Cladophlebidium elegans Brick: участок листа небольших размеров с «проме
жуточными» перышками, прикрепленными непосредственно к (]Стержню листа; в. триас, горы Камыш-Баши, 

Ю. Фергана (Брик, 1941) 

н. пермь Шаньси (Китай), почти во всех мес
тонахождениях триасовых, юрских и нижне
меловых флор, в. мел Аляски. 

Cladophlebidium S z е, 1931. Тип рода — С/. 
wongii Sze, 1931; лейас, Китай. В ископаемом 
состоянии известны листья. Лист дважды-пе
ристый, широколанцетный; перья линейные, 
перышки удлиненно-овальные, цельнокрайние, 
прикреплены к стержню широкими основания
ми. Нижнее основное перышко низбегает на 

стержень листа; характерно присутствие «про
межуточных перышек», прикрепленных непо
средственно к стержню листа. Средняя жилка 
перышка прямая, прослеживается до верхуш
ки, вторичные жилки дихотомируют один раз. 
Два вида (рис. 182). В. триас — н юра. В. 
кейпер Ю. Ферганы (Камыш-Баши); н. юра 
Китая. 

Описанные В. Д . Принадой папоротники из 
нижнемеловых отложений бассейна р Колымы 
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и Забайкалья под родовым названием Clado-
phlebidium не принадлежат этому роду. 

Jacutopteris V a s s i l e v s k a j a , 1960. Тип 
рода — J. lenaensis Vassilevskaja, 1960; н. мел 
(неоком), С. Якутия. Стерильные листья кладо-
флебоидные, простопер истые (?), линейные. 
Стержень прямой, жесткий, продольноребрис
тый. Перышки ориентированы к стержню 
под прямым или острым углом, прикрепляются 
всем основанием (часто верхний край их отста
ет), сидят более или менее тесно, линейные, 
прямые или серповидно изогнутые, сужающие
ся от основания к верхушке; верхушка узко 
вытянутая; основание несимметричное, с рас
ширенным верхним краем и поджатым или 
слегка низбегающим нижним краем; цельно-
крайние или зубчатые в своих верхушечных 
частях. Жилкование типа Cladophlebis, но жил
ки образуют более острые углы, базальные ди-
хотомируют до четырех раз. Спороношение типа 
Coniopteris. Спороносные листья дважды-пе
ристые (спороносное перо соответствует стериль
ному перышку, а сорус — вторичной жилке). 
Сорусы булавовидно утолщены, на ножке, рас
полагаются по бокам стержня пера (рис. 183). 
Один вид. Н. мел (неоком) С. Якутии. 

Kenderlykia T u r u t a n o v a - K e t o v a , 
1961. Тип рода — К. gracilis Turutanova-Ke
tova; рэт — н. лейас. Кендерлык, Казах
стан. Лист сложный, вееровидный, в основа
нии очень слабоворонковидный, поддерживает
ся тонким (около 1 мм) стержнем, дихотомичес
ки разделенным на две части, из которых каж
дая дихоподиального ветвления. Перья линей
но-ланцетные, к дистальному концу заострен
ные, вдоль края глубоко-зубчатые; они свобод
ные или реже в основании слегка слитные меж
ду собой; крайние перья расположены под уг
лом 180° в одной плоскости. Зубцы треуголь
ные, серповидно загнутые и заостренные к 
верхушке. Жилкование перисто-сетчатое: от 
стержня пера под широким углом отходит в 
каждый зубец жилка второго порядка; жилки 
третьего порядка образуют сеть полигональ
ных петель, обнаруживающих внутри слепые 
веточки жилок четвертого порядка, иногда 
дихотомически разветвленные на концах. Спо
рангии не были обнаружены (рис. 184). Один 
вид. Рэт — лейас Казахстана. 

Данные морфологического строения стериль
ных листьев позволяют относить папоротник к 
сем. Dipteridaceae (подсем. Camptopterideae), 
однако по характеру рассечения листа он бли
же стоит к сем. Matoniaceae. 

Kirchnera V e l e n o v s k y , 1888. Тип рода— 
Thinnfeldia arctica Heer, 1874; н. мел, Шпиц
берген. Листья дважды-перистые, перья удли

ненные, длиной 70—80 мм, шириной 10—15 мм. 
Перышки овально-ланцетные, с широким или 
несколько суженным сидящим основанием и 
заостренной верхушкой, расположенные под 
острым углом к стержню. Край цельный или 
крупнозубчатый в верхней части перышка. 
Жилки выходят непосредственно из стержня 
пера и, слегка расходясь и дихотомируя, на
правляются к краям перышка. Средняя жилка 
неотчетливая, как бы сложенная основаниями 
расходящихся жилок (рис. 185). Два вида. Мел 
Шпицбергена и Чехословакии. Форма, описан
ная в СССР (Каратау), вряд ли принадлежит 
этому роду. 

Kugartenia S i х t е 1, 1953. Тип рода — 
К. irregularis Sixtel, 1953; рэт—лейас , Фер
гана (Кок-Янгак). Известны стерильные листья. 
Листья дважды-перистые, перья линейные, от
ходящие от стержня листа почти под прямым 
углом. Перышки расположены на небольшом 
интервале друг от друга, прикрепляясь к стерж
ню пера широкими асимметричными основа
ниями, сливающимися между собой. Нижний 
край вблизи основания перышка осложнен 
выемкой, после которой он низбегает вдоль 
стержня пера, образуя узкую каемку. Верхний 
край взбегает по стержню, создавая у основа
ния перышка лопасть. Край перышек лопаст
ный, в отличие от цельных или зубчатых перы
шек Cladophlebis. Жилкование перистое; боко
вые жилки в числе пяти—семи пар отходят от 
средней жилки под острым углом, дихотомируя 
один или два раза (рис. 186). Два-три вида. 
Рэт — лейас Ферганы (Кок-Янгак), н. юра 
оз. Иссык-Куль. 

Palibiniopteris Р г у n a d а, 1956. Тип ро
да — P. inaequipinnata Prynada, 1956; н. мел, 
Приморье. В ископаемом состоянии известны 
стерильные листья. Листья дважды-перистые 
стержень прямой, сравнительно тонкий. 
Перья удлиненные, более или менее асим
метричные, супротивные или сильно сбли
женные. Перышки ланцетные, с заострен
ной верхушкой и зубчатым краем, незначитель
но сужающиеся к основанию и низбегающие на 
черешок. Наиболее крупные перышки распо
ложены в средней части пера, уменьшаясь по 
направлению к его основанию и особенно к 
верхушке. Перышки заднего ряда короче и 
уже перышек переднего ряда. Жилкование 
перистое; средняя жилка достигает верхушки 
перышка; боковые жилки в нижней части 
перышка дихотомирующие, в верхней — прос
тые, оканчивающиеся в краевых зубцах перыш
ка (рис. 187). Монотипен. Н. мел Приморья и 
р. Бурей. 
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Рис. 183—188. 
183 — Jacutopteris lenaensis Vassilevskaja: 183a — участок стерильного листа, X 2; 1836 — 
участок стерильного листа, переходящего постепенно в спороносное,X2; 183в — участок 
спороносного пера, X 2; н. мел (неоком), С. Якутия (Василевская, 1960). 184 — Kenderlyma 

Turutanova-Ketova: стерильный лист, X 2; рэт — лейас, Кендерлык, В. Казахстан (колл. 
А. И. Турутановой-Кетовой). 185 — Kirchnera arctica Heer: перо; перудские слои (альб — 
сеноман), Чехословакия (Velenovsky, 1888). 186 — Kugartenia i r r e g u l a r i s Sixtel: обрывок пера; 
н. или ср. юра, Ферганский хребет, Кок-Янгак (Сикстель,. 1953). 187 — Palibiniopteris inaequi-

pinnata Prynada; участок пера; н. мел. Приморье (колл. В. Д . Принады). 188 — Raphaelia 

diamensis Sew.: перо, Х2; ср. юра, Иркутский бассейн (Турутанова-Кетова, 1920) 
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Raphaelia D e b e y et E t t i n g s h a u -
s e n, 1859. Тип рода— R. neuropteroides Debey 
et Ettingshausen, 1859; в. мел, Германия. 
В ископаемом состоянии известны стерильные 
листья. Листья сравнительно крупные, дважды-
или трижды-перистые (?). Перья очередные, до
вольно сближенные. Перышки продолговатые, 
цельнокрайние, зубчатые или лопастные, с бо
лее или менее заостренной верхушкой, у осно
вания перетянутые и прикрепленные большей 
или меньшей частью основания таким образом, 
что округлые края перышка остаются свобод
ными. Жилкование перистое; средняя жилка 
более или менее изгибающаяся, заметно утоняет
ся по направлению к верхушке перышка и 
почти достигает ее; боковые жилки многократно 
ветвящиеся, тонкие, изгибающиеся. Спороно-
шение неизвестно (рис. 188; табл. XXXII I , 
фиг. 1). Около 10 видов. Юра, очень редко 
мел. Ср. юра Тургайской впадины, Кузнецко
го, Чулымо-Енисейского, Иркутского бассей
нов и Тувы, в. юра, реже н. мел Вилюйской 
впадины, бассейнов рек Алдана и Бурей, 
н. мел Якутии; юра Китая (Джунгария), в. мел 
Германии, Чехословакии. 

Rhizomopteris S с h i m р е г, 1869. Тип ро
да— R. schenkii Nathorst, 1876; рэт, Швеция. 
Под этим родовым названием описываются кор
невища мезозойских ископаемых папоротни
ков. Корневища горизонтальные, стелющиеся, 
прямые или извилистые, дихотомически раз
ветвленные, с рубцами от опавших листьев, 
с остатками черешков, иногда покрытые волос
ками. Рубцы расположены спирально, более 
или менее редко, округлые или овальные, с 
более или менее отчетливыми подковообразной 
формы следами проводящих пучков (рис. 189). 
Несколько видов. Рэт — н. мел. Н. триас Тун
гусского бассейна, н. юра Ср. Азии, юра Куз
басса, н. мел Якутии; рэт — лейас Швеции, 
юра Китая (Джунгария), в. юра Шотландии, 
н. мел Шпицбергена. 

Scleropteris S а р о г t а, 1872. Тип рода — 
5. pomelii Saporta, 1872; кимеридж, Франция. 
Известны стерильные листья. Листья дважды-
или трижды-перистые, перья последнего по
рядка ланцетные, с заостренной верхушкой. 
Перышки кожистые, ланцетные или эллипти
ческие, направленные под острым углом к 
стержню пера, с клиновидным низбегающим 
основанием. Край цельный или зубчатый в 
верхней части. Жилкование веерно-дихото-
мическое (рис. 190). Около 15 видов. Юра — 
н. мел. В. юра — н. мел р. Бурей, н. мел 
Забайкалья; кимеридж Франции, юра США 
(шт. Орегон), неоком Португалии, н. мел 

Скалистых гор и Атлантического побережья 
США. 

Tetnpskya С о г d а, 1845. Тип рода — Т. 
pulchra Corda, 1845; мел, Чехословакия. Изве
стны окаменелые стволы. Собрание соленосте-
листических тонких дихотомически ветвящих
ся стеблей (корневищ), расположенных без 
какой-либо правильности и заключенных в мас
се тонких, изогнутых придаточных корешков. 
Такое образование обычно именуют «ложным 
стволом». Стебли несут по одной стороне два 
ряда оснований листьев, а на другой — прида
точные корешки. В поперечном разрезе ксиле
ма стволиков имеет форму кольца, разорван
ного в месте ответвления листовых следов, 
ксилема листовых следов подковообразна. 
Связывается некоторыми исследователями 
с сем. Schizaeaceae (рис. 191). Около 10 ви
дов. Мел. Н. и ср. альб Мугоджар и Чушка-
кульской антиклинали, в переотложенном со
стоянии в в. мелу (цагаянская свита) Дальне
го Востока; н. мел (вельд) Англии, Франции, 
Германии, н., реже в. мел США (штаты Мери
ленд, Айдахо, Уайоминг), альб — сеноман Че
хословакии (перуцские слои) сенон Весфа-
лии. 

Ussuriopteris Р г у n a d а, 1956. Тип рода — 
U. rossica Prynada, 1956; н. мел, Ю. Приморье. 
В ископаемом состоянии известны листья. 
Листья узкие, перисто рассеченные, расставлен
ные сравнительно свободно, к стержню прикреп
лены под очень острым углом, что производит 
впечатление дихотомического ветвления. Пе
рышки очередные, косо наклонены в сторону 
верхушки листа, лопастно надрезанные. Узкие 
пластинки перышек сливаются с окрылением 
стержней, образуя одну пластинку. Жилко
вание простое, в сложных перышках перистое; 
жилки дихотомически разветвляются, в каж
дую конечную долю входит по одной жилке. 
Ближе всего стоит к Hymenophyllites, отож
дествлению с которым препятствует отсутствие 
органов спороношения ( табл. XXXII , фиг. 9). 
Один вид. Н. мел Ю. Приморья (Сучанский 
район). 

Vargolopteris P r y n a d a , 1945. Тип рода — 
V. rossica Prynada, 1945; апт. Воронежская 
обл. (р. Варгол). Известны спороносные и 
стерильные листья. Листья небольшие, перис
тые. Перья удлиненно-ланцетные, длиной око
ло 60 мм при шириле 9 мм, к основанию клино
видно суженные, сидячие или короткочерешко-
вые, чаще перисто надрезанные, редко цель
ные. Лопасти тупые, направленные вперед; глу
бина выемок между ними у отдельных перьев 
заметно меняется. Жилкование перистое, сред
няя жилка прямая, отчетливая, доходящая 
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Рис. 189—195. 
189 — Rhizomopteris grandis Vassilevskaja: корневище папоротника; н. мел., Якутия (колл. Н. Д . Василевский). 190 — 
Scleropteris dahurica Prynada: перо; н. мел, Тарбагатайские копи, 3 . Забайкалье (Принада, 1951). 191 — Tempskya 

rossica Kidston et Gwynne-Vaughan: поперечный разрез через ложный ствол; видны два столба (стели) с отходящими от них 
листовыми следами; стели окружены мантией из воздушных корней, X 3; н. мел. Мугоджары (Kidstone a. Gwynne-Vaugfhan, 
1911). 192 — Vargolopteris rossica Prynada: 192a — стерильное перо; 1926 — обрывок пера с сорусами Х1.5; н. мел, Воро
нежская обл. (Принада, 1945). 193 — Weichselia reticulata Stokes, et Webb: н. мел; Московская обл. (Пересветов, 1947). 
194 — Weichselia reticulata Stokes, et Webb.: деталь жилкования перышка, X 5; ср., альб.,[ 3 . Казахстан, Чушка-
кульский кряж (колл. В.А. Вахрамеева). — 195 — Weichselia reticulata Stokes, et Webb.: схема строения участка споро

носного листа; н. мел, Кведлинбург, Германия (Daber, 1953). 
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почти до верхушки пера; боковые жилки много
численные, отходящие от средней под острым 
углом, дихотомирующие дважды или трижды 
(рис. 192а). В каждую лопасть отходят одна-
две жилки. Сорусы круглые, расположенные 
на нижней стороне перьев двухрядно по обеим 
сторонам средней жилки, по одному на каж
дую лопасть пера (рис. 1926). Один вид. Апт Во
ронежской обл. 

Weichselia S t e i h l e r , 1957. Тип рода — 
Pecopteris reticulata Stokes et Webb, 1824; н. 
мел, Англия. В ископаемом состоянии известны 
стерильные, реже спороносные листья (Герма
ния). Листья дважды-перистые, у основания 
вильчато раздвоенные до 1—2 м в длину, ди
морфные. Перышки короткоязыковидные (ши

рина 2—4, длина 4—8 мм), с тупой верхушкой 
и обычно с подвернутыми краями, прикреплен
ные к стержню пера всем основанием. Проти
воположные перышки находятся не в одной 
плоскости со стержнем пера, но, будучи при
поднятыми вверх, образуют между собой ту
пой угол. Жилкование перышек сетчатое; сред
няя жилка отчетливая. Сорусы сидят на ко
ротких ножках по обеим сторонам средней 
жилки; пластинка перышка редуцирована. 
Споры не изучены (рис. 193—195). Моноти
пен. Н. мел Московской и Воронежской обла
стей, 3 . Казахстана, Узбекистана, Приморья, 
3 . Европы (Англии, Франции, Бельгии, Гер
мании), Китая, Индии, С. Африки, С. и Ю. 
Америки. 

