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Из отложений тульского – михайловского горизонтов (тихвинская – путлинская свиты) визейского яруса се-
веро-западного крыла Подмосковного бассейна (Боровичский р-н Новгородской обл.) впервые описываются 
остатки вида Bergeria puchkoviorum (Mosseichik) comb. nov. Ранее этот вид был известен только в визейских от-
ложениях южных районов бассейна. 

Описываемое растение относится к группе плауновидных, листовые подушки которых по морфологии на-
поминают подушки рода Lepidodendron Sternberg, но не несут отчетливые листовые рубцы. В разное время та-
кие лепидофиты относили к родам Ulodendron Lindley et Hutton, Bergeria Presl, Sublepidodendron (Nathorst) 
Hirmer. Автор подробно анализирует различные точки зрения на этот вопрос и присоединяется к мнению К. 
Альварес-Васкес и Р. Вагнера [Álvarez-Vázquez, Wagner, 2014] о том, что эти формы следует относить к роду 
Bergeria. 

В нижнем карбоне Европейской России (Подмосковного бассейна и Печорского Приуралья) к подобным 
формам относятся четыре вида, ранее включавшиеся в род Sublepidodendron. Для них вводятся соответствую-
щие новые комбинации: Bergeria nelidovensis (Mosseichik) comb. nov., B. shvetzovii (Mosseichik) comb. nov., B. 
puchkoviorum (Mosseichik) comb. nov., B. vuktylensis (Mosseichik) comb. nov. 

Поскольку оси Bergeria shvetzovii найдены в органической связи со стробилами Flemingites russiensis 
Mosseichik, подтверждается предположение К. Альварес-Васкес и Р. Вагнера о принадлежности рода Bergeria к 
семейству Flemingitaceae. 

В соответствии с принятыми номенклатурными решениями вносятся изменения в названия местных макро-
флористических зон Подмосковного бассейна: зона Sublepidodendron shvetzovii меняет свое название на Ber-
geria shvetzovii. Также уточняется положение нижней границы этой зоны, которую предлагается проводить в 
основании тульского горизонта. 

 
ВВЕДЕНИЕ 

 

Многолетнее изучение ископаемых растений 
из визейских отложений Подмосковного бассей-
на показало флористическую неоднородность 
его территории в то время: местонахождения се-
веро-западного (Новгородская обл.) и южного 
(Калужская, Тульская и Рязанская обл.) крыльев 
бассейна существенно различаются как по так-
сономическому составу, так и по доминантам 
растительных сообществ [Мосейчик, 2009, 2014]. 
Это позволило на соответствующих территориях 
выделить Западно-Московский и Южно-Москов-
ский палеофлористические округа [Мосейчик, 
2009]. Находки последних лет [Мосейчик, Иг-
натьев, 2017] дают возможность предполагать, 
что визейская флора Тверской области (так на-
зываемое западное крыло Подмосковного бас-
сейна) также могла принадлежать Южно-Мос-
ковскому округу. 

В каждой из флор Западно-Московского и 
Южно-Московского округов известно около 30 
видов ископаемых растений, и только 4 из них 

общие: мохоподобные растения Mstikhinia du-
ranteae Mosseichik, Ignatov et Ignatiev, плауно-
видные Flemingites russiensis Mosseichik, Stig-
maria ficoides (Sternberg) Ad. Brongniart, S. stel-
lata Eichwald.  

В настоящей статье описываются недавно об-
наруженные на северо-западном крыле остатки 
еще одного вида, ранее известного только в юж-
ных районах бассейна. Речь идет об осях плауно-
видных, первоначально описанных как Sublepi-
dodendron puchkoviorum Mosseichik [Мосейчик, 
Игнатьев, 2017]. Новые находки позволяют не 
только расширить наши представления о геогра-
фическом распространении этого вида, но и дают 
некоторые новые сведения о его морфологии.  

Кроме того, нами пересмотрена родовая при-
надлежность обсуждаемого вида. На текущий 
момент представляется более правильным отне-
сти его к роду Bergeria Presl, emend nov. с введе-
нием новой видовой комбинации – Bergeria 
puchkoviorum. 
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МАТЕРИАЛ И МЕСТОНАХОЖДЕНИЯ 
 

Описываемый материал собран в трех место-
нахождениях поздневизейского возраста, распо-
ложенных в Боровичском районе Новгородской 
области. 

 

Путлино-3. Находится на правом берегу р. 
Мста у северной оконечности д. Путлино. Здесь 
находится небольшое обнажение, которое пред-
ставлено переслаиванием песчаников, песков и 
глин с разнообразными растительными остатка-
ми (подробнее см. [Мосейчик, 2009, 2014; Мо-
сейчик и др., 2019]). Породы относятся к нерас-
члененным мстинской и путлинской свитам 
(алексинский – михайловский горизонты). В вы-
сыпках песчаников из этого обнажения в 2022 
году Ю.В. Мосейчик и И.А. Игнатьевым были 
найдены остатки осей Bergeria puchkoviorum. 
Ныне они хранятся в Геологическом институте 
РАН (ГИН РАН). 

 

Порог Витца. Расположено на левом берегу 
р. Мста, в 2 км ниже по течению от местонахож-
дения Путлино-3. Когда-то здесь было большое 
обнажение тихвинской, мстинской и путлинской 
свит (тульский – михайловский горизонты; под-
робнее см. [Мосейчик, 2009, 2014; Поршняков 
С., Поршняков Г., 2021]), но в настоящее время 
естественные выходы пород задернованы. Лишь 
вблизи берега остаются высыпки песчаников с 
остатками растений, которые, вероятно, относят-
ся к мстинско-путлинскому интервалу разреза. В 
одном из таких фрагментов песчаника сотрудни-
ками турфирмы «Горная Мста» (В.Я. Артемье-
вым, В.А. Николаевым и Л.В. Николаевой) не-
сколько лет назад был обнаружен отпечаток оси 
B. puchkoviorum, который ныне хранится в соз-
данном ими Музее палеонтологии Горной Мсты, 
расположенном у с. Ровное Боровичского района 
(подробнее о музее см. [Николаева, 2022]). 

