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Введение. Среди высших растений позднего 

палеозоя довольно много групп, которые полно-

стью вымерли, не оставив прямых потомков в 

современной флоре. Сложность при морфологи-

ческой интерпретации строения репродуктивных 

органов таких растений заключается в том, что 

у нас нет прямых аналогов среди ныне живущих 

растений, которые можно было бы использовать 

в качестве экстраполяционных моделей для рас-

шифровки морфологических и анатомических 

особенностей давно исчезнувших групп растений.

Одна из таких весьма своеобразных групп — 

пельтаспермовые, представители особого порядка 

(Peltaspermales), относящегося к голосеменным. 

Первые находки пельтаспермовых известны из 

верхнекаменноугольных и нижнепермских от-

ложений Приуралья и из верхнекаменноуголь-

ных–нижнепермских отложений Западной Ев-

ропы [Meyen, 1983]. Судя по последним данным, 

временем настоящего расцвета пельтаспермовых 

был пермский период. Именно к пермским от-

ложениям приурочено наибольшее количество 

находок листьев и репродуктивных органов пель-

таспермовых из самых разных регионов Земного 

шара [Залесский, Чиркова, 1938; Мейен, Мигди-

сова, 1969; Гоманьков, Мейен, 1986; Мейен, 1982, 

1983, 1987, 1992; Meyen, 1982, 1984, 1987, 1988; 

Пухонто, Фефилова, 1982; Barthel, 1983; Naugol-

nykh, 2001, 2005, 2012, 2014, 2018; Galtier, Broutin, 

1995; Wang, 1997; Yang et al., 2011, 2012; Zhang 

et al., 2012], но преимущественно из Cеверного 

полушария, т.е. из северной тропической и суб-

тропической зон Пангеи, палеофитогеографиче-

ски относящихся к поясу развития сухолюбивой 

растительности, близкой по экологическому типу 

к современной средиземноморской. В триасовом 

периоде пельтаспермовые освоили и Южное 

полушарие [Townrow, 1960; Anderson, Anderson, 
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1985], а также удаленные (иными словами, крае-

вые) зоны Северного полушария.

Несмотря на большое количество работ, по-

священных пельтаспермовым, остается довольно 

много открытых вопросов, которые касаются как 

таксономии этой группы, так и ее экологических 

преференций. Поэтому каждая новая находка 

пельтаспермовых, которая расширяет феноме-

нологическую картину строения представителей 

этой группы, имеет большое значение для палео-

ботаники.

Статья посвящена характеристике остатков 

пельтаспермовых птеридоспермов, найденных в 

местонахождении Мазуевка, ставшем знаменитым 

благодаря исследованиям последних лет [Naugol-

nykh, 2013]. В изученной коллекции присутствуют 

как листовые остатки, так и остатки семеносных 

органов, которым в ходе изучения было уделено 

особенно большое внимание.

Материал. Материал, положенный в осно-

ву работы, собран С.В. Наугольных, одним из 

авторов, в ходе полевых работ на Мазуевском 

местонахождении (рис. 1). Мазуевский разрез 

находится в Кишертском районе Пермского края 

(GPS-координаты: 57�16'19.3» N, 57�23'47.6» E), 

между дер. Мазуевка и Черный Яр на левом берегу 

р. Сылва, левом притоке Чусовой. Разрез представ-

ляет собой дорожную выемку (в северо-западном 

борту автомобильной дороги Кунгур–Черный Яр), 

расположенную в цокольной береговой террасе 

р. Сылва.

Полевые работы проводились совместно с 

сотрудниками Кунгурского историко-архитек-

турного и художественного музея-заповедника 

(КИАХМЗ; г. Кунгур, Пермский край), которые 

оказали неоценимую помощь в организации из-

учения этого интересного разреза. Часть собран-

ной коллекции хранится в КИАХМЗ; образцы, 

описанные в статье, находятся в Музее землеве-

дения МГУ имени М.В. Ломоносова (г. Москва), 

монографическая коллекция МЗ МГУ № 135. 