ПАПОРОТНИКООБРАЗНЫЕ БЛИЖЕ НЕ УСТАНОВЛЕННОГО СИСТЕМАТИЧЕСКОГО 
ПОЛОЖЕНИЯ 1 

Barakaria S e w a r d et S a h n i , 1920. Тип ро
да.— В. dichotoma (Feismantel) Seward et Sahni, 
1920; пермь, Индия. Известны листья и участ
ки облиственных побегов. Побеги с листьями, 
расположенными в кольцах или мутовках. Ли
стья в соседних мутовках чередующиеся. Они 
узко- или широколиственные, повторно дихото
мически рассеченные на более узкие цельно-
крайние доли и конечные линейные лопасти. По
верхность тех и других обычно поперечномор-
щинистая. Средняя жилка сильная, вильчато 
делящаяся соответственно рассеченности плас
тинки листа (рис. 196). Три вида. Пермь. Верх-
небалахонская свита Кузбасса, бургуклинская 
свита Тунгусского бассейна; воркутская свита 
Печорского бассейна, угольное месторождение 
Ауранга — свита Баракар Индии, слои Тоторан 
Аргентины. 

Pecopteris B r o n g n i a r t , 1828. Тип рода— 
P. pennaefortnis Brongniart, 1828; продуктив
ный карбон, Германия. Формальный род, упот
ребляемый для обозначения стерильных ли
стьев палеозойских папоротников с пекоп-
теридными перышками — в тех случаях, 
когда неизвестна их систематическая при
надлежность. При установлении типа спо-
роношения тот или иной вид Pecopteris 
получает свое естественное положение в 
системе папоротников (Asterotheca, Acitheca, 
Ptychocarpus, Dactylotheca и др.), соответствен
но меняя свое родовое название. Большинство 
пекоптеридных папоротников палеозоя, видимо, 

Составили: В. А. Вахрамеев (описание Scoresbya), 
Е. О. Новик [Pecopteris), М. Ф. Нейбург (Barakaria), 
А. И. Турутанова-Кетова (Sphenopteris). 

принадлежит мараттиевым и схизейным. Неко
торые птеридоспермы со сходным типом листьев 
также описывались как Pecopteris (P. plucke-
neti Schlotheim). Листья многократноперисгые, 
перья удлиненные, перистораздельные; перыш
ки пекоптеридные, чередующиеся, прикреп
ленные к стержню пера всем основанием, сво
бодные или слегка сросшиеся между собой, с 
параллельными краями, ровными или иногда 
лопастными либо зубчатыми, с закругленной 
верхушкой. Жилкование перистое; средняя жил
ка ясная, доходит почти до верхушки перыш
ка; боковые жилки отходят от средней под бо
лее или менее открытым углом, простые или 
дихотомирующие (рис. 197). Много видов. Ср. 
и в. карбон и пермь, реже н. карбон, преиму
щественно в северном полушарии. 

Scoresbya H a r r i s , 1932. Тип рода — S. 
dentata Harris, 1932; н, лейас, В. Гренландия. 
В ископаемом состоянии известны листья. Ли
стья пальчато раздельные, примерно на шесть 
овально-ланцетовидных перышек, не одинако
вых по своим размерам. Два наиболее крупных 
перышка вильчато раздвоены. Край перышек 
грубозубчатый. От толстой средней жилки каж
дого перышка под углом около 60° отходят бо
ковые дихотомирующие жилки, анастомозиру-
ющие между собой и образующие сеть узких 
петель (рис. 198). Монотипен. Н. юра Ферганы 
(Кок-Янгак) и В. Гренландии. 

Sphenopteris B r o n g n i a r t , 1828, emend. 
G o t h a n , 1913. Тип рода — 5 . tnantelli Brong
niart, 1828; юра, Англия. Формальный род, 
употребляемый для обозначения стерильных ли
стьев со сфеноптеридными перышками в тех 
случаях, когда неизвестна их систематическая 
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Рис. 196—198. 
196 — В а г а к а п а dichotoma (Feistmantel) Seward et SahnI: 196a — побеги с листьями; 1966—участок листа с толстой 
средней жилкой и поперечной морщинистостью:н.пермь (свита Баракар), Индия (Seward a.Sahne, 1920). 197 — Ресор-

teris Integra (Andrae) Schimper;cp.карбон (C2'), Алмазный район, Донбасс (Залесский и Чиркова, 1938). 198 — Scoresbya 

dentata Harris: 198а —лист, X 1/2; 1986 — деталь жилкования; н.лейас,залив Скоресби, В.ГревландияШагпБ, 1932) 

принадлежность. При установлении типа спо-
роношения для того или иного вида Sphenopte
ris он занимает естественное положение в си
стеме папоротников, соответственно меняя свое 
родовое название. В других случаях устанавли
вается принадлежность некоторых видов Sphe-
nopteris к птеридоспермам. Таким образом, ос
татки стерильных листьев из палеозоя, описы
ваемые как Sphenopteris, могут принадлежать 
как папоротникам, так и птеридоспермам. Мезо
зойские Sphenopteris, по-видимому, принадлежат 
только папоротникам. Листья разнообразного 

строения, формы и размеров от простои ер истых 
до четырежды-перистых. Главный стержень более 
или менее массивный, гладкий или с трихомными 
образованиями. Перья косо поставлены к глав
ному стержню, чередующиеся, реже супротивные 
или попарно сближенные. Перышки треуголь
ного или ромбоидального очертания, вдоль края 
лопастные или зубчатые, в основании клиновид
но суженные. Степень расчленения листовой 
пластинки к верхушке листа, а также к верхуш
кам перьев постепенно упрощается. Жилкование 
перистое или несовершенноперистое; под острым 
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углом, ближе к нижнему краю, в пластинку или дихотомирующие, отходят под острым углом 
перышка входит средняя жилка, прямая или по одной в каждую лопасть. Повсюду в отложе-
немного извилистая; вторичные жилки простые ниях карбона, перми и мезозоя. 
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ПСИЛОФИТОВЫЕ 

Т А Б Л И Ц А I 

Фиг. 1. Zosterophyllum llanoveranutn Croft et Lang: la — тонкие, дихото
мически разветвленные стебли заканчиваются спороносными коло
сками со спорангиями, направленными в одну сторону, X I (16 — 
часть колоска, Х2); н. девон, ю.-в. часть 3 . Сибири, Торгаши но 
(колл. А. Р. Ананьева) 

Фиг. 2—6. Pectinophyton bipectinatum Ananiev: 2 — реконструкция части 
спороносного колоска: а — спорангий, б — спорангиеносцы, охва
тывающие спорангии кольцом; 3—6 — различные состояния сохран
ности спороносных органов (66 — часть спороносного колоска, х 4 ; 
остальные фиг. х 1); н. девон, ю.-в. часть 3 . Сибири, Торгашино 
(А. Р. Ананьев, 1957) 

Фиг. 7. Uarravia subsphaerica Lang et Cookson: группа спорангиев, срос
шихся своими основаниями, х 1,5. Силур, Австралия (рисунок сделан 
О. А. Хёгом (1937) по фотографии Ланга и Куксон, 1935) 

Фиг. 8. Taeniocrada langii Stockmans: отпечатки лентовидных стеблей с 
резко выступающими в виде среднего ребра проводящими пучками из 
трахеид, x l ; н. девон, ю.-в. часть 3 . Сибири, Торгашино (колл. 
А. Р . Ананьева) 

http://jurassic.ru/



Т А Б Л И Ц А I 

http://jurassic.ru/



ПСИЛОФИТОВЫЕ 

Т А Б Л И Ц А II 

иг. 1—5. Protobarinophyton obrutchevii Ananiev: различные состояния 
сохранности спороносных органов; 1, 2, 36 ,46 , — X I ; За — сред
ний спорангий с правого колоска, содержащий мелкобугорчатые 
споры с трехлучевой щелью, диаметром 70|х, Х4; 4а — часть колоска, 
видно строение эпидермиса спорангиев, х 4 , 2; 5а—отпечаток и про-
тивоотпечаток одного и того же образца, показывающие, как двух
рядные колоски могут давать состояние сохранности в виде одно
рядного гребешка; 56 — окаменелые спорангии колоска, лишенные 
эпидермиса, вид сверху и сбоку, х 4 ; н. девон, ю.-в. часть 3 . Сибири, Тор
гашино (колл. А. Р . Ананьева) 
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V 

ПСИЛОФИТОВЫЕ 

Т А Б Л И Ц А III 

Фиг. 1—5. Psilophyton princeps Dawson: отпечатки дихотомически разветв
ленных стеблей, покрытых грубыми шипами, х 1; н. девон, В. Канада 
(фиг. 1,2) и ю.-в. часть 3. Сибири (фиг. 3 — Шунет, фиг. 4,5—Тор
гашино) (фиг. 1,2 — по Dawson, 1871), 3—5— из колл. А. Р. Анань
ева) 

Фиг. 6—7 — Psilophyton goldschinidtli Halle: отпечатки стеблей с боковым 
разветвлением и тонкими шипами, X 1; н. девон 3. Норвегии (фиг. 6) 
и ю.-в. часть 3. Сибири, Шунет (фиг. 7) (фиг. 6 по Halle, 1916, фиг. 7— 

из колл. А. Р. Ананьева) 
Фиг. 8. Loganiella canadensis Stolley: отпечатки мелкого стебля, x l ; 

н. девон, ю.-в. часть 3. Сибири, Торгашино (колл. А. Р. Ананьева) 
Фиг. 9. Thursophyton sibiricum (Krysht) sp.: фрагмент оси с густым покро

вом из шипов, X l ; н. девон, ю.-в. часть 3. Сибири, лог Тустучжул 
(колл. А. Р. Ананьева) 
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ПСИЛОФИТОВЫЕ 

Т А Б Л И Ц А IV 

Фиг. 1. Psilophytites rectissimum Hoeg: рубцы от шипов показывают в цент
ре один рубчик, вероятно, от проводящего пучка: l a — X 1; 16—X2,2; 
1 в — X 11; н. девон, ю.-в. часть 3 . Сибири, Шунет 

Фиг. 2. Dawsonites arcuatus Halle, X l ; н. девон, Норвегия (Halle, 1916) 
Фиг. 3. Thursophyton sibiricum (Krysht) sp.: X l ; н. девон, ю.-в. часть 

3 . Сибири, лог Тустучжул (колл. А. Р. Ананьева) 
Фиг. 4. Taeniocrada decheniana (Goeppert) Krausel et Weyland: рисунок с 

отпечатка, X l ; н. девон, ю.-в. часть 3 . Сибири, Торгашино (колл. 
А. Р. Ананьева) 

Фиг.5. Aphyllopterissp., X 1; н. девон, ю.-в. часть 3 . Сибири, логТустучжул 
(колл. А. Р. Ананьева) 

Фиг. 6. Haspia devonica Krausel et Weyland, X 1; н. девон, ю.-в. часть 3 . 
Сибири, Торгашино (колл. А. Р . Ананьева) 
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ПСИЛОФИТОВЫЕ 

Т А Б Л И Ц А V 

\ 1—3. Aldanophyton antiquissimum Kryshtofovich, X l ; н. кембрий, 
Сибирская платформа (колл. Н. П. Суворовой) 

\ 4а—5г. Orestovia petzii Ergolskaya: 4а—4г — фитолеймы дихотоми
чески разветвленных стеблей, X 1/2. 5 — внешний вид поверхности 
стебля с редкими бугорками, несущими в центре углубления, х 16; 
н. (ср.?) девон, Кузбасс (Ергольская, 1936) 

'. 4д, 6, 7 — Orestovia devonica Ergolskaya: 4д — фитолейма дихотоми
чески разветвленного стебля, X 1/2. 6 — кутикула с одним устьицем, 
X 100. 7 — внешний вид поверхности стебля с густым расположе
нием сосочковидных выростов, X 16; н. (ср. ?) девон, Кузбасс (Ерголь
ская, 1936) 
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ПСИЛОФИТОВЫЕ 

Т А Б Л И Ц А VI 

Фиг. 1, 2. Protohyenia janovii Ananiev: 1 — отпечаток оси, покрытой уз
кими, линейно рассеченными листьями, X l . 2а — отпечатки споро
носных осей, х 1; 26 — спорангии с верхушечной щелью для раскры
вания, Х З ; н. девон, ю.-в. часть 3 . Сибири, Торгашино (Ананьев, 
1957) 

Фиг. 3. Р seudosporochnus krejci, Potonie et Bernard, x l ; в. (ср.) девон (иле-
моровская свита), Тувинская впадина (колл. Я. С. Зубрилина) 

Фиг. 4—5. Barsassia ornata Zalessky: 4 — часть старого мумифицирован
ного стебля. 5 — часть молодого стебля, извлеченного из сапромик-
ситового угля; н. (ср.) девон, Кузбасс (М. Д. Залесский, 1933) 

Фиг. 6 . Glyptophyton granulare Kryshtofovich: участок изогнутого стебля 
(?) с характерной поперечной морщинистостью, X l ; ср. девон (иле-
моровская свита), Тувинская впадина (колл. Я. С. Зубрилина) 

Фиг. 7. Hostimella sp.: отпечаток дважды дихотомически разветвленного 
голого стебля, X l ; ср. девон (илеморовская свита), Тувинская впа
дина (колл. Я. С. Зубрилина) 
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ПСИЛОФИТОВЫЕ 

Т А Б Л И Ц А VII 

Фиг. 1, 2. Moresnetia zalesskyi Stockmans: отпечатки тонких дихотомиче
ски разветвленных ветвей, заканчивающихся пучками из мелких 
листьев (1а) или крылатыми семенами с микропиле (2а), X l ; 16 — 
Х2; 26—Х4; в. девон, ю.-в. часть 3 . Сибири, Ленный лог (колл. 
А. Р. Ананьева) 

Фиг. 3. Broggerla laxa Ananiev: отпечатки спороносных колосков цилин
дрической формы, состоящих из рыхло расположенных, очень мелких 
спорангиев, x l ; н. девон, ю.-в. часть 3 . Сибири, Торгашино (колл. 
А. Р. Ананьева, 1959) 
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ПСИЛОФИТОВЫЕ 

Т А Б Л И Ц А VIII 

Фиг. 1. Р latyphy Hum fasclculatum Ananiev: la — псигмофиллоидные ли
стья, расположены лучисто вокруг укороченного булавовидного 
маленького стебля (или корневища), x l ; 1 6 — часть листа, показы
вающая характер жилкования, х б ; н. девон, ю.-в. часть 3 . Сибири, 
Торгашино (колл. А. Р. Ананьева, 1959) 

Фиг. 2. Enigmophyton hoegii Ananiev: 2а — толстый прямой стебель несет 
два типа боковых разветвлений (псигмофиллоидных листьев и узких 
разветвленных стеблей), X l ; 2 6 — ч а с т ь листа, Х5; 2в — овально-
треугольное тело (оторванный спорангий) в левой верхней части, 
х 5 ; н. девон, ю.-в. часть 3 . Сибири, Торгашино (колл. А. Р. Ананьева, 
1959) 

http://jurassic.ru/



Т А Б Л И Ц А VIII 

42 Основы палеонтологии http://jurassic.ru/



МОХООБРАЗНЫЕ 

Т А Б Л И Ц А IX 

Фиг. 1, 2. Sphagnum sp.: 1 — участок ткани стеблевого листа, х150; 
2 — веточный лист со свисающей веточки, XlOO; н. юра, Германия 
(Рейсингер, 1950) 

Фиг. 3—5. Homalia trichomanoid.es (Hedwig) Bruch et Schimper: 3 — часть 
стебля с листьями, Х5; 4 — верхняя половина листа, Х50; 5 — вер
хушка листа, X 100; плиоцен, Н. Кама (колл. А. и И. Абрамовых) 

Фиг. 6, 7. Homalia lusitanica Schimper: б — обрывок стебля с листьями, 
Х5; 7 — верхушка листа, х50 ; плиоцен, Абхазия (колл. А. и И. Аб

рамовых) 
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МОХООБРАЗНЫЕ 

Т А Б Л И Ц А X 

Фиг. 1—4. Thamnium alopecurutn (Hedwig) Bruch, Schimper, Gumbel: 
1 — веточка третьего порядка, X5; 2 — она же, х 10; 3 — средний 
лист веточки второго порядка — вид с нижней стороны, X 20 ; 4 — 
верхушка листа, Х 7 0 ; плиоцен, Абхазия (колл. А. и И. Абрамовых) 

Фиг. 5 . Anomodon viticulosus (Hedwig) Hookeret Taylor: 5 — клеточная 
сеть края листа, X 100; плиоцен, Абхазия (колл. А. и И. Абрамовых) 

Фиг. 6 , 7 . Pleuropus euchloron (Bruch) Brotherus: 6 — веточные листочки, 
х 2 0 ; 7 — угловая часть листа, х 100; плиоцен, Абхазия (колл. А. и 
И. Абрамовых) 

Фиг. 8 , 9 . Eurhynchium pulchellum (Hedwig) Dixon: 8 — часть стебля 
с веточкой, X5; 9 — часть веточки, х 15; плиоцен, Н. Кама (колл. А. 
и И. Абрамовых) 
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МОХООБРАЗНЫЕ 