 

Порожская улица. В центре г. Боровичи, там, 
где Порожская улица упирается в правый берег 
р. Мста, на дне реки находятся высыпки крупных 
неокатанных глыб бурого угля и углистых глин. 
Одна из таких глыб (толщиной 11 см и до 20 см в 
поперечнике), поднятая в 2022 году со дна реки 
В.Я. Артемьевым, оказалась сложена тонким че-
редованием слойков глин и углефицированных 
остатков ископаемых растений. Среди последних 
был обнаружен фрагмент коры крупного ствола 

B. puchkoviorum. Эти остатки ныне хранятся в 
ГИН РАН, куда они были любезно переданы со-
трудниками турфирмы «Горная Мста». 

По всей вероятности, эти глыбы угля и угли-
стых глин происходят из отложений тихвинской 
свиты (тульский горизонт), которыми в данном 
месте сложено ложе реки. Породы этой свиты 
ранее обнажались на правом берегу реки, непо-
средственно под Порожской улицей, но сейчас 
они не видны из-за постройки набережной. Со-
гласно описанию этого обнажения, приведенно-
му в книге С.Н. и Г.С. Поршняковых [2021, с. 18, 
20], породы тихвинской свиты в этом месте зале-
гают с заметным (до 5°) падением к юго-востоку 
вверх по реке, и в них снизу вверх выделяются 
следующие слои: 

 
1. Глины каолиновые, светло-серые, пластичные, с 

тремя прослойками углистых глин, переходящие ино-
гда в угли. Видимая мощность около 1 м. 

2. Глины каолиновые, песчанистые, белые и свет-
ло-серые, слабо пластичные, с обугленными остатка-
ми корневых систем растений. Выше переходят в 
светло-серые более плотные и более пластичные гли-
ны с прослойками углистых и песчанистых глин, со-
держащих конкреции пирита и сидерита. В кровле со-
держат горизонт пирит-сидеритовых конкреций часто 
окисленных, лимонитизированных. Общая мощность 
около 7 м.  

3. Глины серые, песчанистые, слюдистые. Мощ-
ность 2 м. 

4. Двойной пласт угля бурого, с прослойками гли-
ны посредине и с многочисленными пирит-маркази-
товыми конкрециями. Мощность около 1 м. 

5. Глины серые, пластичные. Мощность 1 м. 
6. Пески слюдистые, иногда глинистые, водонос-

ные. Видимая мощность до 2 м.  
 

Предположительно, глыба с изученными нами 
остатками растений происходит из слоя 1. По-
мимо B. puchkoviorum среди этих остатков нами 
обнаружены фрагменты фруктификаций плауно-
видных, требующие дальнейшего изучения, и 
фитолеймы Lepidodendron demkinae Mosseichik 
(табл. III, фиг. 3). Ранее этот вид лепидодендро-
нов был установлен в отложениях тихвинской 
свиты в разрезе Малиновецкого карьера, распо-
ложенного в 29 км к северо-западу от г. Борови-
чи [Мосейчик, 2020]. Таким образом, тихвинский 
возраст глыбы с остатками B. puchkoviorum 
представляется весьма вероятным. 
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МЕТОДИКА ИЗУЧЕНИЯ 

 

При изучении отпечатков из местонахожде-
ния Путлино-3 использовался метод препариро-
вания, который состоял из двух этапов. Сначала 
толстый слой песчаника, закрывавший отпеча-
ток, удалялся электрическим гравером. При этом 
оставлялся тонкий слой породы непосредственно 
над отпечатком, который затем снимался при 
помощи тонкой иглы и молоточка. 

Мацерирование фитолейм из местонахожде-
ния под Порожской улицей осуществлялось по 

стандартной методике в смеси Шульце. Сначала 
фрагмент фитолеймы помещался на полтора часа 
в смесь концентрированной азотной кислоты и 
бертолетовой соли. Затем после промывки в дис-
тиллированной воде фитолейма помещалась на 2 
часа в разбавленный водный раствор аммиака. 
Выделенные в результате оболочки заделыва-
лись в препараты на основе глицерин-желатины 
для дальнейшего изучения под световым микро-
скопом. 

 
СИСТЕМАТИЧЕСКОЕ ОПИСАНИЕ 

 

Надродовая систематика дана по [Thomas, 
Brack-Hanes, 1984]. 

 
Отдел Lycophyta 
Класс Lycopsida 

Порядок Lepidocarpales 
 

Семейство Flemingitaceae Thomas  
et Brack-Hanes 

 

Род Bergeria Presl in Sternberg, 1838,  
emend. nov. 

 

Bergeria: Presl in Sternberg, 1838, S. 183–184; Álva-
rez-Vázquez, Wagner, 2014, p. 200–201. 

Sublepidodendron: Мосейчик, 2009, с. 110; Мосей-
чик, Рябинкина, 2012, с. 10–11; Мосейчик, Игнатьев, 
2017, с. 4. 

 

Типовой вид – Bergeria acuta Presl; средний 
карбон Европы. К. Альварес-Васкес и Р. Вагнер 
[Álvarez-Vázquez, Wagner, 2014] считают, что его 
более ранним таксономическим синонимом яв-
ляется Bergeria dilatata (Lindley et Hutton) Álva-
rez-Vázquez et Wagner. 

Исправленный диагноз. Оси древовидных 
плауновидных с лепидодендроидным листорас-
положением. Листовые подушки плотно распо-
ложенные или расставленные, веретеновидные 
или субромбические, вертикально вытянутые, с 
ложным листовым рубцом, который расположен 
в верхней части подушки, но не совпадает с ее 
верхним краем, с лигульной ямкой над рубцом 
или без нее. Листья линейно-ланцетные, цель-
ные, с единственной жилкой. 

Emended diagnosis. Arborescent lycopsid stems 
with lepidodendroid phyllotaxis. Leaf cushions con-
tiguous or separated by narrow or wide grooves, 
fusiform or rhomboidal, longer than broad, with 

false leaf scar situated in the upper part of the cush-
ion, but not coinciding with its upper edge, with or 
without ligule pit above the leaf scar. Leaves linear-
lanceolate, entire, single-veined. 

Виды из нижнего карбона Европейской 
России (табл. 1): 

Bergeria nelidovensis (Mosseichik) Mosseichik, 
comb. nov. (базионим: Sublepidodendron nelido-
vense Mosseichik [Мосейчик, Игнатьев, 2017, с. 
4–5, табл. I, фиг. 1–4, рис. 2]). 

Bergeria shvetzovii (Mosseichik) Mosseichik, 
comb. nov. (базионим: Lepidodendron shvetzovii 
Mosseichik [Мосейчик, 2003, с. 50–52, табл. 2, 
фиг. 4–6, табл. 3, фиг. 1, табл. 4, фиг. 1, рис. 10]). 