Образцы, переданные на постоянное хранение в 

Музей землеведения МГУ, органично дополнили 

хранящуюся здесь коллекцию пермских растений 

из Приуралья и Печорского угольного бассейна 

[Исаев и др., 2018].

Растительные остатки в Мазуевском местона-

хождении представлены в основном отпечатками 

листьев и других органов (рис. 2–4) на тонкозер-

нистом и среднезернистом песчанике, причем в 

некоторых местах сохранились и сами раститель-

ные ткани (фитолеймы), замещенные оксидами и 

гидроксидами железа, что придает растительным 

остаткам характерный красноватый, оранжевый 

или сиреневато-розовый оттенок. Иногда встре-

чаются крупномерные углефицированные остатки 

побегов и древесины.

Большая часть растительных остатков собрана 

в основании пачки «В» (рис. 1, стратиграфическая 

колонка справа). Стратиграфически эти отложения 

относятся к кошелевской свите иренского гори-

зонта кунгурского яруса нижней перми. Возраст 

вмещающих отложений определен по структурно-

геологическим данным и по фауне морских беспоз-

воночных, которые встречены в карбонатных фаци-

ях кунгурских отложений, обнажающихся на западе 

Рис. 1. Географическое и стратиграфическое 

положение Мазуевского местонахождения 

растительных остатков. Географическое по-

ложение местонахождения на карте отмечено 

астериском; стратиграфический уровень 

сбора растительных остатков отмечен знаком 

трилистника, заключенным в кружок. Длина 

масштабной линейки для стратиграфической 

колонки 1 м: А — пачка А; В — пачка В; 1 — 

песчаники, 2 — алевролиты
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от Мазуевского разреза в окрестностях г. Кунгур 

(анализ проблемы см. [Наугольных, 2007]).

Палеоботанические наблюдения. В коллекции 

присутствуют многочисленные листья пельта-

спермовых, принадлежащие морфологической 

группе каллиптерид (подробнее см. ниже) и в 

основном распределяемые по разным видам рода 

Permocallipteris Naug. Этот род был предложен 

для преимущественно ангарских и субангарских 

сложноперистых листьев пельтаспермовых, у ко-

торых характерно наличие не менее двух порядков 

перистости (известны листья с тремя порядками 

перистости и листья с дополнительными по-

рядками перистости, образованными повторной 

псевдодихотомией верхушки вайи). Перышки 

имеют ланцетовидную или округлую форму, 

обычно с притупленными, реже приостренными 

верхушками, перистым жилкованием и наличием 

дополнительных интеркалирующих перышек, при-

крепляющихся непосредственно к рахису вайи. 

Для перистых листьев пельтаспермовых нередко 

используется неформальный (морфологический) 

термин «каллиптериды». К каллиптеридам от-

носится широкий спектр формальных родов, 

предложенных для разных морфотипов перистых 

листьев пельтаспермовых. 

В пермских ангарских и субангарских (под-

робнее о палеофитогеографическом статусе 

Субангарского экотонного пояса см. [Мейен, 

1987]) флорах, а также в регионах, примыкающих 

с Субангарскому поясу, встречаются, помимо 

рода Permocallipteris, еще три рода каллиптерид: 

Compsopteris Zalessky (с простоперистыми вайями, 

парноперистой верхушкой и длинными ланцето-

видными перышками); Comia Zalessky (с просто-

перистыми, реже, с двумя порядками перистости 

вайями, непарноперистой верхушкой и с отчет-

ливым когерентным жилкованием, образованным 

последовательными пучками жилок, соответству-

ющих зачаточным перышкам); Vjaznikopteris Naug. 

(вайи от простоперистых до дваждыперистых, с 

парноперистой верхушкой, иногда с длинными 

модифицированными лопастями на верхушке и с 

субтреугольными лопастями в основании вайи). 

Представители родов Permocallipteris и Comia встре-

чаются в Приуралье в широком стратиграфическом 

интервале от артинского яруса до казанского 

яруса. Род Compsopteris характерен в основном для 

казанского яруса, род Vjaznikopteris характеризует 

исключительно верхнепермские отложения.