Т А Б Л И Ц А XI 

Фиг. 1, 2. Protosphagnum nervatum Neuburg: 1— отпечаток листа, Хб; 
2 — клеточная сеть в средней части листа, слева видна жилка 
Х150; в. пермь, Кузбасс (Нейбург, 1960) 

Фиг. 3, 4. Intia vermicularis Neuburg: 3—отпечаток листа, X 10; 4 — кле
точная сеть, справа видна жилка листа, Х150; и. пермь, Печорский 
бассейн (Нейбург, 1960) 

Фиг. 5, 6 . Salairia longifolia Neuburg: 5 — отпечаток листа, х 10; 6 —-
участок фитолеймы со средней жилкой и клеточной сетью; н. пермь 
Кузбасс (Нейбург, I960) 
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МОХООБРАЗНЫЕ 

Т А Б Л И Ц А XII 

Фиг. 1, 2. Uskatia conferta Neuburg: 1 — отпечаток части побега, х б ; 
2 — клеточная сеть со средней жилкой, X 150; в. пермь, Кузбасс 
(Нейбург, 1960) 

Фиг. 3, 4. Polyssaievia spinulosa (Zalessky) Neuburg: 3 — отпечаток побега, 
Х б ; 4 — клеточная сеть листа из его мешковидно-вогнутого основа
ния, X 150; в. пермь, Кузбасс (Нейбург, 1960) 

Фиг. 5, 6. BajdaievialinearisNeuburg: 5—отпечаток побега, Хб ;6—клеточ
ная сеть изсредней части листа, X 150; в. пермь, Кузбасс (Нейбург, 1960) 

Фиг. 7, 8. Bachtia ovata Neuburg: 7 — отпечаток листа, X 10; 8 — клеточ
ная сеть у верхушки листа, X 150; в. пермь, Кузбасс (Нейбург, 1960) 
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МОХООБРАЗНЫЕ 

Т А Б Л И Ц А XIII 

Фиг. 1, 2. Junjagia glottophylla Neuburg: 1 — отпечатки листьев, х З ; 
2 — клеточная сеть листа, X 150; н. пермь, Печорский бассейн (Ней
бург, 1960) 

Фиг. 3—6. Vorcutannularia plicata Neuburg: 3 — верхушечные розетки 
листьев, х 1; 4 — отпечаток листа, X 5; 5 — клеточная сеть из сред
ней части листа, X 150; 6 — клеточная сеть из крупных клеток близ 
жилки листа, X 150; н. пермь, Печорский бассейн (Нейбург, 1960) 
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ПЛАУНОВИДНЫЕ 

Т А Б Л И Ц А XIV 

Фиг. 1. Protolepidodendron scharyanum Kjejci. отпечаток участка побега 
с филлоидами; ср. девон. Центр. Казахстан (Сенкевич, 1957) 

Фиг. 2. Protolepidodendron scharyanum Krejci: участок побега с отчетливо 
видными листовыми подушками, Х5; ср. девон, Центр. Казахстан 
(Сенкевич, 1957) 

Фиг. 3. Lepidodendropsis concinna Radczenko: участок дихотомирующего 
побега; н. карбон, Минусинская котловина (колл. Г. П. Радченко) 

Фиг. 4. Lepidodendropsis concinna Radczenko: облиственный участок побега 
несущий филлоиды и спорофиллоиды, в пазухах которых видны ок
руглые спорангии, ХЗ; н. визе (самохвальская свита), Минусинская 
котловина (Радченко, 1960) 

Фиг. 5. Lepidodendropsis kazachstanica Senkevich: участок коры: а — x l , 
б— х 5 ; ср. девон, Центр, Казахстан (Сенкевич, 1961) 

Фиг. 6. Lepidodendropsis kazachstanica Senkevich: участок молодого побега, 
ср. девон, Центр. Казахстан (Сенкевич, 1961) 

Фиг. 7. Lepidodendropsis martjanovii Radczenko: облиственный участок 
побега с хорошо заметными листовыми подушками, на которых видны 
контуры дополнительных подушек с точковидным рубчиком в центре 
их верхней части, ХЗ; н. карбон (быстрянская свита), Минусинская 
котловина (колл. Г. П. Радченко) 

Фиг. 8. Lepidodenropsis concinna Radczenko: участок облиственного побега. 
Н. карбон, Минусинская котловина (колл. Г. П. Радченко) 

Фиг. 9. Helenia undata Zalessky: форма сохранения плауновидных типа 
Lycopodiales с расположением листовых подушек по ортостихам, X 3 
(Залесский, 1931) 
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ПЛАУНОВИДНЫЕ 

Т А Б Л И Ц А XV 

Фиг. 1. Angarodendron obrutchevii Zalessky: облиственные побеги; н. кар
бон, Минусинская котловина (Радченко, 1957)'* j j j i-

Фиг. 2. Demetria amadoca Zalessky: отпечаток коры; н. карбон, Донбасс 
(Залесский, 1930) 

Фиг. 3. Ptychodendron sp. Chachlov: глубоко декортицированный участок 
коры; н. карбон, Минусинская котловина (колл. Г. П. Радченко) 

Фиг. 4. Caenodendron primaevum Zalessky: участок коры; ср. карбон 
Карагандинский басе. (колл. М. О. Борсук) 

Фиг. 5. Micheevia uralica Zalessky: участок коры; н. карбон, восточный 
склон Урала (Залесский, 1930) 

Фиг. 6. Lepidodendron volkmannlanutn Sternberg: участок коры с харак
терными листовыми подушками; н. карбон, Донбасс (колл. Е. О. Новик) 

Фиг. 7. Lepidophyllum majus Brongniart: ср. карбон (свита С|), Донбасс 
(Залесский, 1904) 

Фиг. 8. Lepidodendron obovatum Sternberg: участок коры; ср. карбон 
(свита С*), Донбасс (колл. М. Д. Залесского) 
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ПЛАУНОВИДНЫЕ 

Т А Б Л И Ц А XVI 

Фиг. 1. Lepidodendron aculeatum Sternberg: кора взрослого экземпляра 
растения; ср. карбон (свита Qj), Донбасс (Новик, 1952) 

Фиг. 2. Lepidostrobus variabilis Lindley et Hutton: спороносная шишка 
Lepidodendron aculeatum Sternberg; ср. карбон (свита Q>), Донбасс 
(Залесский, 1904) 

Фиг. 3. Stigmaria ficoides (Sternberg) Brongniart; ср. карбон, Караган
динский басе. (колл. М. О. Борсук) 

Фиг. 4. Knorria sp.: форма сохранения коры Lepidodendron, потерявшей 
наружный слой до фоссилизации; ср. карбон, Карагандинский 
басе. (колл. М. О. Борсук) 

Фиг. 5. Bergeria: форма сохранения коры Lepidodendron, потерявшей до 
фоссилизации менее глубокий наружный слой, чем Knorria; н. карбон 
(ашлярикская свита), Карагандинский басе. (колл. М. О. Борсук) 
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ПЛАУНОВ И ДНЫЕ 

Т А Б Л И Ц А XVII 

Фиг. 1. Lepidophloius laricinus Sternberg: участок облиственного побега; 
ср. карбон (свита Ср, Донбасс (Залесский, 1904) 

Фиг. 2. Lepidophloios lar'cinus Sternberg: участок стебля или ветви; ср. 
карбон (свита С*), Донбасс (Залесский, 1904) 

Фиг. 3. Bothrostrobus olryi (Zeiiier) Zalessky: спороносная шишка Bothro-
dendron minutifolium Bouley (Залесский, 1904) 

Фиг. 4. Участок молодых облиственных побегов Bothrodendron. Дон
басс (колл. J4 Д . Залесского) 

Фиг. 5. Bothroaendron punctatum Lindley et Hutton: отпечаток участка 
коры; ср. кгрбон (свита Со), Донбасс (Залесский, 1904) 

Ф И Г . 6. Bothrodendron minutifolium Bouley: отпечаток участка коры; ср. 
карбон (свита С?), Донбасс (Залесский, 1904) 

Ф И Г . 7. Sigillarin (Eusigillaria) mamillaris Brongniart: отпечаток участка 
коры; ср. карбон, Донбасс (Залесский, 1904) 
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ПЛАУНОВИДНЫЕ 

Т А Б Л И Ц А XVIII 

Фиг. 1. Sigillaria [Emigillaria) tesselata Brongniart: отпечаток участка 
коры; ср.карбон (свита Со), Донбасс (Залесский, 1904) 

Фиг. 2. Sigillaria (Eusigillaria) reniformis Brongniart: отпечаток участка 
коры; ср. карбон (свита С*), Донбасс (Новик, 1952) 

Фиг. 3. Sigillaria (Eusigillaria) scutellata Brongniart: отпечаток коры; ср. 
карбон (свита Q j ) , Донбасс (колл. М. Д . Залесского) 

Фиг. 4. Syringodendron lebedewii Novik:cp. карбон (свита Cjj), Донбасс (Но
вик, 1952) 

Фиг. 5. Sigillariostrobus tiegheimii Zeiller: ср. карбон (свита Со), Дон
басс (Новик, 1954) 

Фиг. 6. Sigillaria [Eusigillaria) elegans Brongniart: участок ветки, 7 г нат. 
вел.; ср. карбон (свита С*), Донбасс (Новик, 1952) 

Фиг. 7. Sigillaria (Subsigillaria) ichtyolepis (Sternberg) Corda: отпечаток 
участка коры; в. карбон — пермь, Донбасс (Новик, 1952) 
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ПЛАУНОВИДНЫЕ 

Т А Б Л И Ц А XIX 

Фиг. 1. Heleniella tchirkovaeana Zalessky: la — отпечаток участка коры, 
X l ; 16 — то же , Х4; н. карбон, Донбасс (Залесский, 1930) 

Фиг. 2. Archaeosigillaria cf. vanuxemi (Goeppert) Kidston: участок дихото-
мирующего побега; н. девон, Шпицберген (Натгорст, (1914) 

Фиг. 3. Archaeosigillaria cf. vanuxemi (Goeppert) Kidston: участок обли
ственного побега; н. девон, Шпицберген (Натгорст, 1914) 

Фиг. 4. Archaeosigillaria cf. vanuxemi (Goeppert) Kidston: отпечаток уча
стка коры; в. девон, Центр. Казахстан (с.-в. Прибалхашье) (колл. 
М. А. Сенкевич) 

Фиг. 5. Archaeosigillaria cf. vanuxemi (Goeppert) Kidston, ХЗ; детали мор
фологии листовых подушек; в. девон, Шпицберген (Nathorst, 1914)-

Фиг. 6. Barrandeina sp.: часть крупного побега, ср. девон Центр. Казах
стана (колл. М. А. Сенкевич) 

Фиг. 7. Gilboaphyton goldringiae Arnold.: a—отпечатки слабо облиствен
ных побегов; б — то же , часть побега, X 5; ср. девон, С. Казахстан, 
(к олл .М. А. Сенкевич) 
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ПЛАУНОВИДНЫЕ 

Т А Б Л И Ц А XX 

Фиг. 1. Gilboaphyton goldringiae Arnold: отпечатки облиственных побегов, 
ср. девон, С. Казахстан (колл. М. А. Сенкевич) 

Фиг. 2. Leptophloeum rhombicuni Dawson: участок побега, в. девон, Центр. 
Казахстан (колл. М. А. Сенкевич) 

Фиг. 3. Leptophloeum rhombicum Dawson: участок коры. Х3,5; в. девон, 
Центр. Казахстан (колл. М. А.Сенкевич) 

Фиг. 4. Leptophloeum rhombicum Dawson: участок коры; в. девон, Центр. 
Казахстан (М. А. Сенкевич, 1961) ^ 

Фиг. 5, 6. Blasaria sibirica Kryshtofovich: участки побега. Ср. девон, 
Ц. Казахстан (М. А. Сенкевич, 1961) 

Фиг. 7. Lepeocladus crassus Zalessky: участок коры; в. девон, Центр. Ка
захстан (колл. М. А. Сенкевич) 

Фиг. 8. Protasolanus distans (Chachlov) Radczenko: участок стебля. Н. 
карбон, Минусинская котловина (колл. Г. П. Радченко) 

Фиг. 9. Cyclostigma asiatica Radczenko: а — участок коры; б — то же, 
Х2. Н. карбон, Минусинская котловина (колл. Г. П. Радченко) 

Фиг. 10. Cyclostigma.asiatica Radczenko: участок коры. Н. карбон, Мину
синская котловина (колл. Г. П. Радченко) 

Фиг. 11. Cyclostigma magnum Radczenko: участок облиственного побега; 
Н. карбон, Минусинская котловина (колл. Г. П. Радченко) 

Фиг. 12. Protasolanus elongatum Radczenko: участок побега, х 2 . Н. карбон» 
Минусинская котловина (колл. Г. П. Радченко) 
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ПЛАУНОВИДНЫЕ 

Т А Б Л И Ц А XXI 

Фиг. 1. Protasolanus distans (Chachlov) Radczenko: отпечаток облиствен
ного побега, Х2; н. карбон, Минусинская котловина (колл. Г. П. Рад
ченко) 

Фиг. 2. Ulodendron majus Lindley et Hutton: участок коры с крупным руб
цом от опавшего спороношения, х 1/2; ср. карбон (свита Q>), Донбасс 
(Новик, 1952) 

Фиг. 3. Ulodendron sp.: участок коры взрослого растения; ср. карбон (свита 
С*), Донбасс (Залесский, 1904) 

Фиг. 4. Asolanus camptotaenia Wood: участок коры; в. карбон, Донбасс 
(Залесский, 1904) 
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ЧЛЕНИСТОСТЕБЕЛЬНЫЕ 

Т А Б Л И Ц А XXII 

Фиг. 1. Sphenophyllum majus Bronn: облиственная боковая ветвь; ср. кар
бон, Донбасс (коллекция Е. О. Новик) 

Фиг. 2—3. Trizygia speciosa Royle: облиственные ветви; н. пермь (свита 
Баракар), Индия (Feistmantel, 1881) 

Фиг. 4—5. Trizygia sino-koreanum (Yabe) Radczenko: облиственные ветви. 
Пермь (свита В. Шихэцзы), Китай (Halle, 1927) 

Фиг. 6. Asterocalamites chaetophylloid.es Radczenko: стебли с сохранив
шимися местами тонкими дихотомировавшими листьями; намюр (низы 
хакасской свиты), Минусинский бассейн (колл. Красноярского геол. 
упр.) 