Bergeria vuktylensis (Mosseichik) Mosseichik, 
comb. nov. (базионим: Sublepidodendron vukty-
lense Mosseichik [Мосейчик, Рябинкина, 2012, с. 
11–12, табл. 5, фиг. 1–3, рис. 6]). 

Bergeria puchkoviorum (Mosseichik) Mossei-
chik, comb. nov. (базионим: Sublepidodendron 
puchkoviorum Mosseichik [Мосейчик, Игнатьев, 
2017, с. 5–7, табл. II, фиг. 1–3, рис. 3]). 

 
Bergeria puchkoviorum (Mosseichik, 2017) 

Mosseichik, comb. nov. 
Табл. I, фиг. 1–5; табл. II, фиг. 1–3; 

табл. III, фиг. 1, 2; рис. 1 
 

Sagenaria rugosa: Auerbach, Trautschold, 1860, p. 
41, tab. III, fig. 6. 

Sublepidodendron puchkoviorum: Мосейчик, Иг-
натьев, 2017, с. 5–7, табл. II, фиг. 1–3, рис. 3. 

 

Голотип – Тульский областной краеведче-
ский музей (ТОКМ), экз. № ВХ 1054 (табл. II, 
фиг. 1); Тульская обл., Георгиевский карьер 
(Коптево); визейский ярус, тульская свита. 

Описание. Материал из местонахождения 
Путлино-3 представлен отпечатками двух фраг-
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Рис. 1. Bergeria puchkoviorum (Mosseichik) comb. nov., отпечатки осей: а – экз. № 4860/766-1 (ГИН РАН), 
Путлино-3, мстинская – путлинская свиты; б – голотип № ВХ 1054 (ТОКМ), Георгиевский карьер (Коптево), 
тульская  свита;  в  –  экз.  №  4860/811-1  (ГИН РАН), Порожская улица, тихвинская свита (СЛЯ – слепок ли- 

гульной ямки; ДЛП – дополнительная листовая подушка) 
 
ментов, предположительно, молодых осей. Одна 
из этих осей дихотомирующая, шириной в месте 
разветвления 22 мм (табл. I, фиг. 1). Каждая из ее 
двух ветвей достигает в диаметре 9 мм. Другой 
экземпляр представлен неветвящейся осью ши-
риной 9 мм (табл. II, фиг. 2). 

Поверхность обоих экземпляров покрыта 
плотно расположенными веретеновидными лис-
товыми подушками. Их длина 7,5–9 мм, ширина 
1,5–1,7 мм. Ложный листовой рубец имеет коло-
колообразную форму. Практически на всех по-
душках листовой рубец в своей средней части 
пересекается сосочковидным слепком лигульной 
ямки (рис. 1а; табл. I, фиг. 3–5). Вероятно, отвер-
стие лигульной ямки находилось на подушке 
чуть выше пазухи листовой пластинки.  

Почти через все нижнее поле листовой по-
душки проходит киль, который в своей нижней 
половине пересекается слабо выраженными по-
перечными морщинами (рис. 1а; табл. I, фиг. 2; 
морщины становятся хорошо видны, если свет 
направить почти по касательной к поверхности 
образца). 

Непосредственно под ложным листовым руб-
цом на некоторых листовых подушках наблюда-

ется небольшая площадка, форма которой весьма 
изменчива (рис. 1а; табл. I, фиг. 3, 5). Как прави-
ло, она выполнена породой более светлого, не-
жели отпечаток листовой подушки, цвета. Воз-
можно, эта светлая порода заполнила щель, ко-
торая образовалась внутри листовой подушки в 
районе ложного листового рубца после отпаде-
ния листовой пластинки. Предположительно, эта 
площадка соответствует структуре, называемой 
дополнительной листовой подушкой (см. [Мей-
ен, 1990]) и известной у экземпляров этого вида 
из других местонахождений (рис. 1а, б, в; табл. 
II, фиг. 1; табл. III, фиг. 1). 

На этой площадке видны отпечатки продоль-
но удлиненных клеток со средними шириной 
около 30 мкм и длиной около 60 мкм (табл. I, 
фиг. 5). Они заметно крупнее клеток эпидермиса 
листовой подушки, которые также сохранились 
на отпечатках. На подушке эпидермальные клет-
ки почти изометричные со средним диаметром 
около 20 мкм. 

 
Остаток из местонахождения Порог Витца 

представляет собой отпечаток фрагмента по-
верхности оси на грубом песчанике, поэтому не-
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Таблица 1 
 

Сравнительная характеристика видов плауновидных рода Bergeria из нижнего карбона Европейской России  
(по [Мосейчик, 2003, 2009; Мосейчик, Рябинкина, 2012; Мосейчик, Игнатьев, 2017] с уточнениями) 

 
 B. vuktylensis B. nelidovensis B. shvetzovii B. puchkoviorum 
Максимальная из-
вестная ширина 
осей 

1,5 см 6 см 5,5 см 25 см 

Форма листовых 
подушек 

веретеновидная веретеновидная веретеновидная веретеновидная 

Минимальные раз-
меры листовых по-
душек на тонких 
осях 

ширина 1,2–2,4 мм, 
длина 2–4 мм 

ширина 2 мм, 
длина 8 мм 

ширина 1,5 мм, 
длина 7,5 мм 

Максимальные раз-
меры листовых по-
душек на крупных 
осях 

крупные оси неиз-
вестны 

размеры поду-
шек почти по-
стоянные: 
ширина ~1 мм, 
длина 8–11 мм ширина 5 мм, 

длина 15 мм 
ширина 8 мм, 
длина 31 мм 

Расстояние между 
соседними листо-
выми подушками 

практически отсут-
ствует 

в 2,5–5,5 раз пре-
вышает ширину 
листовых поду-
шек 

практически отсут-
ствует 

практически отсут-
ствует или не пре-
вышает половины 
ширины листовых 
подушек 

Слепок лигульной 
ямки 

отсутствует отсутствует 

иногда присутст-
вует выше пазуш-
ной линии (на лис-
товой пластинке?)  