При реконструкции облика пермской расти-

тельности часто встает вопрос о формах роста той 

Рис. 2. Растительные остатки пельтаспермовых 

из местонахождения Мазуевка, пачка В: 1 — экз. 

МЗ МГУ № 135/1, Comia sp., фрагмент вайи 

пельтаспермового с уникогерентными перьями 

последнего порядка; 2, 5 — экз. МЗ МГУ № 135/2, 

Permocallipteris retensoria (Zalessky) Naug., фрагмент 

пера последнего порядка с тремя перышками; 3 — 

экз. МЗ МГУ № 135/3, Permocallipteris sp., перо по-

следнего порядка с уникогерентным жилкованием; 

4 — экз. МЗ МГУ № 135/4, Permocallipteris sp., 

апикальные части перышек. Длина масштабной 

линейки 1 см
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или иной группы ископаемых растений. Примени-

тельно к пельтаспермовым есть основание пред-

полагать, что это были относительно небольшие 

фанерофиты, внешне отдаленно напоминавшие 

современные древовидные папоротники или ци-

кадовые. Это мнение подтверждается находкой в 

нижнепермских отложениях Германии пахикауль-

ного ствола, описанного под самостоятельными 

родовым и видовым названиями Kontheria striata 
Roselt, в прикреплении к которому сохранились 

листья каллиптеридной морфологии Arnhardtia (al. 
Callipteris) sheibei (Gothan) Haubold et Kerp [Roselt, 

1962].

В коллекции присутствуют фрагменты ваий 

каллиптерид (рис. 2, 1), изолированные перья 

каллиптеридной морфологии (рис. 2, 2, 3), а также 

фрагменты перьев и перышек разной сохранности 

(рис. 2, 4). Важная особенность сохранности рас-

тительных остатков из Мазуевского местонахож-

дения — жилкование листьев нередко сохраняется 

достаточно хорошо (рис. 2, 4, 5), что способствует 

точному определению того или иного остатка.

Применительно к остаткам каллиптерид из 

Мазуевки отметим, что большая часть из них 

уверенно относится к виду Permocallipteris retensoria 
(Zalessky) Naug. — одному из наиболее широко 

распространенных в кунгурском ярусе Среднего 

и Южного Приуралья (рис. 2, 2, 5, рис. 4, 1). 

В отношении видовой принадлежности некото-

рых других остатков каллиптерид из изученной 

коллекции (рис. 2, 3, 4) остаются сомнения, 

поэтому эти экземпляры определены в открытой 

номенклатуре как Permocallipteris sp. Кроме того, 

в коллекции присутствует остаток, условно опре-

деленный как Comia sp., который демонстрирует 

характерную для рода Comia уникогерентность. 

Однако нельзя исключать, что это базальная часть 

молодой вайи Permocallipteris с зачаточными пе-

рышками, сливающимися краями. Видовая атри-

буция листьев каллиптерид осложняется довольно 

высокой внутривидовой (внутрипопуляционной и 

индивидуальной) изменчивостью, характерной для 

пельтаспермовых. 

Отдельного внимания заслуживает остаток 

пельтатного семеносного органа, найденный 

вместе с листьями каллиптеридной морфологии. 

Семеносный орган представляет собой овально 

вытянутый мегаспорофилл с сильно загнутыми 

книзу краями (рис. 3, рис. 4, 2), небольшим воз-

вышением в центре и округлыми семенными 

рубцами, расположенными концентрически вокруг 

центрального возвышения. Длина мегаспорофилла 

9 мм, ширина 7 мм. Обращает на себя внимание 

билатеральная симметрия семеносного органа 

и оттянутость одного из его краев, что придает 

мегаспорофиллу сходство с родом Vetlugospermum 
Naug. Однако отсутствие так называемой защит-

ной септы заставляет предварительно отнести этот 

остаток к роду Peltaspermum Harris.