Фиг. 7. Koretrophyllites typicus Radczenko: облиственный стебель; в. пермь 
(чапкоктинская подсвита), Тунгусский бассейн (Радченко и Шведов, 
1940) 

Фиг. 8, 9. Neocalamites carrerei (Zeiller) Halle: участки облиственных стеб
лей; в. триас, Д . Восток (Криштофович, 1923) 
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ЧЛЕНИСТОСТЕБЕЛЬНЫЕ 

Т А Б Л И Ц А XXIII 

Фиг. 1. Calamostachys germanica Weiss и Asterophyllites equisetiformis 
(Schlotheim) Brongniart: ср. карбон, Донбасс (колл. E. О. Новик) 

Фиг. 2. Calamostachys tuberculata (Sternberg) Zeiller: стробил; ср. карбон, 
Донбасс (колл. Е. О. Новик) 

Фиг. 3. Calamostachys germanica Weiss: часть стробила, изображенного на 
фиг. 1, при X 4 

Фиг. 4. Catamites suckowi Brongniart: ядро (слепок) центральной полости 
подземной части стебля; в. карбон, Донбасс (Новик, 1952) 

Фиг. 5. Neocalamites carrerei Zeiller: участок облиственного стебля; лейас 
(рэт?), Корея (Kawasaki, 1925) 
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ЧЛЕНИСТОСТЕБЕЛЬНЫЕ 

Т А Б Л И Ц А X X I V 

Фиг. 1. Catamites carinatus Sternberg: отпечаток внутренней стенки цент
ральной полости ствола; ср. карбон, Донбасс (Новик, 1952) 

Фиг. 2. Catamites sachsei Stur: отпечаток наружной поверхности ствола; 
ср. карбон, Донбасс (Новик, 1952) 

Фиг. 3. Equisetites ferganensis Seward: участок стебля в области узла с ча
стично сохранившимся влагалищем и узловой перегородкой; ср. юра, 
Эмба (Принада, 1939) 

Фиг. 4. Equisetites ferganensis Seward: отпечатки изолированных узловых 
перегородок. Ср. юра, Эмба (Принада, 1939) 

Фиг. 5. Equisetina eliaschevitschi Radczenko: отпечаток гладкой наружной 
поверхности стебля и части мутовки листьев с волнистыми краями, 
в. пермь (ерунаковская свита), Кузбасс (Радченко, 1934) 

Фиг. 6. Paracalamites vicinalis Radczenko: противоотпечаток слепка цент
ральной полости ствола; ср. + в. карбон (нижнебалахонская свита), 
Кузбасс (колл. Г. П. Радченко) 

Фиг. 7. Paracalamites robustus Zalessky: слепок (ядро) центральной полости 
ствола; в. пермь (верхи ерунаковской свиты), Кузбасс (колл. Г. П. Рад
ченко) 
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ЧЛЕНИСТОСТЕБЕЛЬНЫЕ 

Т А Б Л И Ц А XXV 

Фиг. 1. Schizoneura gondwanensis Feistmantel: облиственная ветвь (справа 
внизу солистие Х2); н. пермь, Индия (Feistmantel, 1881) 

Фиг. 2. Schizoneura gondwanensis Feistmantel: участок облиственной ветви; 
н. пермь, Индия (колл. Лукновского ун-та, Индия) 

Фиг. 3 . Eviostachya hoegi Stockmans: стробил; в. девон, Казахстан (колл 
М. А. Сенкевич) 
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ПАПОРОТНИКИ 

Т А Б Л И Ц А XXVI 

Фиг. 1,2. Rhacophyton incertum (Dawson) Krausel et Weyland: спорофиллы 
и отдельные спорангии: 1 — X 3; 2 — X 10; в. девон, США, 3 . Вир
джиния (Krausel et Weyland, 1941) 

Фиг. 3,4. Chacassopteris concinna Radczenko: За — голотип, намюр, пра
вый берег р. Томи у г. Томска; 36 — побег, X 2; намюр (острогская 
свита), Кузбасс, р. Чесноковка у с. Верхотомского (колл. Г. П. Рад
ченко). 4 — микроспора, извлеченная из спорангия, X 550; намюр 
(сохкельская свита), Минусинский бассейн (колл. Г. П. Радченко) 

Фиг. 5,6. Pietzschia schulleri Gothan: 5 — наружный вид минерализован
ного стволика. 6 — поперечный разрез через ствол; крестиками отме
чены внутренние проводящие пучки в древесине, х 4; в. девон, Гер
мания, Саксония (Gothan, 1927) 

Фиг. 7,8. Protopteridium minutum Halle: спороносные органы, х 4. 
Н. девон по А. Р . Ананьеву; низы ср. девона по Г. П. Радченко, 
ю.-в. часть 3 . Сибири, Торгашино (колл. А. Р . Ананьева) 
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ПАПОРОТНИКИ 

Т А Б Л И Ц А XXVII 

Фиг. 1—4. Archaeopteris latifolia Arnold: 1 — отпечатки стерильных (а) и 
спороносных (б) перышек и перьев Archaeopteris (в — перышки 
Moresnetia zalesskyi Stock), X 1;2 — спороносное перышко (см. фиг. la), 
X 4;3 — аномальное спороносное перышко (см. фиг. 16), X 2;4 — 
край предыдущего перышка со спорангиями, X 5; в. девон, Ленный 
лог, ю.-в. часть 3 . Сибири (колл. А. Р . Ананьева) 

Фиг. 5,6. Chacassopteris concinna Radczenko: участки главного стержня 
побега с основаниями боковых перьев, на которых расположены перья 
последнего порядка; намюр, окрестности Томска (колл. Г. П. Рад-
чен ко) 

Фиг. 7. Chacassopteris concinna Radczenko: участок бокового пера; намюр 
(сохкельская подсвита хакасской свиты), Минусинская котловина 
(колл. Г. П. Радченко) 

Фиг. 8. Chacassopteris concinna Radczenko: верхушечная часть споронос
ного пера с синангиями на конце перьев последнего порядка, X 3; 
намюр, Минусинская котловина (колл. Г. П. Радченко) 

Фиг. 9. Corynepteris sternbergii (Ettingshausen) Kidston: участок стериль
ного пера, ср. карбон (свита С*), Шахтинский район, Донбасс (Но
вик, 1954) 
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ПАПОРОТНИКИ 

Т А Б Л И Ц А XXVIII 

Фиг. 1,2. Danaeopsis angustipinnata Brick 1 — отпечаток верхней по
верхности листа, X 3; 2 — отпечаток нижней поверхности спорофил
ла, X 3,5; в. триас (курашасайская свита), басе. р. Илек (Брик, 1952) 

Фиг. 3. Marattiopsis hoerensis (Schimper) Thomas; н. юра, Ю. Фергана 
(колл. М. И. Брик) 

Фиг. 4. Asterotheca cyathea (Schlotheim) Zeiller; в. карбон (С'), Белокалит-
венский р-н, Донбасс (Новик, 1954) 

Фиг. 5. Asterotheca arborescens (Schlotheim) Zeiller: спороносное перо, X 2; 
в. карбон ( Q p , центральный район, Донбасс (Новик; 1952) 

Фиг. 6. Acitheca polymorpha (Brongniart) Schimper.; ; в . карбон, Теберда, 
С. Кавказ (колл. Е. О. Новик) 
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ПАПОРОТНИКИ 

Т А Б Л И Ц А XXIX 

Фиг. 1,2. Ptychocarpus feminaeformis (Schlotheim) Zeiller: 1 — перо, 
в. карбон, Теберда, С. Кавказ (колл. Е. О. Новик), 2 — перо, X 2; в. 
карбон, С. Кавказ, басе. р. Белой (Залесский, 1934) 

Фиг. 3. Eupecopteris bucklandii (Brongniart) Kidst.; в. карбон (Ср, Бело-
калитвенский район, Донбасс (Новик, 1954) 

Фиг. 4. Bernoullia aktjubensis Brick: отпечаток нижней поверхности уча
стка спороносного пера (углубления соответствуют спорангиям); в. 
триас (курашасайская свита), басе. р. Илек, Актюбинское Приуралье 
(Брик, 1952) 

Фиг. 5, 6. Osmundopsis plectophora Harris: 5 — средняя часть стерильного 
листа, б — верхушка спороносного листа, н. юра, Харьковская обл. 
(колл. В. Д . Принады) 

Фиг. 7, 8. Todites princeps (Presl) Gothan: 7 — часть стерильного листа. 
8а, 86 — перышки, различные по величине, форме и жилкованию, 
X 3; н. юра, Шураб, Ю. Фергана (Брик, 1937) 

Фиг. 9. Todites roessertii (Zeiller): спороносное перо, нижняя поверхность, 
X 3; в. триас, Актюбинское Приуралье (колл. М. И. Брик) 

Фиг. 10. Osmundites tuhajkuensis Prynada: поперечный разрез, X 3; в. 
триас, г. Копейск, В. Урал (колл. В. Д . Принады) 
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ПАПОРОТНИКИ 

Т А Б Л И Ц А XXX 

Фиг. 1. Dactylotheca plumosa (Artis) Zeiller: перо; ср. карбон (С*), Макеев
ский район, Донбасс (Новик, 1952) 

Фиг. 2. Senftenbergia pennaeformis (Brongniart) Stur: часть листа; ср. 
карбон (вестфал), Англия (Kidston, 1923) 

Фиг. 3, 4. Klukia exilis (Phillips) Raciborski: 3 — стерильные перья. 4 — 
спороносный лист, X 2; н. юра, В. Фергана (колл. Н. Д. Василевской) 

Фиг. 5, 6. Ruffordia bochaica Prynada: 5 — верхняя часть стерильного 
листа. 6 — основание стерильного листа. 

Фиг. 7. Ruffordia goeppertii (Dunker) Seward. Спороносный лист; н. мел, 
Приморье, д. Константиновка (Halle, 1922) 

Фиг. 8. Gleichenia zippei (Corda) Неег. Спороносное перо. х 2 ; ср. альб, 
Западный Казахстан, Чушкакульский кряж (Вахрамеев, 1952) 
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ПАПОРОТНИКИ 

Т А Б Л И Ц А X X X I 

Фиг. 1. Hymenophyllites macrosporangiatus Vachrameev: голотип; сорусы 
расположены на окончаниях дихотомически рассеченных листьев; 
заметны покрывальца, окружающие сорусы; ср. альб, Чушкакульская 
антиклиналь, 3 . Казахстан (Вахрамеев, 1952) 

Фиг. 2—3. Stachypteris elongata Turutanova: 2 — фрагмент листа. 3 — 
спороносное перо; в. юра, пос. Галкино, Каратау (Турутанова, 1929, 
1930) 

Фиг. 4. Coniopteris nympharum Неег: спороносное перо, X 2 / 3 ; н. мел, 
нижнее течение р . Алдан (колл. В. А. Вахрамеева) 

Фиг. 5 . Protopteris sewardii Zalessky: окаменелый ствол, X 1/lQ; в. юра, 
Ундоры, Поволжье (Залесский, 1930) 

Фиг. 6. Adiantopteris prigorovskii Vachrameev: стерильное перо, X 3; ср. 
альб, Чушкакульская антиклиналь, 3 . Казахстан (Вахрамеев, 1952) 
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ПАПОРОТНИКИ 

Т А Б Л И Ц А XXXII 

Фиг. 1. Asplenium dicksonianum Heer: окончания трех перьев, принадлежа
щих одному листу; в. альб, р. Кульденен-Темир, 3 . Казахстан (Вах
рамеев, 1952) 

Фиг. 2.Clathropteris meniscioides Brongniart: участок верхней стороны пера» 
на которой ясно видны прямоугольные ячейки, образованные анасто-
мозирующими жилками, в. триас, Памир (колл. В. Д . Принады) 

Фиг. 3. Dictyophyllum nilssonii Nathorst: общий вид листа, х рэт, 
Швеция (Nathorst, 1906) 

Фиг. 4—5. Dictyophyllum acutilobum F . Braun: 4 — участок нижней сто
роны пера. 5 — сорусы на нижней поверхности пера, X 8,5; н. лейас, 
Украина (колл. В . Д . Принады) 

Фиг. 6. Thaumatopteris remauryi (Zeiller) Oischi: участок пера с двумя 
перышками; н. юра, Ягман, Туркмения (Сикстель, 1953) 

Фиг. 7. Hausmannia ussuriensis Kryshtofovich: целый лист; в. триас, При
морье (колл. В . Д . Принады) 

Фиг. 8. Hausmannia incisa Prynada: спорангии с вертикальным кольцом, 
X 20. мел. Верхне-Суйфунский район, Приморье (колл. В. Д. При
нады) 

Фиг. 9. Ussuriopteris rossica Prynada: отпечаток обрывка листа с окры
ленным стержнем; н. мел, Приморье (колл. В. Д . Принады) 
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ПАПОРОТНИКИ 

Т А Б Л И Ц А XXXIII 

Фиг. 1. Raphaelia diatnensis Sew.: стерильный лист; в. юра, басе. р. Бурей 
(колл. В. Д . Принады) 

Фиг. 2. Polypodites polysorus Prynada: н. мел, Верхне-Суйфунский район, 
Приморье (колл. В. Д . Принады) 

Фиг. 3. Salvinia natanelta Shap.: отпечатки листьев, X 3; олигоцен — мио
цен близ г. Тары на р. Иртыше (колл. П. И. Дорофеева) 

Фиг. 4. Azolla vera Kryshtofovich: X 3; отпечатки побегов, олигоцен, 
р. Оби ниже с. Кондинского (колл. А. Н. Криштофовича) 

Фиг. 5. Renaultia chaerophylloides (Brongniart) Zeiller: обрывки перьев, 
ср. карбон (С|), Центральный район, Донбасс (Новик, 1952) 

Фиг. 6. Zeilleria avoldensis (Stur) Kidst., X 2: перо, ср. карбон (С*), Дон
басс (Новик, 1952) 

Фиг. 7. Chiropteris sp.: лист, н. лейас, с. Райское, Украина (колл. 
Ф. А. Станиславского) 
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ПАПОРОТНИКИ 

Т А Б Л И Ц А XXXIV 

Фиг. 1. Cladotheca kazachstanica Markovitch et Faddeewa: спороносное перо, 
X 2; ср. юра, Орский грабен, Ю. Урал (Е. М. Маркович и И. 3 . Фад
деев а, 1960) 

Фиг. 2. Disorus nimakanensis Vachrameev: спороносные перья, X 1; н. мел, 
Буреинский бассейн (В. А. Вахрамеев и М. П. Долуденко, 1961) 

Фиг. 3. Phlebopteris dunkeri Schenk: спороносное перо, X 1; н. мел (Суй-
фунский бассейн, Ю. Приморье (колл. В. А. Вахрамеева) 

Фиг. 4. Eboracia kataevensis Vachrameev: спороносные перья, X 2; в. юра, 
Буреинский бассейн (Вахрамеев и Долуденко, 1961) 

Фиг. 5. Onychiopsis elongata Geyler: стерильное перо, X 2; н. мел, Суйфун-
ский бассейн, Ю. Приморье (колл. В. А. Вахрамеева) 
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А Л Ф А В И Т Н Ы Й У К А З А Т Е Л Ь 

СИСТЕМАТИЧЕСКИХ НАЗВАНИЙ ' 

ВОДОРОСЛЕЙ 

И ВЫСШИХ СПОРОВЫХ РАСТЕНИЙ 
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Abacella 205 
Abacodendron 417, 427, 439 
Abakaniella 27 
Acanthodiscus 117, 121 
Acanthoica 154 
Acetabularia 208 
Acetabularieae 201, 215 
Achnanthaceae 73, 131 
Achnanthes 132 
Achnanthidium 132 
Acicularia 202, 215 
Aciculella 221 
Acitheca 538, 563, 565 , 567, 569, 610 
Aclistochara 225 
Aclistochareae 229, 235 
Aclistocharoideae 231 
Acotyledones 416 
Acrocladium 403 
Acrostichum 541, 570, 585, 586 
Actinella 84, 86, / 2 9 
Actinisceae 161 
Actiniscus 160 
Actinocyclus 56, 81, 86, / 0 2 
Actinodiscaceae 73, 99 
Actinodiscus 102 
Actinophycus 44, 45, 49 
Actinoporella 201, 2 / 5 
Actinoptychus 65, 79, 81, 86, 99 
Adiantites 586,588 
Adiantopteris 585, 5 S 6 , 588 
Adiantum 588 
Aga th id i a 31, 34 
Ahnfeltia 259 
Akrogyn lneae 3 6 6 
Aldanophyton 319, 334, 339, 426 
Alethopteris 527 
Algacites 27 
Algae 23, 164 
Algites 27 
Algomycetes 23, 24 
Alloiopterls 555, 556; 5 5 7 
Alsophila 529, 588 
Alsophilina 588 
Amblystegiaceae 401 
Amblystegium 401 
Amgaella 219 
Amgaelleae 201, 2 / 9 
Л/m'cus 201, 2 2 / 
Amphicampa 84, 129 
Amphidinium 182 
Amphipleura 133 
Amphiprora 137, / 5 9 
Amphiroa 243, 246, 248, 249, 250, 

251, 256 

Amphora 86, 87, / 4 0 
Anabaenaceae 30 
Anachopteris 538 
Anachoropteridaceae 528, 538, 553 
Anachoropteroideae 528 
Anacrogyn ineae 364 
Anaraphideae 72 
Anarthrocanna 476 
Anatolipora 221 
Anaulaceae 73, / / 3 
Anaulus 113 
Anchicodium 206 
Andreaea 381 
A n d r e a e o b r y a 374 , 379, 330 
Anemia 574 
Aneurophytaceae 544, 545 
Aneurophy ta les 322, 544 
Aneurophyton 321, 322, 330, 538, 

542, 543, 544 , 545 
Angarodendron 417, 436 
Angarolaminariopsis 191, 320, 323 
Angiopteridae 563 
Angiopteridium 564 
Angiopteris 535, 563, 564 
Angiospermae 526 
Anisopteris 559 
Annellus 99 
Annularia 331, 474, 477, 478, 485, 

493, 513, 514, 517, 518, 521 
Annulariopsis 477, 478, 485,486, 521 
Annularites 478, 518 
Anomalochara 234, 237 
Anomodon 350, 400 
Anomoeoneis 83, 84, 87, /3.5 
Anomopteris 527, 572 
Anomorrhoea 572 
Anorthoneis 131 
Anthoceros 357, 359, 3 6 0 
Anthocerotaceae 3 6 0 
Anthocerotae 347, 360 
Anthocero ta les 352, 360 
A n t h o p h y t a 27 
Antracoporella 201, 208, 211 
Aphanocapsites 31, 45, 46 
Aphlebia 563 
Aphlebiopteris 542 
Aphyllopteris 320, 321, 334 ,330, 337 
Apidium 208, 221 
Aplozia 368 
Arabicodium 206 
Arachnoidiscus 99 
A rachnoxylon 322 
Araph ina les 60, 66, 73, 74, 76, / 2 2 

Archaeocalanxites 475,505 
Archaeoctadus 221 
Archaeomnium 411 
Archaeol i thothamn i ae 250 
Archaeolithophyllum 249 
Archaeolithothamnium 244, 246, 248, 

249, 250, 251, 253, 256 
Archaeopter ida les 538, 55c? 
Archaeopteris 316, 336, 538, 542, 

544, 558 
Archaeosigillaria 417, 425, 463 ,405 
Archaeosigillariopsis 469 
Archaeothris 34 
Archamphiroa 250 
Arkhangelskietla 154, / 5 0 
/4 греху Ion 555 
Arthrocardia 249, 250, 256 
Arthrodendron 518 
Arthropitys 518 
A r t h r o p s i d a 4 7 3 , 479, 480, 482, 484,. 