иногда присутст-
вует в пазухе лис-
товой пластинки 
или чуть выше на 
листовой подушке 

Киль в нижнем поле 
листовой подушки 

гладкий гладкий гладкий 
с поперечными 
морщинами 

Подмосковный бассейн: 

Распространение 

 

нижний визе Печор-
ского Приуралья 
(Республика Коми) 

бобриковская 
свита западного 
крыла (Тверская 
обл.) 

тульская свита 
южного крыла  
(Калужская и Туль-
ская обл.) 

тульская – венёв-
ская свиты южного 
крыла (Калужская 
и Тульская обл.), 
тихвинская – пут-
линская свиты се-
веро-западного 
крыла (Новгород-
ская обл.) 

 
которые скульптурные элементы листовых поду-
шек сохранились плохо (табл. II, фиг. 3). Листо-
вые подушки веретеновидные, плотно располо-
женные. Их длина ~10 мм, ширина ~4 мм. Лож-
ный листовой рубец и дополнительная листовая 
подушка неразличимы. В нижнем поле некоторых 
подушек наблюдается слабовыраженный киль с 
еле заметными поперечными морщинами. 

 
Материал из местонахождения Порожская 

улица представлен отпечатком поверхности коры 
фрагмента крупной оси (табл. III, фиг. 1) с час-
тично сохранившейся и сильно растрескавшейся 
фитолеймой (табл. III, фиг. 2). Отпечаток дости-

гает около 11 см в ширину и 14 см в длину. Ось 
несет веретеновидные листовые подушки, края 
которых на отпечатке видны неотчетливо (рис. 
1в). Ширина подушек ~6 мм, длина ~20 мм. В 
верхней части листовой подушки наблюдается 
дугообразный ложный листовой рубец. Листо-
вые пластинки не сохранились. Ниже середины 
листовой подушки присутствует слабо выражен-
ный киль с небольшим числом коротких попе-
речных морщин. Слепок лигульной ямки не об-
наружен. Непосредственно под ложным листо-
вым рубцом наблюдается дополнительная листо-
вая подушка – субовальная площадка, шириной 
около 3,5 мм, высотой 1,5–2,5 мм. Листовые по-
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душки слегка расставлены. Расстояние между 
соседними подушками в пределах одной пара-
стихи не более 3 мм. Межподушечное простран-
ство несет слабо заметную продольную стриат-
ность. 

При мацерации фитолеймы выделить кутику-
лу не удалось. 

Сравнение. Новый материал имеет неболь-
шие отличия от голотипа (табл. II, фиг. 1; рис. 
1б) и других экземпляров, известных из визей-
ских отложений южного крыла Подмосковного 
бассейна (см. [Мосейчик, Игнатьев, 2017]). 

У экземпляров из местонахождения Путлино-3 
соотношение длины листовой подушки к ее ши-
рине около 5, тогда как у типового материала 
оно находится в пределах 2,3–4. Это различие 
можно отнести на счет молодости осей из Пут-
лино-3, тогда как типовые экземпляры представ-
ляют собой фрагменты крупных старых стволов. 
Остальные находки из Боровичского района 
также принадлежат более старым осям и по про-
порциям листовых подушек не отличаются от 
типового материала. 

У ствола из местонахождения Порожская 
улица листовые подушки немного расставлены 
относительно друг друга, тогда как у всего ос-
тального материала, как с южного крыла, так и с 
северо-западного, подушки имеют плотное рас-
положение. Возможно, это связано с индивиду-
альной изменчивостью и вряд ли требует выде-

ления экземпляра с Порожской улицы в новый 
вид. 

Диагностические признаки B. puchkoviorum с 
учетом новых данных сведены в табл. 1. Там же 
дано сравнение с другими видами Bergeria из ви-
зейских отложений Европейской России. 

Близкое сходство с B. puchkoviorum имеет вид 
B. wingfieldensis (Thomas et Seyfullah) Álvarez-
Vázquez et al. из башкирского яруса Великобри-
тании [Thomas, Seyfullah, 2015; Álvarez-Vázquez 
et al., 2018]. Это сходство заключается как в 
форме листовых подушек, так и в наличии на 
нижнем киле поперечных морщин. Однако у B. 
wingfieldensis морщины очень короткие (~0,3 мм) 
и расположены по всей длине киля, тогда как у 
B. puchkoviorum они длиннее (до 1,5 мм) и нахо-
дятся только в нижней половине киля. Кроме то-
го, для B. wingfieldensis не характерно образова-
ние дополнительной листовой подушки. 

Оси с листовыми подушками, несущими киль 
с поперечными морщинами, как у B. wingfielden-
sis, описывались из среднего карбона Испании и 
Канады в составе B. dilatata [Álvarez-Vázquez, 
Wagner, 2014, figs 14a, h; Álvarez-Vázquez et al., 
2018, fig. 8a]. Однако у типового материала B. di-
latata такие морщины не отмечались, и этот при-
знак не внесен в диагноз вида. Поэтому, возмож-
но, экземпляры с морщинами следует исключить 
из состава B. dilatata и отнести к B. wingfielden-
sis. 

 
ОБСУЖДЕНИЕ 

 

Родовая систематика лепидодендроидных плауновидных  
без настоящего листового рубца 

 

Среди остатков плауновидных, обнаруживае-
мых в каменноугольных отложениях Северной 
Америки и Европы (в том числе Подмосковного 
бассейна и Печорского Приуралья), присутству-
ют стебли, которые по лепидодендроидному ха-
рактеру филлотаксиса, веретеновидному или 
субромбическому очертанию листовых подушек 
могли бы быть отнесены к роду Lepidodendron 
Sternberg. Однако, в отличие от типичных Lepi-
dodendron, у них не наблюдается отчетливый 
листовой рубец и зачастую нет признаков при-
сутствия лигульной ямки. 

Такие формы часто рассматриваются лишь 
как облиственные или частично декортициро-
ванные побеги осей Lepidodendron. В то же вре-
мя есть предложения относить их к самостоя-
тельному таксону, на роль которого вводят роды 

Sublepidodendron (Nathorst) Hirmer, Bergeria Presl 
или Ulodendron Lindley et Hutton. Ниже дается 
исторический обзор представлений об объеме и 
статусе этих трех родов и обосновывается точка 
зрения, впервые высказанная К. Альварес-Васкес 
и Р. Вагнером [Álvarez-Vázquez, Wagner, 2014], 
что обсуждаемые атипичные лепидодендроид-
ные формы следует выделять в самостоятельный 
род с названием Bergeria. 