По нашему мнению, на образце видна адак-

сиальная (т.е. обращенная к несущей оси) поверх-

ность мегаспорангиатного органа. Именно поэтому 

на ней заметны семенные рубцы, находившиеся 

на функционально нижней поверхности семенос-

ного диска. Относительно отчетливо наблюдаются 

6 семенных рубцов; наличие еще 3 рубцов можно 

предполагать исходя из общей топологии и сим-

метрии остатка (рис. 3, 2, рис. 4, 2). Таким обра-

зом, общее число семенных рубцов составляло 9. 

Центральное возвышение, наблюдаемое в средней 

части остатка, должно соответствовать месту при-

крепления ножки мегаспорофилла.

Энтомофильность пермских пельтаспермовых 
Приуралья. Интересная особенность семеносного 

органа пельтаспермового из Мазуевки — высо-

кая степень загнутости краев мегаспорофилла, 

что, как правило, не характерно для типичных 

представителей рода Peltaspermum (рис. 4, 3). Эта 

особенность имеет значение для развития пред-

ставлений о возможной энтомофильности (т.е. 

Рис. 3. Семеносный орган пельтаспер-

мового Peltaspermum sp. из местона-

хождения Мазуевка, пачка В, экз. МЗ 

МГУ № 135/5а: 1 — макроморфология; 

2 — дешифровка морфологии остатка по 

методике line-tracing. Длина масштабной 

линейки 1 мм
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насекомоопылении) некоторых представителей 

пельтаспермовых [Naugolnykh, Oskolski, 2010].

Отметим, что для наиболее древних предста-

вителей пельтаспермовых характерны микроспо-

роклады, продуцировавшие двумешковую пыльцу 

Protohaploxypinus и производные от нее формы 

более простой морфологии (см. интегративную 

схему, опубликованную в [Мейен, 1987, с. 154, 

рис. 44]. Наличие мешков со всей определенно-

стью указывает на то, что материнские растения 

были ветроопыляемыми. Однако у многих более 

поздних и одновременно эволюционно более про-

двинутых пельтаспермовых пыльца становится без-

мешковой. В то же время края мегаспорангиатных 

(семеносных) органов у таких форм начинают 

опускаться книзу и подворачиваться (очевидно, 

для защиты семязачатков), что не могло не препят-

ствовать эффективному ветроопылению. К группе 

форм пельтаспермовых с глубоко подвернутыми 

краями семеносной пластинки можно причислить 

и Peltaspermum sp. из мазуевской флоры. Высока 

вероятность того, что и мазуевский Peltaspermum 
sp., и ряд близких форм пельтаспермовых (порядок 

Peltaspermales s.s.) пермского возраста (например, 

Sylvocarpus Naug.) были энтомофильными.

Заключение. В таксономическом составе ма-

зуевской флоры (кунгурский ярус, нижняя пермь 

Среднего Приуралья) присутствуют пельтаспермо-

вые птеридоспермы, представленные в коллекции 

Музея землеведения МГУ имени М.В. Ломоносова 

родами Permocallipteris и Comia (листья), а также 

Peltaspermum (семеносные органы). Сильная за-

гнутость краев мегаспорангиатной пластинки 

Peltaspermum sp. из мазуевской флоры, препятство-

вавшая эффективному ветроопылению семязачат-

ков, косвенным образом указывает на возможную 

энтомофильность материнского растения.
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Рис. 4. Растительные остатки пельтаспермовых из 

местонахождения Мазуевка, пачка В (1, 2): 1 — 

экз. МЗ МГУ № 135/2, Permocallipteris retensoria 

(Zalessky) Naug., фрагмент пера последнего поряд-

ка с тремя перышками и хорошо сохранившимся 

жилкованием; 2 — экз. МЗ МГУ № 135/5а, семе-

носный орган пельтаспермового Peltaspermum sp.; 

3 — генерализованная схема строения женского 

фертильного побега пельтаспермового с семеносны-

ми дисками, число радиальных секторов показано 

условно. Длина масштабной линейки 1 см (1, 3) 

и 1 мм (2)
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