485, 486, 487, 488, 489, 491, 493, 
494 

Arthrostigma 316, 430 
Ar t i cu l a ta 477, 478, 479 
Ar t i cu la tae 479 
Ar t i cu la t inaea 479 
Askisiella, 334, 3 3 0 
Asolanus 416, 463, 469 
Aspidiaceae 540, 5 9 0 
Aspidiaria 447, 4 4 S 
Aspidium 590 
Asplenites 558 
Asplenium 590 
Asterionella 128 
Asteroca lami ta les 480, 483, 487, 

490, 491, 492, 493, 5 0 5 , 511 
Asterocalami taceae 478, 479, 490, 

491, 5 0 5 , 511 
Asterocalamites 475, 476, 478, 4831, 

485, 487, 488, 490, 5 0 5 , 507, 512, 
514 , 

Asterocalamitopsis 486, 489, 4 9 7 
Asterolampra 81, / 0 / 
Asteromphalus 81, 86, / 0 / 
Asterophyllaceae 474 
Asterophyllites 473, 474, 485, 493, 

513, 514, 5 / 7 
Asteropteridae 553 
Asterotheca 538, 5 6 3 , 565 , 5 6 7 , 569, 

610 
Asteroxylaceae 318, 319, 330 
Asteroxylon 316, 317, 318, 321, 322, 

323, 3 3 / , 336, 418, 420, 422, 426 
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Atopochara 234, 337 
Atractyliopsis 221 
Atrichum 381 
Aulacodiscus 65, 79, 102 
Auliscus 56, 79, 102, 105 
Au lonoraph ineae 72, 73, 77, 142, 

146 
Autophyllaceae 491, 513, 518 
Autophyllites 476, 487, 491, 519 
Avrainvilleopsis 206 
Azolla 536, 537, 600 
Azollaceae 541, 600 
Azonotriletes 488, 505, 508, 511 

Bacculinus 155 
Bachtia 410 
Bacitlaria €7, 128, 136, 145 . 
Baci l lar ia les 178 
Baci l lar iophyceae 73 
Bac i l l a r iophy ta 23, 27, 55, 73 
Bacteriastrum 81, 86 
Bacterosira 61, 81, 106 
Baiera 574 
Bajdaievia 410 
Bangiales 245 
Bangioideae 249, 252 
Baragwanathia 320, 322, 339, 417, 

420, 422', 423, 430 
Baragwanathia les 322, 334, 420, 421, 

422, 425, 426, 427, 430 
Barakaria- 610 
Barbula 387 
Barinophyfon 322, 327, 336 
Barrandeina 321, 334, 337, 339, 

340, 416, 463, 465 
Barrandeinaceae 334 
Barrandeinopsis 337 
Barsassia 325, 334, 336 
Bartramiaceae 391, 393 
Batrachospermum 244 
Baxter ia 115 
Baxteriopsis 115 
Bechera 474 
Belonophyltum 417, 443, 447, 448 
Belzungia 221 
Benetorus 102 
Beresella 199, 217 
Bereselleae 201, 217 
Bergeria 436, 443, 447, 454 
Bernoullia 538, 563, 567 
Bevocastria 30, 44, 45, 49 
Bicorium 250, 254 
Biddulphia 60, 81, 86, 109, 113 
Biddulphiaceae 73, 107 
Biddu lph ia les 73, 106 
Blasaria 321, 417, 463, 465 
Blasia 366 
Blastodin ia les 174 
Blechnum 590 
Blepharocysta 185 
Blyttia 366 
Boegendorfia 489, 490, 496, 503 
Bogutschanophycus 262 
Bornetella 208, 221 
Bornia 474 
Bothrodendraceae 424, 425, 427, 

443, 4 5 4 
Bothrodendron 415, 421, 423, 425, 439, 

4 5 4 , 467 
Bothrostrobus 454 
Botomella 50 

Botrychium 539, 560, 5 6 / 
Botryococcaceae 193, 194, / 9 5 
Botryococcus 30', 35, 193, 194 
Botryopteridaceae 528, 538, 553 
Botryopteroideae 528 
Bouelna 204, 206 
Boweria 601 
Bowmanites 476, 497, 499 
Braarudosphaera 155, / 6 0 
Braarudosphaeridaceae 155, / 6 0 
Brachiolithus 155 
Brachiosphaeraceae 155 
Brachychara 229 
Brachydactylus 30, 34 
Brachytheciaceae 404 
Brachythxium 350, 404 
Brevichara 232, 235, 240 
Brevichareae 235 .v. f 
Briardina 221 
Brightwellia 98 f 
Brockella 221 
Brbggeria 320, 321, 339 
Bruckmannia 474 
Brunia 102 
Bryaceae 339 < 
B r y a l e s 344, 346 
B r y o p h y t a 27 
B r y o p s i d a 324, 344, 347, 351, 352 
Bryotrichum 382 
Bn/um 339 
Buccultnus 155 '•; . 
Bucheria 320, 323, 323 , 333 
Buthograptus 222 

Caenodendraceae 423, 424, 427, 433 
433 , 439 

Caenodendron 417, 419, 427, 4 3 3 
Caespitella 23 
Calamariaceae 477, 479 
Calamar ia les 474, 476, 477 
Calamariophyllum 478 
Calamitaceae 478, 487, 491, 5 / 3 , 518 
Catamites 473, 474, 475, 478, 481, 

485, 487, 488, 491, 496, 505, 513, 
5 / 4 , 517 

Calamitina 475, 514 
Calamocladus 476 
Calamodendron 474, 518 
Calamophytaceae 477, 478 
Calamophyton 321, 477, 480, 482, 

484, 486, 489, 491, 493, 494 
Calamopora 213 
Calamostachys 475, 476, 487, 488, 

493, 513, 514, 517, 518 
Calcidiscus 154 
Calciodinellidae 172, 182 
Calciodinellum 177 
Calcifolium 199, 202, 204 
Calcigonellum 177 
Calciodiniaceae 177 
Calcisphaera 236 
Caliptrosphaera 154 
Caliptrosphaerites 155, / 5 7 
Calliergon 346, 350, 4 0 3 
Calliergonella 350, 403 
Callisphenus 221 
Callithamniopsis 222 
Callixylon 334, 336 
Caloneis 86, / 3 7 
Calpodexylon 422 
Calyptrolithus 154 

Cambroporella 219 
Cambroporelleae 201, 2 / 9 
Camptopterideae 594 , 606 
Camptopteris 594 
Campylium 401 
Campylodiscus 86, / 4 6 
Campyloneis 131 
Campylosira 116 
Cannopitus 165, / 6 9 
Carinatus 514 
Carpolithes 416, 463 
Catena 221 
Catellaria 217 
Cateniphycus 201, 2 2 / 
Catharinea 381 
Caulopteridaceae 563 
Caulopteris 538, 563, 563 , 569 
Cayeuxia 51 
Celluloxylon 190 - • 
Centra les 73, 74, 75, 113 
Centr icae 60, 61, 62, 64, 66, 72, 73, 

74,78, 79, 81, 91, 117, 120 
Centroporus 102 
Cephalopteris 544, 547, 558 
Cephalotheca 544, ^547 
Ceramiaceae 245 
Ceramiales 249, 252, 259 
Cerataulus 109 
Ceratidae 185 
Ceratiopsis 181 
Ceraiium 178, 185 ' 
Ceratocorydae 185 
Ceratocorys 185 
Ceratolithus 155 
Ceratoneis 86, 127, 128 
Ceratopteris 586 
Cerodinium 181 
Chabakovia 261 
Chacassopteris 542, 5 5 7 
Chaetoceraceae 73, / 0 6 
Chaetoceros 81, 86, / 0 6 , 107, 116 
Chaetocladus 222 
Chaetolithon 249 
Chaetomorpha 26 
Chaetophorales 22 
Chalmasia 221 
Chamaesiphoneae 35 
СЛала 224, 225, 226, 227, 229, 231, 

232, 234, 235, 236, 239 
Characeae 225, 226, 231, 232, 234, 

239 
Characeites 225, 240 
Characias 237 
Charales 231, 234, 235, 237 
Charaxis 240 
Chareae 23, 225, 234, 239 
Charites 232, 235, 240 
Chafophyceae 225 
Charophy ta 23, 27, 224, 225 
Charopsis 237 
Chasea 121 
Chasmatopteris 528, 569, 5 7 2 
Cheilanthus 586 
Cheiropleuria 597 
Cheirostrobaceae 476, 478, 479, 488, 

490, 491, 496, 5 0 3 
Cheirostrobales 479 
Cheirostrobineae 478 
Cheirostrobus 476, 478, 486, 488, 

490, 503 
Chelepteris 572 

• Chiropteris 560, 604 
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Chlorellopsts 30, 260 
Chlorococcaceae 199 
Chloromonadinae 27 
Chlorophyceae 22, 23 
C h l o r o p h y t a 23, 27, 29, 35, 193, 

198, 199, 224 
Chondrus 26 
Chorda 22 
Chordat r ia les 188 
Chordites 188 
Choreonema 249 
Chovanella 229, 231, 235, 240 
Christensenia 563 
Chroococcaceae 34, 35, 45 
Chroococcales 45 
Chrysocapsineae 152 
Chrysohyphum 401 
Chrysomonadales 152 
Chrysomonadeae 27 
Chrysomonadineae 27, 152 
Chrysomonadines 164 
Chrysosphaer ineae 152 
Chrysophyceae 164 
Chrysophy ta 23, 27, 73, 152, 164 
Chrysotheca 374 
Chrysothr ich ineae 152 
Cingularia 475, 485, 513, 518 
Cirriphyllum 350, 405 
Cladiscothallus 34, 193, 194, 196 
Cladocera 178 
Cladogramma 116, 120 
Cladophlebidium 604, 605, 606 
Cladophlebis 531, 537, 539, 569, 570, 

584, 585, 590, 604, 606 
Cladophora 26 
Cladophorales 23 
Cladophorites 30 
Cladoporella 23 
Cladotheca 570 
Cladoxylaceae 551 
Cladoxy la les 538, 551 
Cladoxylon 321, 322, 538, 551 
Claopodium 349, 400 
Clasmatodon 398 
Clathraria 457, 459 
Clathrariae 415 
Clathrium 169 
Clathropteris 527, 594 
Clathropyxidella 169 
Clavaphysoporella 221 
Clavaporella 221 
Clavator 225, 226, 234, 235, 237 
Clavatoraceae 225, 231, 234, 237 
Clavatorites 232, 234, 237 
Clavicula 79, 116 
Clavularia 116 
Clepsydropsis 551 
Clepsydraceae 528, 544 
Climacium 350 
Climacosphenia 123 
Clypeina 221 
Coactilum 44, 45, 49 
Coccobactreaceae 45 
Coccolithaceae 154, 157; 159 
Coccolithophora 157 
Coccol i thophorales 152, 153 
Coccol i thophorideae 27 
Coccolithus 153, 154, / 5 7 
Cocconeis 76, 86, 131, / 3 2 , 146 
Cocccsphaera 157 
Codiaceae 199, 201, 202 
Codonophytum 481 

Coeloceratioides 213 
Coelosphaeridium 201, 202, 208, 2 / 2 
Coelosporella 221 
Coenopter idiales 538, 552 
Coenopteridineae 528 
Collenia 40, 41 
Colpedoxylon 431 
Comia 259 
Compositus 78, / 0 / 
Conferva 109, / 2 3 , 133 
Confervites 29 
Conjugatae 23, 199 
Conipora 221 
Coniopteris 531, 533, 535, 540, 5 S 4 , 

595, 606 
Conophyton 37, 40, 41, 42 
Consinocodium 206 
Convallaria 474 
Convallarites 474 
Cooksonia 320, 325, 327 
Corallina 242, 243, 248, 249, 250, 

254 , 256 
Corallinaceae 243, 245, 248, 249, 250, 

251 2 5 2 
Corall'inae 246, 248, 249, 250 
Corallinites 244 
Corallinoideae 247, 249, 2 5 4 
Corbisema 164, 165, / 6 7 
Corethron 81, 86 
Corinna 111 
Corisphaera 154 
Comua 164, 165, / 6 7 
Corona 102 
Corsinia 363 
Corynepteris 538, 5 5 5 , 556 
Coryncphyllites 512 
Coscinodiscaceae 73, 0 / 
€oscinodiscus 56, 61, 74, 79, 81, 82, 

86, 94, 98, 106 
Coscinosira 81 
Cosmiodiscus 81, 04 
Coty ledones 416 
Craspedodiscus 79, 86, 06? 
Craspedoporus 105 
Cratoneuraceae 4 0 / 
Cratoneuron 350, 4 0 / 
Cribosphaera 156 
Cribrosphaerella 155, / 5 6 
Crinalium 51 
Cristatella 225 
Croftiella 232, 235, 240 
Cruciatus 514 
Cruoriaceae 256 
Crustella 40 
Cryptarchaeodinium 185 
Cryptogames 416 
Cryptonemia les 22, 249, 2 5 2 > 
Cryp tomonod inae 27 
Cryptophyceae 171 
Cryptoxylon 190 
Cryptozcon 40, 41 
Ctenidium 350, 407 
Ctenidodinium 177, 185 
Culcita 540 
Cyanophyceae 44, 178 
C y a n o p h y t a 23, 27, 20 , 30, 35, 250 
Cyathea 588 
Cyatheaceae 527, 528, 533, 538, 

540, 585, 5 « S 
Cyatholithus 153 
Cyathosphaera 157 
Cycadof i l i ces 527 

Cyclocrineae 2 / / 
Cyclocrinites 212 
Cyclocrinus 201, 202, 208, 2 / 2 
Cyclolithus 154 
Cyclopteris 340, 527, 547, 558 
Cyclosporeae 188 
Cyclosporites 460 
Cyclostigma 416, 419, 463, 4 6 7 
Cyclotella 79, 81, 84, 86, 88, 06 
Cylindrosphaera 159 
Cylindroporella 222 
Cylindrosphaerites 155, / 5 0 
Cymatopleura 146 
Cymatosira 86, / / 6 
Cymbella 55, 77, 84, 86, 87, 88, / 4 0 
Cymopolia 198, 208, 222 
Cystopteris 535 
Cystoseira 188, 190 
Cystoseirites 188, / 0 0 
Cystosporites 460 

Dactyliosolen 63, 81, 106 
Dactylopora 198, 222 
Dactylotheca 539, 563, 574 , 5 7 7 . 