 
Sublepidodendron (Nathorst) Hirmer 

 

Род Sublepidodendron установлен около 100 
лет назад, однако до сих пор нет единого мнения 
о его диагностических признаках и систематиче-
ском положении. У типового материала этого 
рода не было обнаружено следов присутствия 
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лигульной ямки, как и не показано ее отсутствие, 
поэтому остается вопрос о наличии у его пред-
ставителей лигулы. И поскольку, по общему 
мнению, наличие или отсутствие лигулы являет-
ся важным систематическим признаком, поло-
жение этого рода среди плауновидных остается 
дискуссионным. Другой важной проблемой яв-
ляется вопрос, были ли у этих растений опадаю-
щие листья, поскольку у них не обнаружен от-
четливый листовой рубец. 

Кратко рассмотрим основные вехи в изучении 
рода Sublepidodendron и подходы различных ис-
следователей к решению вышеозначенных во-
просов. 

В 1920 году А.Г. Натгорст при описании ран-
некаменноугольных плауновидных из местона-
хождения Камп-Миллер (Camp Miller) на Шпиц-
бергене, отнесенных им к нескольким новым ви-
дам в составе Lepidodendron (L. mirabile Nathorst, 
L. fallax Nathorst, L. subfallax Nathorst, L. kidstonii 
Nathorst, L. calamitoides Nathorst, L. nordenskiöldii 
Nathorst), обратил внимание на их отличия от 
типичных представителей этого рода. Он охарак-
теризовал эту группу видов следующим образом 
[Nathorst, 1920, S. 23–25]: 

«Общим для всех остатков лепидодендронов 
из Камп-Миллер является отсутствие отчетливых 
листовых рубцов, характерных для типичных ле-
пидодендронов. В некоторых случаях это, веро-
ятно, связано с тем обстоятельством, что листья, 
как и листья ели, были прикреплены к верхней 
части подушек и направлены вперед, поэтому 
рубцы от опавших листьев нельзя увидеть со 
стороны. <…> 

Еще одной отличительной чертой, общей для 
всех видов из Камп-Миллер, является узость 
листовых подушек, ширина которых меняется от 
едва 1 до 1,5 мм максимум. К тому же, в отличие 
от строения подушек обычных лепидодендронов, 
нижняя часть их подушки в своей верхней части 
прорезана острым продольным килем, который 
оставил соответствующий острый желобок на 
отпечатках. <…> 

Как мы увидим ниже, вполне вероятно, что у 
нескольких рассматриваемых видов были про-
стые, неразветвленные стебли. Из-за этих и дру-
гих отклонений от нормального типа лепидоден-
дронов возникает вопрос о том, правильно ли ос-
тавлять их в этом роде. Я считаю, что могу отве-
тить на этот вопрос утвердительно. А именно, 
Lepidodendron, несомненно, следует рассматри-
вать как очень обширный сборный род. <…> 
Все, что мы знаем о них [о видах из Камп-

Миллер], основано только на отпечатках остат-
ков стеблей; мы ведь ничего не знаем ни о 
строении их шишек, ни об их анатомическом 
строении. Так как, в любом случае, было бы це-
лесообразно подчеркнуть как взаимное родство 
рассматриваемых видов, так и их отличие от ти-
пичных лепидодендронов, можно объединить их 
в отдельную группу – группу Sublepidodendron». 

Таким образом, А.Г. Натгорст рассматривал 
Sublepidodendron лишь как группу в составе за-
ведомо сборного рода Lepidodendron. Отсутствие 
настоящих листовых рубцов на отпечатках ство-
лов он объяснял тем, что рубцы были располо-
жены выше пазухи листовых пластинок и, соот-
ветственно, закрыты породой. О лигульной ямке 
он не сообщает ничего, что, по меньшей мере, 
свидетельствует о том, что ее присутствие было 
не очевидно. 

 
*  *  * 

Через несколько лет в своем руководстве по 
палеоботанике М. Гирмер [Hirmer, 1927] уже ис-
пользует название Sublepidodendron как родовое, 
хотя он прямо не называет этот таксон родом и 
обсуждает его в разделе, посвященном Lepido-
dendron. Для видов А.Г. Натгорста он вводит та-
кие комбинации, как Sublepidodendron mirabile, 
S. fallax и т.д., что дает право рассматривать     
М. Гирмера как автора рода Sublepidodendron. 
Типовым видом этого рода обычно считается 
Sublepidodendron mirabile (Nathorst) Hirmer (см. 
[Andrews, 1955]), вероятно, по той причине, что 
этот вид описан первым как в работе А.Г. На-
тгорста, так и в руководстве М. Гирмера. 

М. Гирмер [Hirmer, 1927, S. 204] дает сле-
дующую характеристику Sublepidodendron: «Что 
касается скульптуры поверхности ствола, сохра-
нившейся только у остатков относительно тон-
ких стеблей, то она устроена значительно проще, 
чем у типичных видов Lepidodendron. Очень час-
то у относимых сюда окаменелостей известны 
только субэпидермальные формы сохранности. 
На листовой подушке верхняя половина отделе-
на от (большей) нижней половины тонкой дуго-
образной линией, на которой, вероятно, находи-
лось место выхода проводящего пучка листа из 
стебля. Дополнительные рубчики, такие как па-
рихны, транспирационные отверстия и лигульная 
ямка не установлены. Если эти формы здесь все 
же перечислены в составе Lepidodendron, то это 
связано с тем, что Натгорст (1920) рассматривает 
Lepidodendron как единый, “очень обширный 
сборный род”. По всей видимости, у нескольких 
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видов стволы, как у многих сигиллярий и уло-
дендронов, были неразветвленными». 

Как видно из этого текста, М. Гирмер, во-
первых, считает, что отсутствие настоящего лис-
тового рубца связано с частичной декортикацией 
осей. Во-вторых, он обращает особое внимание 
на то, что у сублепидодендронов нет признаков 
наличия лигульной ямки. Несмотря на это он от-
носит эти формы вместе с настоящими лепидо-
дендронами, демонстрирующими лигульную ям-
ку, к семейству Lepidodendraceae, которое прямо 
включает в группу лигульных лепидофитов. 

Таким образом, М. Гирмер не считал отсутст-
вие слепка лигульной ямки на остатках сублепи-
додендронов свидетельством того, что эти лепи-
дофиты вообще не имели лигулы. 