588, 610 
Danaea 563, 5 6 4 
Danaeites 563 
Danaeopsis 537, 538, 563, 5 6 4 
Dasycladaceae 199,201 ,206 ,209, 22) 
Dasycladus 207 
Dasyporella 201, 208, 200 , 219 
Dasyporellaeae 200 
Dawsonites 316, 320, 321, 325, 329, 

330 
Deflandrea 173, 175, 177, / 7 0 , 182 
Deflandreaceae 175, / 7 0 , 182 
Def landreales 175, 177, / 7 0 
Delesseriaceae 259 
Delesserites 259 
Delgadopsis 463 
Demetria 417, 437, 43S 
Dendractis 30, 44, 2 6 / 
Dennstaedtia 540, 585 
Denticula 61, 81, 125, 127, / 4 3 
Dermatholithon 253, 254 
Descaisnella 222 
Desmarestia 188 
Desmarest ia les 188 
Desmatodon 347 
Desmidiaceae 178, 199 
Desmocontae 174 
Desmoconteae 27, 174 
Desmogonium 84 
Detonula 81 
Deutschlandiaceae 154 
Diatoma 76, 112, 122, / 2 5 
Diatomella 133 
Dichelyma 350, 304 
Dichodontium 384 
Dichophyllites 491, 493, 5 / 0 
Dicksonia 584 
Dicksoniaceae 528, 540, 5 S 3 , 584 
Dicladia 121 
Dicranaceae 3 * 3 , 393 
Dicrana les 3 * 3 
Dicranella 384 
Dicranites 348, 303 
Dicranophyton 334, 3 3 7 
Dicranopteris 579 
Dicranum 350, 384, 3 S 5 
Dictyocha 163, 164, 165, 166, / 6 7 , 169 
Dictyochaceae 161, 164, 165, / 6 7 
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Dictyolithus 154 
Dictyophycus 45, 49 
Dictyophyllutn 594 
Dictyopyxis 117 
Dictyosiphon 22 
Dic tyo ta les 22 • 
Dictyoxylon 542 
Didymosorus 579 
Didymodon 383 
Didymosphenia 140 
Difurcosphenophyllum 477 
Digitella 222 
Dilaenaceae 366 
Dimastigobolus 187 
Dimeripteris 542, 544, 547 , 549 
Dimerogratnma 86, / 2 7 
Dimorphosiphon 206 
Dimorphostroma 30, 34, 44, 51 
Din i f e r i des 175 
Dinocapsinae 174 
Dinocapsineae 174 
Dinococcaceae / 3 5 
Dinococcales 185 
Dinococcinae 174 
Dinococcineae 174, 185 
Dino f lage l la tae 27, 166, 171, 174, 

179 

Dinof lage l la teae 27 
Dinophyceae 171, 174, 175 
Dinopterygium 185 
Dino t r i ch inae 174 
Diplazites 597, 598 
Diplazium 598 
Diplolabis 555 
Diploneis 86, / 3 5 
Dip lonemata les 35 
Dipldpora 208, 222 
Diploporeae 213 
Dipteridaceae 527, 528, 532, 537, 

540,541,592,593,594,595,604,606 
Dipterideae 594, 595 
Dipteris 540, 593 
Diraph ineae 68, 72, 73, 77, 132 
Disc ina les 73 
Disunites 562 
Oiscites 374 
Discoaster 155, 160 
Discoasteraceae 155, 160 
Discoaster ideae 27 
liscocladella 222 
Discoidales 91 
Jiscolithus 153, 154, 155, 156 
Oiscoplea 99 
Jiscopteris 539, 569, 570, 572 
Jiscosphaera 154 
~)isipkonia 133 
Oisorus 585 
~)isphenophyllum 477 
~)istephanus 161, 165, 166, 169 
")istichophytum 328 
J is tomat inae 27 
Jitrichaceae 383 
~)itrichu.m 383 
>itylum 81, 107 
lonezella 252, 259 
~>racodinium 175 
^repanocladus 348, 350, 402 
)repanophycaceae 430 
)repanophyceae 422 
irepanophycus 319, 320, 321, 323, 

339; 415, 420, 422,426, 430, 431 
Iheparnatdiopsis 23 

Drydenia 192 
Dryopteris 590 
Duisbergia 321, 334, 339 , 340 
Dumertiera 363 
Dvinella 217 

Eboracia 531, 583, 5 3 4 
Ebriaceae 161 
Ebr i ideae 27, 162 
Echinella 123, 125, 132, 141 
Echinodium 397 
Echnodiaceae 397 
Ectocarpaceae 22 
Ectropothecium 349, 407 
Edelsteinia 201, 211 
Eiellaceae 361 
Eleutherophyllaceae 424, 433 ' 
Eleutherophyllum 424 
Endictya 61, 96, 117 
Endosiphonia 249 
Enfieldia 192 
Enigmophyta les 336 
Enigmophyton 321, 323, 334, 340 
Entheromorpha 26 
Enthogonia 81, / 0 7 , 109 
Entophysalites 30, 47 
Entopylaceae 122 
Eochara 226, 230, 234, 239 
Eogoniolina 222 
Eohepatica 374 
Eomizzia 222 > 
Eospermatopteris 544, 545 
Eotrochiliscus 234, 236 
Ephemeropsis 349, 393 
Ephippium 154, / 5 6 
Epilithon 248, 249 
Epimastopora 201, 2 / 3 
Epiphyton 34, 2 6 / • 
Epithelion 117 , 
Epithemia 61, 72, 77, 86, 87, 88, 122, 

/ 4 3 
Epithemiaceae 67, 73, / 4 2 
Equisetaceae 473, 478, 479, 480, 

487, 491, 493, 513, 5 / 9 
Equiseta les 476, 477, 479, 480, 481, 

483, 487, 491, 492 , 493,512 , 5 / 3 , 
551 

Equisetina 479, 486, 5 / 9 
Equiset inae 489, 491, 494 
Equiset ineae 478-
Equisetites 474, 477, 478, 481, 484, 

485, 487, 492, 5 2 / 
Equisetostachys 477, 521 
Equisetum 473, 474, 477, 478, 479, 

481, 484, 485, 486, 487, 491, 492, 
493, 508, 513, 5 2 / 

Erioddn 349, 405 
Etapteridaceae 528, 544, 553, 554 
Etapteris 538 
Ethmodiscus 65, 86, 96 
E u b r y a 344 , 349, 379, 381 
E u b r y a l e s 389 
Eucalamites 475, 514 , 
Euch lo rophyceae 199 
Eucocconeis 132 
Eu-Eupodiscus 105 
Eugleichenia 579 
Eug len inae 27 
Eug lenophy ta 23, 27, 187 
Eunotia 67, 76, 79, 83, 86, 87, / 2 9 , 

143; 145 
Eunotiaceae 73, 129 

Eunotogramma 74, 76, 113 
Euodia 98 
Eupecopteris 538, 563, 5 6 7 
Eupodiscaceae 73, / 0 2 
Eupodiscus 65, / 0 5 
Eurhacopteris 559 
Eurhynchium 350, 405 
Euryzonotriletes 536 
Eusigillaria 416, 427, 454, 4 5 7 , 459 
Euspermatopteris 322 
Eusporangiatae 528, 536 
Eu tha l l ophy ta 22 
Eutophysalidaceae 30 
Euverticillatae 208 
Eu-zosterophyllum 327 
Eviostachya 489, 490, 493, 496, 5 0 3 

Fabronia 398 
Fabroniaceae 393 
Favularia 457 
Fenestrella 105 
Ferganella 217 
Ferganelleae 201, 2 / 7 
Fibritlinus 155 
Fi l i ca les 537, 551, 569 
Fi l ices 473, 5 2 6 
F i l i c inae 5 2 6 , 536 
Fi l i c ineae 543 
Filicites 577 
Fissidens 383 
Fissidentaceae 383 
Fiss identa les 333 
Flabellochara 234, 237 
Flage l la ta 27 
Flage l la tae 161 
Flagel les 164 

Flor ideae 244, 245, 249, 2 5 2 
Fontinalaceae 393 
Fontinalis 350, 394 
Fossombronia 359, 373 
Fragilaria 72, 74, 76, 81, 84, 88, 

91, 125, / 2 7 , 128 
Fragilariaceae 73, / 2 5 
Fragilariopsis 81 
Fritschiella 23 
Frullania 345, 349, 3 7 / 
Frullaniaceae 3 7 0 
Frustulia 84, 86, 87, 96, / 3 3 , 135 
Fucaceae / 3 9 
Fucales 22, 188, 189 
Fucoides 373 
.Fucus 26, 189 
Furcellariaceae 256 
Furcoporella 222 
Fusellinus 155 

Garwoodia 44, 45, 5 0 
Gel id ia les 249, 252 
Germanophyton 190 
Gigartinaceae 256 
Gigar t ina les 249, 252, 256, 259 
Gilboaphyton 417, 463, 4 6 5 
Ginkgophyton 340 
Girvanella 29, 30, 31, 34, 35, 44, 45, 

43 
G/aAus 63, 74, 79, 81, 112 
Gleichenia 532 , 5 7 9 
Gleicheniaceae 527, 528, 533, 539, 

540, 541, 569, 5 7 9 
Gleichenites 579 
Glenodinidae 185 
Glenodiniopsidae 183 
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Olebulella 40 
Globuloella 45, 5 0 
Gloeocapsa 30, 31, 35, 44 
Gloeocapsaceae 30, 46, 47 
Gloeocapsites 30, 47 
Gloeocapsomorpha 24, 30, 32, 34, 

35, 45, 47 
Gloecystis 199 
Gloeotheca 31 
Gloioconia 34 
Glossopteris 527 
Glyphodiscus 79, / 0 5 
Glyptophyton 334, 357 
Gnetopsis 476 
Goldsonia 256 
Gollania 408 
Gomphocymbella 77, 81, / 4 0 
Gomphonema 55, 64, 77, 84, 86, 88, 

131, 132, / 4 / 
Gonatosorus 584, 5 * 5 
Goniolina 208, 222 
Goniolithon 251 
Goniothecium 74, / 2 0 
Gonyaulax 175, 177, 185 
Gonyaulacidae 185 
Gosslingia 320 
Grambastichara 232, 235, 240 
Grammatophora 61, 86, / 2 5 
Grimmia 350, 3*5 
Grimmiaceae 3 5 * 
Grimmiales 3 * * 
Griphoporella 222 
Grovea 105 
Grovesichara 232, 235 
Grunowiella 64 , 74, 76, 79, / / 0 
Gymnocodiaceae 259 
Gymnocodium 206, 259 
Gymnodiniaceae / * 2 
Gymnodiniales 174, 177, / * 2 
Gymnodinida 175 
Gymnodinium 175, 177, / * 2 
Gymnosolen 40 
Gymnospermae 526 
Gymnostomum 387 
Gyrodiscus 120 
Gyrogonites 224, 225, 237 
Gyroporella 222 
Gyrosigma 139 

Hagiophytinaceae 563 
Hagiophyton 578 
Halapappaceae 154 
Halimeda 25, 198. 201, 202, 204, 206, 

243 
Halonia 451 
Hammatoideaceae 32 
Hantzschia 83, / 4 5 
Hapalopteris 604 
Hapalosiphon 45, 40 
Haplozia 368 
Harrisichara 232, 235, 240 
tfasp/a 334, 337 
Hausmannia 593, 594 , 505 
Haxalithus 160 
Haynaldia 119 
Haynaldiella 119 
Hedstromia 34, 51, 206 
ffedeia 320 
ffefem'a 417, 431, 436 
Heleniella 417, 4 5 0 
Heliodiscoaster 160 
Heliolithae 154 

Heliolitheae 154; 155, / 5 6 
Heliorthus 155 
Helminthostachys 560, 561 
Hemalion 245 
Hemiaulus 62, 68, 69, 74, 79, 81, 

86, / / / , 116, 120 
Hemidinium 177 
Hemidiscoaster 160 
Hemidiscus 86, 0 * 
Hemitelia 590 
Hepaticae 344, 347, 3 5 2 , 360, 381 
Hepaticites 346, 348, 364, 366, 3 7 3 
Hercotheca 121 
Hermesinum 161 
Heterocapsales 193, 194 
Heterochloridales 194 
Heterochloridinae 27 
Heterocladium 399 
Heterococcacea 194 
Heterococcales 194 
Heterocontae 73, 178, 193 
Heterosiphonales 194 
Heterotrichales 194, / 0 5 
Hexalithus 155 
Hicklingia 331 
Hikorocodium 206 
Hildebrandia 249 
Himanthalia 188 
Holosporella 222 
Homalothecium 350, 404 
Homoeothrichaceae 32 
Homalia 395 
Hookeriales 307 
Hormogoneae 35, 47 
tfornea 23, 325, 326 
Horneaceae 318 
Horneophyton 316, 321, 323, 325 , 

326, 327 
Horodiscus 99 
Hostimella 316, 320, 321, 331, 334, 

330, 543, 544 
Hungerfordla 192 
Huttonia 112, 474, 475, 518 
Hyalodiscus 86, 0 3 
Hydosira 84 
Hydrodiction 199 
Hydrodictyaceae 199, 200 
Hydrodictyolites 200 
Hyenia 321, 322, 334, 477, 480, 

482, 484, 486, 489, 491, 493, 404 
Hyeniaceae 477, 478, 489, 491, 404 
Hyeniales 322, 480, 482, 484, 489; 

491, 494 
Hygroamblystegium 402 
Hygrohypnidium 403 
Hygrohypnum 350, 4 0 2 
Hylocomiaceae 4 0 * 
Hylocomiastrum 409 
Hylocomium 350, 400 
Hymenophyllaceae 527, 528, 533, 

581, 583 
Hymenophyllites 537, 541, 557, 581, 

583, 608 
Hymenophyllum 529, 535,540 ,5*/,583 
Hymenopteris 588 
Hymenotheca 601, 603 
Hypnaceae 407 
Hypnites 348, 4 / / 
Hypnobryales 3 0 * 
Hypnodendraceae 3 0 / 
Hypnodendron 349, 3 0 / 

Hypnum 348, 391, 394, 395, 396, 397 
400, 401, 402, 403, 404, 405, 407,¬ 
408, 409, 411 

Hystrichodinium 177 
Hystrichosphaerideae 27 
Hystrichosphaeraceae 199 

Idumentalithus 156 
Iegosigopteris 569, 5 7 2 
lmmobiles 70 
Indopolia 222 
/ n « a 348, 350, 300 
Inversicatenales 553 
Iridopteris 322 
lsocontae 199 
lsobryales 303 « 
Isodiscus 105 
Isoetaceae 422, 425, 426, 461 
lsoetales 418, 426, 428, 461 
Isoeteae 416 
Isoetes 419, 426, 428, 429, 461, 463, 

473 
Isoetites 416, 418, 426, 428, 461, 463 
Isoetopsis 416, 426, 463 
Isothecium 397 
Issinella 209 
Isthmia 55, 86, 99, 112 
Isthmolithus 159 
Ivanovia 261 
Izhella 45, 4 7 

Jacutopteris 604, 606 
Jania 243, 248, 250, 256 
Jenisseiphyton 191, 320, 323 
Jodotella 222 
Jungermania 345, 366, 368, 369, 

370, 371 
Jungermaniaceae 368 
Jungermaniales 352, 360, 364, 366, 

373 
Jungermanites 345, 347, 348, 3 7 3 
Junjagia 410 
Jusella 183 

Kabyrsina 40 
Karpinskya 234, 236 
Karreria 222 
Kazakhiodendron 419, 443, 444, 4 5 2 
Kenderlykia 604, 600 
Kentrodiscus 107, / 2 0 
Keratophora 107, / 2 0 
Kiaeria 350, 3 * 4 
Kidstonia 539, 574 
Kirchnera 604 , 600 
Kisselovia 175, / * 3 
Kitakamiania 206, 222 
Kittonia 65, 68, 79, 81, / 0 0 
КЫ>ш 574, 5 7 * 
Knorria 415, 443, 447, 4 4 * , 453 
Knorriopsis 453 
Ко/пш 243, 2 5 0 
Koninckopora 199, 201, 202, 2 / 3 
Kopetdagaria 201, 2 / 2 
Koretrophyllites 479, 481, 483, 484, 

485, 486, 490, 492, 5 0 7 , 508, 512 
Kormophyta22 
Kosmogyra 224, 225, 226, 229, 234 
Kosmogyraceae 226 
Kosmogyrella 225, 226 
Kugar tenia 604, 606 
Lagena 264 
Lagenicula 449 
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Lagynophora 225, 232, 234, 236, 237 
Lagynophoreae 225 
Laminar ia les 188, / 9 0 
Lamprothatnnus 235 
Lancicula 206 
Larvaria 222 
Latochara 235, 240 
Latochareae 235 
Lauderia 61, 81, 106 
Leckenby 373 
Leiodermaria 457, 459 
Leiodermariae 415 
Lejeunea 345, 349, 371 
Lejeuneaceae 371 
Lembophyllaceae 397 
Lemoinella 222 
Lepeocladus 417, 463, 467 
Lepidocarpaceae 424, 425, 427, 443, 

460 
Lepidocarpon 417, 422, 424, 425, 441, 

460 
Lepidodendraceae 421, 424, 427, 

443, 444, 460 
Lep idodendra les 418, 421, 424; 427, 

429, 443 
Lepidodendreae 416 
Lepidodendron 415, 419, 420, 421, 

424, 425, 426, 427, 436, 437, 443, 
444, 445,446, 447, 449, 451, 454, 
460, 467 

Lepidodendropsidaceae 423, 424, 
426, 427, 433, 435, 469 

Lepidodendropsideae 423, 427, 433, 
435, 436 

Lepidodendropsis 337, 435, 439, 443, 
469 

Lepidodiscus 79, 101 
Lepidophloios 415, 419, 421, 444, 448, 

449; 451 
Lepidophyllum 415, 447, 449 
Lepidosigillaria 469 
Lepidostrobophyllum 443, 447, 449 
Lepidostrobus 336, 415, 425, 447, 

449 
Leptobasaceae 32 
Leptocylindrus 63 
Leptodon 395 
Leptof i l i ces 536, 537, 569 
Leptophloeum 416, 463, 465 
Leptosporangiatae 528, 569 
Leskea 395, 399 
Leskeaceae 399 
Lessonia 188, 323 
Lethmolithus 155 
Liasophycus 188 
Licmophora 64, 86, 123 
Limnobium 402 
Limnocodium 31, 262 
Lindsaia 535 
Linoporella 219 
Linoporelleae 201, 219 
Liradiscoideae 72 
Liradiscus 117 
Litanaia 205 
Lithocaulon 255 
Lithocodlum 206 
Lithodinia 177 
Lithoperidiniaceae 177, 182, 183 
Lithoperidinidae 172 
Lithoperidinium 175, 183 

Lithophyllaceae 250 
Lithophylleae 250 
Lithophyllum 244, 246, 247, 248, 

249, 250, 251, 2 5 2 , | 253 , 256 
Lithoporella 250, 254 
Lithotharrmiae 250 
Lithothamnium 26, 243, 244, 246, 

248, 249, 250,251, 253, 254, 256 
Lobatannularia 478, 485, 486, 508, 

513, 518, 521 
Logania 339 
Loganiella 320, 339 
Lonchopterls 527, 531, 597 
Lophiodendron 417, 436 
Lophocolea 368 
Lophocoleaceae 368 
Lophoderma 417, 427, 439 
Loxsomaceae 528, 583 
Luicianorhabdulus 155 
Lychnothamnus 232, 235 
Lycopodiaceae 225, 420, 423, 427, 

428, 433 
Lycopod ia les 334, 418, 420, 421, 423, 

424, 426, 427, 431, 436, 439, 551 
Lycopodieae 416 
Lycopodiopsis 417, 440 
Lycopodites 331, 361, 423, 427, 431, 

433, 442, 454 
Lycopodium 419, 423, 427, 428, 433 
L y c o p s i d a 324, 415, 418, 423, 476, 

526 
Lycospora 449 
Lycostrobus 470 
Lyginodendron 544 
Lygodium 531, 537, 574, 577 
Lyngbya 31 
Lyramula 164, 165, 167 
Lytoceras 155 

Macrocystis 22, 188 
Macroporella 208, 222 
Macrostachya 475, 513, 514,' 518 
Macrothamnium 409 
Madotheca 349, 370 
Madothecaceae 370 
Maedleriella 232, 235, 240 
Maedlerisphaera 232, 235, 240 
Manchuriophycus 261, 262 
Marattia 564, 565 
Marattiaceae 527, 528, 538, 563, 

564, 565 
Mara t t ia les 563 
Mara t t i dae 536, 563 
Marattineae 528 
Marattiopsis 538, 563, 564, 565 
Marchantia 348 
Marchantiaceae 348 
Marchan t ia les 352, 360, 361 
Marchant i ineae 348, 361 
Marchantiolites 348, 363, 373 
Marchantites 348, 363, 373 
Marchesinia 349, 371 
Marinella 206 
Maroesia 470 
Marpolia 34 
Marsilea 598 
Marsileaceae 528, 541, 598 
Mars i l ea les 537, 540, 598 
Marthasterites 155 
Martjanovskia 261, 265 
Masostrobus 470 
Mastogloia 61, 135 

Mastogonia 121 
Mastogophora 177 
Mastopora 201, 202, 212 
Matonia 592 
Matoniaceae 527, 528, 540, 541, 

591, 606 
Matonidium 591, 592 
Matoniella 593 
Mazocarpon 416, 470 
Mediates 72 , 73 , 74, 76, 112, 116 
Medullosa 551 
Megaphytinaceae 563 
Megaphyton 539, 574, 577 /573 ,579 
Mejerella 219 
Melobesia 243, 245, 246, 247, 248, 

249, 250, 251, 2 5 3 , 254 
Melobesiae 250 
Melobesioideae 247, 249, 253 
Melosira 55, 60, 61, 62, 69, 74, 79, 

81, 83, 84, 86, 88, 91 
Meminella 222 
Meretrosulus 105 
Meridion 76, 86, 125, 127 
Meristopteris 542, 549 
Mertensia 579 
Mesocalamites 478, 491, 493, 513 
Mesocena 165, 169 
Mesolithon 250, 252, 254 
Mesophyllum 244, 246, 248, 249, 

250, 253 
Metacalamostachys 518 
Metaclepsydropsis 555 
Metaschizoneura 478 
Metasolenopora 256 
Metaverticillatae 208 
Meteoriaceae 394 
Metzgeria 373 
Metzgeriaceae 366 
Metzgeriites 348, 366, 373 
Miadesmia 416, 421, 422, 424, 425 

427, 441 
Miadesmiaceae 424, 427, 441 
Micheevia 417, 427, 439 
Micophy ta 23 
Micrampula 121 
Micrantholithus 155 
Microchara 235, 240 
Microchorton 30 
Microcodiaceae 261, 2 6 2 
Microcodium 31, 261, 2 6 2 
Microcystidaceae 46 
Microrhabdulus 155 
Micula 154, / 5 7 
Miliola 225 
Milleria 543, 544 
Mitcheldeania 29, 34, 50 
Mixophyceae 22 
Мгггш 198, 201, 202, 208, 2 / 2 
Mizziella 206 
Mniaceae 390, 391 
М я ш т 390 , 391 
Mobi les 7 0 
Moellerina 236 
Moerckia 373 
Мо/глш 574, 579 
Monocarpia 539 
Monoceros 106 
Monopsis 79, / 0 2 
Monoraph ineae 73, / 3 / 
Monosphenophyllum 477 
Montiella 222 
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Morania 30, 51 
Morelletopora 222 
Moresnetia 334, 336,^337, 340 
Munieria 201, 213 Л 
Musci 347, 352, 374\ 
Musettes 345, 347, 348, 349, 411 
M y k o p h y t a 27 
Myrmekioporella 222 
Myxophy ta 27 

Najades 361 
Najadita 344, 345, 361 
Najadites 361 
Nannoceratopsis 177, 182 
Nannoconus 261, 2 6 4 
Nannotett-aster 155 
Nannoturbella 155 
Nathorstiana 417, 419, 425, 426, 

428, 429, 461, 4 6 3 
Navicula 65, 67, 77, 83, 84, 85, 86, 

87 , 88, 127, 133, 135, 136, 137, 
139, 140, 143 

Naviculaceae 73, 133 
Naviculopsis 165, 167 
Neckera 350, 395, 396, 399, 404 
Neckeraceae 395 
Neidium 86, 137 
Nemal ionales 22, 249, 252, 259 
Nemataceae 397 
Nematophycus 190, 265 
Nematophyton 190 
Nematothallus 192,320 
Nematoxylon 190 
Neoanchicodium 206 
Neocalamites 477, 478, 492, 508, 512 
Neccoccolithes 155 
Neococcolithus 156 
Neogyroporella 222 
Neokoretrophyllites 479, 485, 5 0 5 
Neomereae 2 / 5 
Neomeris 198, 208, 2 /5 , 243 
Neosphaera 154 
Nephrolithus 154 
Nereocystis 22, 188 
Neuropteris 527, 585 
Newlandia 41, 42 
Nikania 604 
Nipponophysoporella 222 
MYetfa 225, 226, 229, 232, 234 
Nitelleae 225, 234 
Nitzschia 72, 81, 83, 84, 85, 87, 88, 

/ 4 5 
Nitzschiaceae 67 , 73, 142, / 4 3 
Nodosochara 232, 235, 240 
Nodosoclavator 234 
Nodularites 45, 4 * 
Nodulites 212 
Noeggerathia 562, 563 
Noeggerathiales 562 
Noeggerathi idae 536, 5 6 2 
Noerckia 366 
Norimbergia 579 
Normod in ines 175 
Noskya 105 
Wosfoc 36, 360 
Nostocaceae 30, 51 
Nostocales 35, 47 
Nostocites 30, 45, 45 • 
Nothyocha 165, / 6 0 
Notothylas 359 
JVum 261, 2 6 2 

Nullipora 244, 252 
Nulliporae 253 

Obovatum 447 
Obtusochara 232, 235, 240 
Odontella 109 
Odontopteris 527 
Odontosoria 535 
Odontotropis 120 
Oligocarpia 539, 540, 579, 5 5 / , 603 
Oligoporella 222 
ОЯагш 2/7 
Omphalophloios 469 
Oncobyrsella 46, 51 
Oncol ithi 34 
Oraoc/ea 533, 536, 5 0 / 
Onychiopsis 586, 5 S S 
Onychium 586 
Opephora 74, 76, / 2 7 
Ophiobolus 187 
Ophioglossaceae 528, 560 , 604 
Ophiog lossa les 539, 5 6 0 
Ophiog loss idae 536, 5 6 0 
Ophioglossineae 528 
Ophioglossum 529, 560, 5 6 / 
Opuntia 203 
Orestovia 323, 3 3 0 
Orioporella 222 
Orthodicranum 384 
Or tho l i t hae 154, 159 
Ortho l i theae 155 
Orthotrichaceae 3 0 3 

' Orthriosiphon 206 
Ortonella 30, 34, 44, 45, 5 0 
Oscillatoria 30 
Osci l lator ia les 30, 34, 4 * 
Oscillatorites 45, 45 
Oscillatoriaceae 31, 32, 34, 4S, 51 
Osmunda 533, 535, 5 6 0 , 570 
Osmundaceae 527, 528, 538, 5 6 0 , 572 
Osmundites 539, 569, 5 7 4 
Osmundopsis 539, 569, 5 7 0 
Ovulites 198, 201, 2 / 3 
Oxymitriaceae 364 

Pachytheca 320 
Padina 25 
Paichoia 417, 463, 460 
Palaeachlya 31, 34 
Palaechylidrys 188 
Palaeochara 225, 230, 234, 239 
Palaeocharaceae 225, 231, 234, 237 
Palaeocodium 206 
Palaeocystcdinium 185 
Palaeodasycladus 222 
Palaeogirvanella 261, 2 6 4 
Palaeoglenodinium 185 
Palaeogymnodinium 182 
Palaeohypnum 348, 4 / / 
Palaeoleptophycus 50, 51 
Palaeomicrocystis 44, 45, 5 0 
Palaeonitella 225 
Palaeoperidiniaceae 175, / S 3 
Palaeoper id in ia les 175, 177, 182 
Palaeoperidinium 183 
Pa laeophyHa les 336 
Palaeophyllum 250, 252, 254 
Pclaeoporella 206 
Palaeorivularia 51 
Palaeostachya 475, 487, 493, 513, 514, 

517, 5 / 5 
Palaeotetradinium 185 

Palaeothecium 345, 347, 4 / / 
Paleachlya 45 
Paleoleptophycus 44, 45 
Palibiniopteris 604, 6 0 6 
Pallavicinia 366 
Palmatophycus 222 
Pantocsekia 121 
Pantostomat inae 27 
Papillaria 349, 3 0 4 
Paracalamites 511, 512, 514 
Paracalamostachys Alb 
Parachaetetes 250, 252, 2 5 6 
Paradella 201, 221 
Paradictyocha 165, / 6 0 
Paradoxopteris 574 
Par alia 91 
Paraschizoneura 479, 484, 486, 5 0 5 
Pareodinidae 182 
Parhabdolithus 155 
Parte 261, 2 6 5 , 320 
Parkerella 222 
Parkeriaceae 528 
Pastillus 197 
Peckichara 232, 235, 240 
Pecopteris 527, 563, 567, 570, 583, 

592, 604, 6 / 0 
Pectinophytaceae 318, 319, 3 3 3 
Pectinophyton 321, 323, 3 3 3 
Pediastrites 200 
Pediastrum 201 
Pelletieria 579 
Pellia 373 
Pemma 155 
Pennales 73, 74, 113 
Pennatae 60, 62, 63, 64, 65, 66, 72 

73, 81, / 2 2 
Pentagonum 175, / 5 3 
Per id ineae 171, 174 
Peridiniaceae 183 
Per id in ia les 174, 177, / 5 3 
Peridinida 175, 185 
Peridinites 177 
Peridinium 174, 175, 178, 183 
Perimneste 225, 234, 237 
Pariptera 107, 121 
Perisphinctes 155 
Permipora 222 
Permocalculus 206, 259 
Peronia 84, / 3 / 
Peroniaceae 73, / 3 / 
Petcheropteris 528, 539, 569, 5 7 2 
Petrascula 222 
Petrophyton 256 
Petschoria 243, 2 5 0 
Pefe/a 330 
P/iacus 187 
Phaeophyceae 22 
Phaeophy ta 23, 27, 188 
Phaeosporeae 188 
Phanerodinium 177, 185 
Phanerogames 416 
Phanerosorus 592 
Phascum 388 
Phialophloios 470 
Philonotis 350, 3 0 / 
Phlebopteris 527, 535, 5 9 1 , 5 0 2 
Pholidophtoios 417, 444, 4 5 / 
Phormidium 37 
Phragmicoma 371 
Phragmoporella 222 
P h y k o m y k o h y t a 27 
Phylloceras 155 
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Phyllodictyocha 162, 165, 169 
Phylloglossum 423, 428, 433 
Phyllophoraceae 249, 256 
Phy l l opho ra les 553 
Phyllotheca 473, 474, 476, 477, 478 

479, 483, 484, 485, 486, 488, 490, 
492, 510, 512, 521 

Phyllotbecaceae 479 
Phymatholithon 248 
Physoporella 222 
Picnoporidium 30 
Pietzschia 551 
Pi la 193, 194, 195 
Pilularia 598, 599 
Pinakodendron 416, 427, 439 
Pinnatella 349, 396 
Pinnularia 77, 83, 84, 86, 135, 136 
Pinnularia (корни каламитовых) 

481, 518 
Pityophyllum 478 
Plagiochila 349, 369 
Plagiochilaceae 368 
Plagiogramma 125 
Plagiogyriaceae 528 
Plagiopodopsis 393 
Plagiopus 393 
Planktoniella 86 
Platiphyllum 320, 321, 323, 334, 340 
Platyhypnidium 403 
Platylothophycus 206 
Platy-zosterophyllum 327 
Pleuromeia 415, 417, 418, 419, 421, 

422, 425, 426, 427, 428, 429, 443, 
461 

Pleuromeiaceae 424, 425, 427, 443, 
460 

Pleuropus 349, 404 
Pleurosigma 139 
Pleurozium 350 
Poecilophycus 45, 51 
Podolampas 185 
Podolampidae 185 
Podosira 61, 86, 93 
Pogonatum 382 
Pohlia 389 
Po l ygas t r i ca 161 
Polvpodiaceae 527, 528, 532, 533, 

535, 540, 593, 595, 597 
Polypodites 597 
Polypodium 597 
Polysiphonia 26 
Polyssaievia 410 
Polytrichaceae 36?/ 
Po ly t r i cha les 348, 381, 382 
Polytrichites 348, 382 
Polytrichum 381, 382 
Pontosphaera 154 
Poretzkia 74, 81, 117, 120 
Porochara 232, 235, 240 
Porodendron 425, 463, 467 
Porodiscus 99 
Porolithon 251 
Porosira 81, 82, 96 
Poros t romata 34, 49 
Porotrichum 396 
Pothocites 475, 505, 507 
Pothocitopsis 507 
Pottiaceae 388 
Pot t ia les 385 
Praechara 232, 235, 240 
Praeepithemia 77, 122 
Praerhynia 320 

Prediscosphaera 154, 159 
Prelepidodendraceae 424 , 427, 443 
Prelepidodendron 417, 424, 443 
Primocorallina 207, 222 
Pr imof i l i ces 527, 533, 536,542, 543, 

544, 551, 553 
Protasolanus 417, 429, 463, 467 
Protoar t i cu la tae 479 
Protoar t i cu l ineae 477, 478 
Protobarinophyton 321, 323, 327, 

333, 336 
Protocalamariaceae 476, 479 
Protocalamites 477, 483, 491, 518 
Protocephalopteris 321, 322, 558 
Protochara 235 
Protochrysis 177 
Protococcales 178, 198, 199 
Protocyathea 588 
Protocyatheaceae 528 
Protohyenia 321, 323, 334, 489 
Protolepidodendraceae 420, 422, 

423, 431 
Proto lep idodendra les 322, 420, 421, 

422, 423; 424, 426, 431 
Protolepidodendron 320, 321, 322, 

323, 416, 420, 422, 427, 431, 
465 

Protolepidodendropsis 417, 435 
Proto leptosporangia tae 528 
Protomast ig inae 27 
Protonemaphycus 261, 265 
Protophyceae 34 
P r o t o p h y t a 23, 24 
Protopteridiaceae 543, 544 
Pro top te r id ia les 322 , 538, 543, 544 
Protopteridium 321, 322, 330, 336, 

339, 538, 542 , 543, 544 
Protopteris 584, 585 
P rotosphagnum 411 
Protosphenophyllaceae 489, 491 
Prototaxitaceae 188, 190 
Prototaxites 190, 265, 320, 323 
P r o t o z o a 178 
Proverticillatae 208 
Prynadaeopteris 601, 603 
Prynadaia 523 
Psaronia les 563 
Psaronius 538, 563, 567, 568 
Pseudoaulacodiscus 117 
Pseudb-Auliscus 105 
Pseudobornia 477, 481, 482, 485, 

486, 490, 504 
Pseudoborniaceae 491, 504 
Pseudoborn ia les 477, 479, 480, 490, 

491, 493, 504 
Pseudoborn i ineae 477, 478 
Pseudoepimastopora 222 
Pseudoeunotia 145 
Pseudogyroporella 222 
Pseudolithothamnium 256 
Pseudopodosira 86, 93 
Pseudopyxilla 74,116, 119 
Pseudoraphideae 72 
Pseudorutilaria 115 
Pseudospechnus 542 
Pseudosporochnaceae 318, 319, 333 
Pseudosporochnus 316, 317, 321, 322, 