 
*  *  * 

Однако со временем род Sublepidodendron 
стал рассматриваться именно как безлигульный, 
и его уже не сближали с настоящими лепидоден-
дроновыми, а помещали в число их безлигуль-
ных предков. 

Так, Р. Крейзель и Г. Вейланд [Kraüsel, Wey-
land, 1949] выделили для таких форм без лигулы 
особое семейство Sublepidodendraceae. При этом 
они включили в него верхнедевонские формы из 
Нижней Силезии. Позднее Г.-Й. Швайцер 
[Schweitzer, 1969, 2006] отнес к этому же роду и 
семейству верхнедевонские безлигульные лепи-
дофиты с о. Медвежий. Помимо Sublepidoden-
dron в это семейство им были также включены 
роды Lepidodendropsis Lutz, Protolepidodendrop-
sis Gothan et Zimmermann и Pseudolepidodendrop-
sis Schweitzer. 

*  *  * 
Следующим заметным шагом в интерпрета-

ции рода Sublepidodendron стала статья У.Г. Ча-
лонера в известной французской сводке по иско-
паемым растениям под редакцией Э. Буро [Cha-
loner, Boureau, 1967]. В ней на с. 466–467 напи-
сано следующее: 

«Sublepidodendron основан на слепках, пред-
ставляющих поверхность оси с узкими веретено-
видными листовыми подушками, расположен-
ными по спирали, или поверхность слегка декор-
тицированной оси. Листовые подушки демонст-
рируют ложный листовой рубец в форме пере-
вернутой V выше центра подушки, а от него мо-
жет отходить книзу центральный киль. Этот 
“ложный листовой рубец”… возможно, происхо-
дит от листьев (может быть, на старой оси более 
или менее засохших), которые остались в породе 

противоотпечатка… Листовая подушка никогда 
не демонстрирует истинный листовой рубец, и 
весьма вероятно, что листья никогда не опадали 
(хотя на старых растениях они могли, без сомне-
ния, опадать вместе с листовой подушкой)». 

Таким образом, У.Г. Чалонер был склонен 
считать отсутствие у сублепидодендронов на-
стоящего листового рубца свидетельством того, 
что они представляют собой растения с неопа-
дающими листовыми пластинками. 

Вслед за Р. Крейзелем и Г. Вейландом, он 
включил этот род в семейство Sublepido-
dendraceae, которое также отнес к группе безли-
гульных лепидофитов. При этом в составе рода 
Sublepidodendron У.Г. Чалонер отметил только 
лепидофиты из нижнего карбона Шпицбергена, 
описанные А.Г. Натгорстом. 

 
*  *  * 

Недавно нами [Мосейчик, 2009; Мосейчик, 
Рябинкина, 2012; Мосейчик, Игнатьев, 2017] бы-
ли изучены довольно обширные материалы по 
лепидофитам из визейских отложений Подмос-
ковного бассейна и Печорского Приуралья, сре-
ди которых оказались формы, близкие по мор-
фологии к сублепидодендронам Шпицбергена. 
На основании того, что изученные нами плауно-
видные и шпицбергенские виды существовали 
практически одновременно и принадлежали од-
ной и той же фитохории – Северо-Европейской 
палеофлористической провинции, мы предполо-
жили, что это близкородственные формы и они 
могут относиться к одному роду, то есть к 
Sublepidodendron. Поэтому некоторые характе-
ристики, установленные на наших сублепидо-
дендронах мы сочли возможным включить в ди-
агноз этого рода. 

Во-первых, наши исследования показали, что 
неопадающая листовая пластинка и, соответст-
венно, отсутствие на отпечатках истинного лис-
тового рубца – это устойчивый признак у целого 
ряда видов ископаемых плауновидных, не зави-
сящий от формы сохранности или возраста рас-
тения. Во-вторых, было установлено, что на от-
печатках лигульных лепидофитов с ложным лис-
товым рубцом, близких по морфологии к Lepido-
dendron, не всегда сохраняется слепок лигульной 
ямки. Причем все это было показано не только 
для видов, отнесенных нами к Sublepidodendron, 
но и для представителей родов Ulodendron Lind-
ley et Hutton и Ogneuporia Mosseichik [Мосейчик, 
2009; Мосейчик, Игнатьев, 2017]. Поэтому в ряде 
случаев может создаваться ложное впечатление
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отсутствия лигульной ямки и, соответственно, 
лигулы, что могло произойти и с сублепидоден-
ронами Шпицбергена. 

В связи с этим нами был предложен новый 
диагноз для рода Sublepidodendron [Мосейчик, 
2009, с. 110]: «Оси плауновидных с лепидоденд-
роидным листорасположением. Листовые по-
душки от веретеновидных до ромбических, с 
ложным листовым рубцом, имеющим вид арки. 
С лигульной ямкой над рубцом или без нее. Мо-
гут быть выражены верхний и (или) нижний ки-
ли». 

*  *  * 
В последнее время в качестве нового слова о 

морфологии Sublepidodendron часто цитируется 
работа китайских палеоботаников, озаглавленная 
«Позднедевонское древовидное плауновидное 
Sublepidodendron songziense Chen emend. (Suble-
pidodendraceae Kraüsel et Weyland, 1949) из Ки-
тая с ревизией рода Sublepidodendron (Nathorst) 
Hirmer, 1927» [Wang et al., 2003]. 

В распоряжении авторов был обильный мате-
риал из верхов девона Южного Китая, который 
они отнесли к одному виду – Sublepidodendron 
songziense – и представленный моноспорангиат-
ными стробилами и осями с сохранившимся ана-
томическим строением. Кроме того, с этими ос-
татками ассоциировали ризофоры, которые они 
также сочли возможным отнести к тому же виду. 
Морфология листовых подушек S. songziense 
сходна с таковой шпицбергенских сублепидо-
дендронов, поэтому они отнесли китайский вид к 
роду Sublepidodendron и, с учетом новых данных 
о S. songziense, предложили исправленный диаг-
ноз рода [Wang et al., 2003, p. 298]: 

«Древесное плауновидное. Главный стебель 
без отчетливого разветвления, несет в верхней 
части улодендроновые рубцы, в нижней части 
ассоциирует с корневой системой типа Stigmaria. 
Лист линейный или ланцетовидный, цельный, 
нерассеченный, нисходящий. Листовая подушка 
(ЛП) вертикально вытянутая, линейная, верете-
новидная, овальная или эллиптическая. Ложный 
листовой рубец делит ЛП на две части. Нижняя 
часть крупнее, образует основную ЛП, верхняя 
часть – вторичную ЛП. Основная ЛП разделена в 
медиальном направлении выступающим, верти-
кально идущим килем или соответствующей ка-
навкой, представляющими исходное положение 
сосудистого пучка листа. Не наблюдалось ни ли-
гульной ямки, ни листовых, ни подлистовых па-
рихн. Базальное и верхушечное удлинения ЛП 
нечеткие, сужающиеся и прямые или сливаю-

щиеся в зигзагообразное удлинение. Среди ЛП с 
очевидными межподушечными пространствами, 
широкими или узкими, нет заметной орнамента-
ции или межподушечные пространства несут на-
клонно, продольно или неправильно ориентиро-
ванную скульптуру. ЛП расположены в лепидо-
дендроидном филлотаксисе, демонстрируя низ-
кие или высокие, ровные или слегка ступенчатые 
парастихи без отчетливых горизонтальных ря-
дов. ЛП более толстого стебля расположены не-
плотно, они более крупные, часто отпавшие или 
соединенные вместе через соседние базальные и 
верхушечные удлинения, образующие характер-
ные ортостихи. ЛП более тонкой ветви меньшего 
размера, расположены плотно или разделены 
лишь узкими межподушечными пространствами, 
и такая ветвь ветвится посредством изотомиче-
ских или слегка анизотомических дихотомий, 
несет неопадающие листья. Дистальные ветви 
делятся на вегетативные и фертильные. Строби-
лы Lepidostrobus-подобные, расположены на 
концах боковых ветвей, разноспоровые. Дис-
тальные ветви с массивной или медуллирован-
ной протостелой. Главный стебель с отчетливой 
вторичной ксилемой и сифоностелой. Первичная 
ксилема экзархная. Протоксилема непрерывно 
распределена вокруг метаксилемы, без отчетли-
вых корон. Трахеиды в основном лестничные, а 
между горизонтальными утолщениями их стенок 
присутствует “стриатность Уильямсона”. Вто-
ричную ксилему пересекают многорядные лу-
чи». 

Ци Ванг с соавторами [Wang et al., 2003] по-
местили род Sublepidodendron в семейство 
Sublepidodendracea. Однако вопреки традиции, 
идущей от Р. Крейзеля и Г. Вейланда и поддер-
жанной У.Г. Чалонером и Г.-Й. Швайцером (см. 
выше), не рассматривают это семейство как 
группу безлигульных лепидофитов, тем самым 
не принимая объем этого семейства, предложен-
ный перечисленными европейскими авторами. 
Китайские исследователи относят Sublepido-
dendracea к подпорядку Dichostrobiles DiMichele 
et Bateman порядка Isoëtales sensu S. Meyen. Со-
гласно авторам, установившим этот подпорядок 
[DiMichele, Bateman, 1996], в него включаются 
древесные лигульные плауновидные с моноспо-
рангиатными стробилами (роды Lepidodendron 
Sternberg, Sigillaria Ad. Brongniart, Diaphoroden-
dron DiMichele, Synchysidendron DiMichele et 
Bateman, Hizemodendron Bateman et DiMichele, 
Lepidophloios Sternberg). Китайские палеобота-
ники отнесли Sublepidodendron и Sublepidoden- 
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dracea к этому подпорядку на основании присут-
ствия у S. songziense моноспорангиатных стро-
билов. В то же время, они не смогли показать, 
что у китайского вида была лигула, как у других 
Dichostrobiles. 

Мы не можем согласиться с подобной интер-
претацией Sublepidodendron. Типовые шпицбер-
генские формы и вид S. songziense разного воз-
раста (первые – визейские, вторые – вероятно, 
фаменско-раннетурнейские) и географически 
значительно удалены друг от друга, что вызыва-
ет сомнения в их «близком родстве». Кроме того, 
у шпицбергенских видов ничего, кроме внешней 
морфологии осей, неизвестно. Поэтому включать 
в диагноз рода, и тем более семейства, данные о 
строении фруктификаций и анатомии осей, уста-
новленные у S. songziense, представляется не 
вполне корректным. 

 
*  *  * 

Таким образом, на данный момент Sublepido-
dendron остается родом без четкой диагностики, 
и, по всей вероятности, в него включают весьма 
различные растения. А поскольку неясны диаг-
ностические признаки рода, то и невозможно со-
ставить диагноз семейства Sublepidodendraceae. 
Поэтому лучше вообще воздержаться от исполь-
зования этого надродового таксона, как и осно-
ванного на нем порядка Sublepidodendrales 
[Schweitzer, 2006]. 

Вероятно, и использование родового названия 
Sublepidodendron стоит ограничить только вида-
ми, установленными А.Г. Натгорстом на Шпиц-
бергене, по крайней мере до тех пор, пока не бу-
дет проведена ревизия типового материала рода. 
Что касается «сублепидодендронов» из Подмос-
ковного бассейна и Печорского Приуралья, то 
они могут быть отнесены к роду Bergeria Presl, 
ревизия которого была проведена недавно. 

 
Bergeria Presl 

 

Девять лет назад испанские палеоботаники   
К. Альварес-Васкес и Р. Вагнер [Álvarez-Váz-
quez, Wagner, 2014], вне всякой связи с Sublepi-
dodendron, ревизовали часть лепидодендроидных 
плауновидных из среднего карбона Еврамерики 
и обратили внимание на то, что некоторые из 
них, ранее включавшиеся в род Lepidodendron, 
на самом деле не несут настоящего листового 
рубца. 

Такие формы были еще в 1838 году выделены 
К. Преслом в род Bergeria со следующим диаг-

нозом [Sternberg, 1838, S. 183]: «Стволы древо-
видные, сплошные, вальковатые. Рубцы от 
опавших листьев сближенные, многочисленные, 
спирально окружающие ствол, расположенные в 
четверном (1/4) порядке, плоские или слегка вы-
пуклые, в верхней части снабженные мелкими 
продолговатыми или округлыми очень часто не-
значительно выступающими бугорками». 

Очевидно, что «рубцами» (cicatrices) К. Пресл 
называл базальные части листьев плауновидных, 
для которых в настоящее время используется 
термин «листовые подушки». Настоящие же лис-
товые рубцы, которые в терминологии К. Пресла 
называются «рубчиками» (cicatriculae), у этих 
форм отсутствовали. 