323, 333 , 494, 544, 551 
Pseudostictodiscus 99 
Pseudovermiporella 222 , . 
Psilochara 232, 235, 240 
Psilodendron 321,329 

Psilophytaceae 318, 319, 322, 329 
Ps i lophy ta les 316, 318, 319, 325 
Psilophytites 320, 321, 323, 330 
Psilophyton 315, 316, 318, 319, 320, 

321, 322, 323, 329, 331, 336, 339, 
489, 494 

Ps i lops ida 315, 317 
Psygmophy l l i neae 551 
Psygmopyllum 340 
Pteridaceae 533, 540, 541, 585, 588, 

604 
Pteridium 585, 586 
Pte r idophy ta 22, 27, 318, 563 
Pter idospermatophyta 527 
Pteris 586 
Pterogonium 399 
Pterops ida 324 , 526 
Pterotheca 74,116/ 119, 120 
Ptichodendron 439 
Ptilium 350 
Ptilophyton 544 
Ptychocarpus 469, 538, 563, 567 ,610 
Ptychopterls 568,569 
Pycnoporydium 44, 45, 51 
Pyrgcdiscus 74, 78, 101, 121 
P y r r o p h y t a 23, 27, 171, 177 
Pyxidicula 78, 94, 116, 117, 119 
Pyxilla 63, 79, 81, 112, 119 

Radicites 481, 493, 518 
Radula 345, 349, 355, 370 
Radulaceae 369 
Raphaelia 604, 608 
Raphideae 72 
Raphid io ineae 73, 129 
Raphinales 73, 128 
Raphoneiaceae 73, 115 
Raphoneis 75, 76, 115 
Raskyaechara 232, 235, 240 
Raskyella 232, 235, 240 
Raskyelleae 231, 235 
Ratrayella 105 
Razumovskia 261, 265 
Regnelidium 598, 599 
Reimannia 322 
Reinschia 24, 193, 195 
Renalcis 30, 44, 45, 51 
Renaultia 601, 604 
Rhabdochara 232, 235, 240 
Rhabdolithus 153, 155, 159 
Rhabdonema 61, 86, 122 
Rhabdoporella 201, 208, 211, 219 
Rhabdosphaera 154 
Rhabdosphaerites 155, 159 
Rhacophytaceae 544, 547 
Rhacophyton 542, 543, 544, 547, 

549 
Rhacophytum 547 
Rhacopteris 558, 559 
Rhisochrys id ineae 152 
Rhitidolepis 415 
Rhizodendron 443, 453 
Rhizod inae 174 
Rhizof lage l les 164 
Rhizogoniaceae 391 
Rhizomopteris 594, 595, 604, 608 
Rhizosolenia 61, 63, 81, 86, 106, 

116, 119 
Rhodomelaceae 259 
Rhodophyceae 22 
Rhodophyllidaceae 256 
Rhodophy ta 23, 27,29, 243, 248, 250 

696 http://jurassic.ru/



Rhodymeniales 249, 252 
Rhoicosphenia 132 
Rhombodinium 173, 175, 181 
Rhopalodia 86, 87, 88, 143 
Rhynchodiniopsis 185 
Rhyneales 319 
Rhynia 23, 316, 321, 323 ,325 , 339 
Rhyniaceae 318, 319, 325, 326, 

327, 329 
• Rhytidiaceae 408 
Rhytidiadelphus 350, 408 
Rhytidolepis 457 
Riccardia 373 
Riccla 364 
Ricciaceae 364 
Ricciineae 348, 363 
Ricciosporites 344, 364 
Ricciocarpus 364 
Ricciopsis 346, 348, 364, 373 
Riella 353, 360, 361 
Rivularia 36, 37 
Rivulariaceae 32, 34, 51 
Rivularialithus 31, 45, 47 
Roperia 105 
Rothpletzella 44, 45, 51 
Rotularia 497 
Rouxia 133 
Ruffordia 574, 579 
Rutilaria 74, 113 
Rutilariaceae 73, 113 

Saarodiscites 562 
Sachyogyrus 523 
Salairia 409 
Salpingoporella 222 
Salvinia 536, 537, 599 
Salviniaceae 528, 541, 599 
Salviniales 537, 540, 599 
Samarella 219 
Samaropsis 336, 341 
Sapindaceae 326 
Saralinskia 40 
Sargassaceae 189 
Sargassum 188, 190 
Saropteris 560 
Scapania 345, 355, 369 
Scapaniaceae 369 
Sceletonema 93 
Scenedesmaceae 199 
Sceptroneis 64, 74, 76, 115, 116 
Schizaea 574, 577 
Schizaeaceae 527, 528, 564, 569, 

574, 577, 578, 586, 604 
Schizaeopsis 577, 579 
Schizolepidella 374 
Schizolepis 374 
Schizonema 140 
Schizoneura 474, 476, 477, 478, 

485, 486, 508, 512, 513 
Schizoneuropsis 518 
Schizophyceae 29 
Schizophyta 22, 23, 24 
Schizopodium 322, 331 
Schizopteris 527 
Schizotrix 35, 37 
Schlotheimia 474 
Schodackia 222 
Sciadophytaceae 318, 319, 3 3 / 
Sciadophyton 317, 320, 323, 3 3 / 
Scleropteris 537, 604, 605 
Scoliopleura 137 
Scoliotropis 137 

Scoresbya 610 
Scyphosphaera 154 
Scytonema 35, 37 
Scytonemataceae 32, 37, 50, 51 
Selaginella 419, 421, 423, 424, 425, 

428, 441, 442 
Selaginellaceae 420, 424, 427, 428, 

441 
Selaginellales418, 421,424, 427, 441 
Selaginellites 424, 441, 442 
Selenocarpus 592 
Seletonella 219 
Seletonelleae 201, 219 
Senftenbergia 539, 563, 564, 574, 5 7 5 
Sestrosphaera 222 
Setosisporites 454 
Shansitheca 539 
Shecodium 206 
Shigaporella 206 
Siberiella Radczenko 601, 603 
Siberiella Korde 219 
Siberiodendron 417, 443 
Sigillaria 415, 416, 417, 419, 425, 

426, 427, 429, 443, 454, 457, 459, 
461, 465, 468 

Sigillariaceae 420, 421, 424, 425, 
427, 443, 454, 459 

Sigillarieae 416 
Sigillariophyllum 457 
Sigillariostrobus 416, 457, 459 
Signacularia 463, 469 
Silicoflagellatae 27, 152, 162, 164 
Silicoflagellaphyceae 167 
Silicoflagellateae 161 
Siphonales 198, 199, 201, 202, 235 
Siphoneae verticillatae 206 
Siphon iaceae 23 
Siphononematales 35 
Siphonotestales 161, 167 
Soieniaceae 73, 106 
Soleniales 73, 105 
Solenophyllum 256 
Solenomeris 256 
Solenopora 244, 246, 250, 2 5 2 , 256 
Solenoporaceae 256 
Solenoporella 256 
Solenoporoideae 249, 2 5 6 
Solenostoma 368 
Solieriaceae 256 
Sorocaulaceae 479, 488, 490, 491, 

505, 507, 512 
Sorocaulus 479, 486, 490, 5 0 5 
Speirocarpus 574 
Spencerites 470 
Sphacelariales 22 
Sphaenolithaceae 157 
Sphaerocarpales 361 
Sphaerocarpineae 348, 3 6 / 
Sphaerocarpus 353, 359 
Sphaerochara 229, 232, 235, 240 
Sphaerochareae 234 
Sphaerococcaceae 259, 
Sphaerococcites 259 „ 
Sphaerocodium 29, 34, 49 
Sphagnaceae 350 
Sphagnales 344, 346 
Sphagnidae 347 
Sphagnobrya 344, 349, 374, 379 
Sphagnum 325, 347, 349, 350 
Sphenasterophyllites 491, 519 
Sphenella 140 
Sphenolithaceae 154 

Sphenolithus 154 
Sphenophyllaceae 478, 488, 490, 491, 

496, 503 
Sphenophyllales 474, 476, 477, 479, 

480, 485, 486, 487, 489, 490, 491, 
496 

Sphenophyllineae 478 
Sphenophyllum 473, 474, 475, 476, 

477, 485, 486, 487, 490, 492, 496, 
497, 499, 503 

Sphenophyllostachys 476, 488, 497, 
499, 503 

Sphenopsida 324, 473, 477, 479, 491 
Sphenopteris 527, 537, 574, 578, 

583, 584, 590, 603, 6 / 0 , 6 1 1 
Sphenostrobus 496 
Sphynctolethus 112 
Spirillum 61 
Spiropteris 544 
Spirulina 34 
Spongia 178 
Spongiostromata 31, 34 
Spongophycus 45, 51 
Sporogonites 316, 320, 325, 326 , 

344, 350 

Sporolithon 248, 252 
Stachypteris 583 
Staurofucus 261, 2 6 5 
Stauroneis 86, 136 
Stauropteridaceae 528, 538, 5 5 3 
Stauropteris 529, 538, 5 5 3 
Stellatochara 232, 234 
Stenogramma 258 
Stenogrammites 258 
Stenopterobia 84, 86 
Stephanochara 235, 240 
Stephanodiscus 79, 81, 84, 86, 88, 94 
Stephanogonia 119 
Stephanolithion 154, 155 
Stephanopyxis 74, 78, 79, 81, 86, 94 
Stereophycus 45, 51 
Stereotestales 161, 162 
Stichoporella 222 
Stictodiscus 99 
Stigeoclonium 22, 23 
Stigmaria 419, 443, 457 
Stigonemataceae 49 
Stigonematales 49 
Stipulella 31, 45 
Stoschia 99 
Stromatolithi 34 
Sturiella 574 
Stylocalamites 475, 514 
Sublepidodendraceae 427 
Sublepidodendroideae 423, 427, 

433, 435, 436 
Sublepidodendron 417, 436, 469 
Subsigillaria 416, 425, 427, 454, 

457, 459 
Subtetrapedia 34 
Sugambrophyton 417, 422, 430, 431 
Surirella 64, 72, 86, 87, 146 
Surirellaceae 67, 73, ,142, 146 
Suvundukia 489, 5 0 3 
Svalbardia 322, 542, 543, 544, 549 
Svalbardiaceae 544, 549 
Sycidium 224, 225, 231, 235, 240 
Symphyogyna 366 
Symploca 35, 37, 45 
Syndendrium 121 
Syndentoneis 121 
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Synedra 74, 76, 84, 86, 88, 116, 128, 
129, 145 

Syracosphaera 154 
Syracosphaeraceae 154, 156, 157 
Syringidium 121 
Syringodendron 415, 457, 459 

Tabellaria 61, 76, 84, 86, 87, 123 
Tabellariaceae 73, 122 
Tabularia 116 
Taeniocrada 317, 320, 321, 323, 330, 

331, 333 
Taeniopteris 527, 564 
Tasella 585 
Taxus 190 
Tectochara 225, 228, 229, 232, 235, 

240 
Tectochareae 235 
Teilhardia 579 
Temperiana 119 
Tempskya 528, 604, 608 
Tenarea 251 
Tergestiella 154 
Ternithrix 30, 34, 45, 47 
Terpsinoe 113 
Terquemella 217 
Terquemelleae 215 
Tersella 222 
Tetracyclus 61, 76, 79, 81, 83, 84, 

86, 122 
Tetralithus 155, 160 
Tetraporella 219 
Tetrasphenophullum 477 
Teutloporella 222 
Thalassionema 81, / 2 8 
Thalassiosira 61, 81, 82, 96 , 116, 

119 
Thalassiothrix 81, /26? 
Thallites 27, 346, 348, 349, 373 
Thallomia 374 
T h a l l o p h y t a 22 
Thalssopappus 155 
Thamniaceae 396 
T h a m n i d i a 31, 34 
Thamnium 350, 396 
Thamnocladus 27, 258, 261, 265 
Thamnopteris 528, 539, 569, 5 7 2 
T haumatophycus 45, 5 / 
Thaumatoporella 222 
Thaumatopteris 595 
Thaumosiodendron 470 
Thinnfeldia 606 * 
Thinnfeldiella 593, 5 9 5 
Thoracosphaera 155 
Thoracosphaeraceae 154, 155 
Thuidiaceae 399 
Thuidium 350, 400 
Thursophyton 320,321, 330, 3 3 / , 431 
ТУгу/ол; 193, / 9 5 
Thyrsoporella 222 
Thyrsopteris 584 
Timmia 382 
Tmgia 562, 563 
Todea 535, 5 7 0 

Todeopsis 574 
TocWes 539, 569, 5 7 0 ; 604 
Tolypella 225, 227, 229, 232, 234, 

240 
Tolypellopsis 225 
Tomiodendraceae 427 
Tomiodendroideae 423, 433, 435, 

437 
Tomiodendron 417, 427, 429, 437 
Tomiphyton 334, 337 
Trachelomonas 187 
Trachycystis 390 
Trachyneis 136, 137 
Trachysphaenia 74, / / 5 
Tremalithus 154, 155 
Trentepohlia 22, 23, 198 
Treubia 373 
Triceratium 62, 68, 74, 79, 81, 86, 

/ 0 7 , 109, 111, 113 
Trichodesmium 250 
Trichomanes 529, 540, 5 3 3 
Trichostomaceae 335 
Trichostomum 387 
Triletes 457 
Trimerophyton 320, 333, 337 
Trinacria 62, 69, 74, 79, 81, 86, / / / 
Trinocladus 222 
Trinodella 217 
Triploporella 201, 2 / 3 , 219 
Triploporelleae 2 / 3 
Tristachya 478, 487, 490, 496, 5 0 3 
Tr is tachyacae 479 
Trystachyaceae 490, 491, 496, 5 0 3 
Tr i s tachy ineae 478, 479, 496 
Trizygia 475, 499 
Trochiliscaceae 234 
Troch i l i sca les 231, 234, 235, 236 
Trochiliscus 225, 234, 236 
Trochoaster 155 
Trochosira 93 
Tropidoneis 139 
T mania 102 
Tubicaulidaceae 528 
Tub ie l l a l es 35 
Tubiphytes 44 
Tundrodend'ron 417, 427, 431, 440, 

441 
Turkmeniaria 201, 2 / 5 
Tylodendron 453 

Ulodendraceae 469 
Ulodendron 415, 421, 463, 469 
Ulot r icha les 199 
Ulvaceae 23 
Ungdarella 251, 2 5 3 

Ungdarellaceae 249, 256, 2 5 3 
Unjaella 201, 2 / 3 
Uragiella 222 
Uralella 211 
Uraloporella 201, 2 / / 
Uranovia 50 
Ursodendron 417, 429, 463, 467 
Uskatia 409 
Ussuriopteris 604, 6 0 3 

(7/егш 222 
У ш 206 

Vallacerta 164, 165, / 0 7 
Vallacertaceae 162, 164, 165, / 6 7 
Vargolopteris 604, 60s 
Vermiporella 201, 208, 2 / / 
Verticillipora 222 
Viatscheslavia 417, 443, 444, 452, 

453, 454, 469 
Viatscheslaviophyllum 453 
Visheraia 47 
Voelkelia 551 
Volkmannia 474, 475, 518 
Volkmannianum 447 
Volnovakhia 417, 431, 436 
Vologdinella 221 
Vologdinelleae 201, 2 2 / 
Vo lvoca les 199 
Vo lvoc inae 27 
Vorcutannularia 410 
Vorticella 140 

Walchia 409 
Гейела 389 
Weichselia 531, 537 , 604 , 6 / 0 
Wet'st'o 3 8 5 
Wetzeliella 173, 175, 177, / 3 / , 182 
Wetzeliellaceae 175, 179, / 3 / 
Wetzelodinium 177 
Williamsonia 416 
Woodwardia 591 
Woodwardites 591 

Xanthiopyxis 116, / / 7 
Xan tophy ta 23, 27, 30, 35, 73, 152, 

/ 9 3 , 198 
Xystotheca 109 

Yarravia 320, 325 ,327 

Zalesskya 539, 569, 5 7 2 
Zeapora 222 
Zeilleria 601, 604 
Zittelina 222 
Zonotrichia 36 
Zonotrichites 29, 31, 34, 44, 45, 47 
Zonotriletes 449 
Zoophycos 188 
Zosterophyllaceae 318, 319, 322, 

327 , 329, 337 
Zos te rophyHa les 319 
Zosterophyllum 316; 317, 320, 321. 

323 ,327 , 331 ,333 
Zygoceros 109 
Zygolithus 154, / 5 6 
Zygopteridaceae 538, 553, 554 , 557 
Zygopter idae 543, 553 
Zygopter id ia les 538, 5 5 2 
Zygopteris 555 
Zygopteroideae 528, 544 
Zygrhablithus 156 
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