Почти 70 лет спустя в известной сводке по 
ископаемым растениям под редакцией А. Пото-
нье [Potonié, 1905] Ф. Фишер объяснял отсутст-
вие отчетливого листового рубца у Bergeria тем, 
что оси этих растений частично декортицирова-
ны. После этого, вероятно, благодаря авторитету 
А. Потонье, во всех учебниках и руководствах по 
палеоботанике под названием Bergeria описыва-
ют одну из стадий декортикации осей лепидофи-
тов типа Lepidodendron (см. [Potonié, 1921; 
Hirmer, 1927; Новик, 1952; Криштофович, 1957; 
Борсук и др., 1963; Gothan, Weyland, 1964; Cha-
loner, Boureau, 1967; Remy W., Remy R., 1977; 
Lemoigne, 1988; Михайлова, Бондаренко, 1997, 
2006; и др.]). А большинство видов, включенных 
К. Преслом в Bergeria, были перенесены в род 
Lepidodendron (см. [Kvaček, Straková, 1997]). 

Долгие годы никто не возвращался и мате-
риалу К. Пресла. И только относительно недавно 
К. Альварес-Васкес и Р. Вагнер [Álvarez-Váz-
quez, Wagner, 2014] пересмотрели оригиналы 
Bergeria и обнаружили неправоту Ф. Фишера: 
типовой материал рода представлен хорошо со-
хранившимися недекортицированными осями, 
которые демонстрируют листовые подушки без 
настоящих листовых рубцов. Для таких форм 
они предложили возродить род Bergeria, дав ему 
следующий диагноз [Álvarez-Vázquez, Wagner, 
2014, p. 200]: «Оси древовидных плауновидных, 
покрытые спирально расположенными ромбиче-
скими листовыми подушками, более длинными, 
чем широкими, соприкасающимися или разде-
ленными узкими желобками, без выраженного 
листового рубца. Листья линейно-ланцетные, 
цельные, с единственной жилкой». 

Очевидно, что этот диагноз практически сов-
падает с тем, который дал У.Г. Чалонер роду 
Sublepidodendron (см. выше). Если опираться 
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только на эти диагнозы следует признать, что 
Sublepidodendron и Bergeria – таксономические 
синонимы. 

К. Альварес-Васкес и Р. Вагнер не вставили в 
свой диагноз признак присутствия или отсутст-
вия лигульной ямки. При этом у вида Bergeria 
dilatata (Lindley et Hutton) Álvarez-Vázquez et 
Wagner, который детально описан в двух их 
статьях [Álvarez-Vázquez, Wagner, 2014; Álvarez-
Vázquez et al., 2018], отсутствуют какие-либо 
следы наличия лигулы, тогда как у другого опи-
санного ими вида B. worthenii (Lesquereux) Álva-
rez-Vázquez et Wagner на отпечатках подушек 
явно просматриваются слепки лигульных ямок, о 
чем они сами и пишут [Álvarez-Vázquez, Wagner, 
2014, p. 205]. Кроме того, образования, напоми-
нающие слепки лигульных ямок, видны на фото-
графии голотипа B. quadrata Presl (см. [Kvaček, 
Straková, 1997, pl. 45, fig. 4; Kvaček et al., 2021, pl. 
45, fig. 4]) – вида, который К. Альварес-Васкес и 
Р. Вагнер поставили в синонимику B. dilatata. 

Весьма возможно, что мелкие «бугорки» в 
верхней части листовых подушек, упомянутые  
К. Преслом в его диагнозе Bergeria, являются 
слепками лигульных ямок. Таким образом, 
Sublepidodendron и Bergeria оказываются синони-
мами и в понимании Ю.В. Мосейчик (см. выше). 

Ю.В. Мосейчик [2009] отнесла Sublepidoden-
dron к семейству Flemingitaceae, поскольку ос-
татки ветвей Sublepidodendron shvetzovii из визе 
Подмосковного бассейна были найдены в орга-
нической связи со стробилами Flemingites rus-
siensis Mosseichik. 

К. Альварес-Васкес и Р. Вагнер [Álvarez-Váz-
quez, Wagner, 2014] также отнесли переосмыс-
ленный ими род Bergeria к семейству Flemingita-
ceae на основании ассоциации остатков осей 
Bergeria dilatata со стробилами Flemingites rus-
selianus (Binney) Brack-Hanes et Thomas. Оси 
описанного позднее вида B. wingfieldensis также 
ассоциируют со стробилами типа Flemingites 
Carruthers [Thomas, Seyfullah, 2015]. 

 

*  *  * 
Б.А. Томас и К. Клил [Thomas, Cleal, 2020, 

2022], однако, по-прежнему сомневаются в само-
стоятельности рода Bergeria. По их мнению, по-
беги, которые можно отнести к этому роду, 
представляют собой всего лишь молодые ветви 
представителей рода Lepidodendron, которые по-
пали в захоронение, не успев сбросить листовые 
пластинки. 

Мы, однако, не можем согласиться с этой 
точкой зрения. Ни в одном случае не показано, 

что виды без листового рубца, выделявшиеся в 
род Bergeria (или Sublepidodendron), имеют мор-
фологические аналоги среди находящихся с ни-
ми в одних и тех же местонахождениях предста-
вителях Lepidodendron. Поэтому мы считаем, что 
существование лепидодендроидных плауновид-
ных с неопадающими листовыми пластинками 
вполне реально, и они нуждаются в собственном 
родовом названии. Более того, есть основания 
полагать, что эти растения вместе с такими ро-
дами для вегетативных осей, как Ulodendron, 
Ogneuporia и Paralycopodites E. Morey et P. 
Morey (все также с неопадающими листьями), 
образуют собственную компактную группу (се-
мейство Flemingitaceae), обладавшую биспоран-
гиатными стробилами типа Flemingites, тогда как 
настоящие лепидодендроны несли моноспоран-
гиатные фруктификации (подробнее см. [Мосей-
чик, Игнатьев, 2017]). 

Поэтому вполне обоснованным представляет-
ся возрождение рода Bergeria, как это сделали 
испанские исследователи, но с некоторыми ого-
ворками: следует добавить в диагноз рода сведе-
ния о лигульной ямке и не ограничивать его 
только формами с плотно расположенными ром-
бическими листовыми подушками, что нами и 
сделано выше (см. раздел «Систематическое 
описание»). Возможно, что после пересмотра ти-
пового материала Sublepidodendron этот род 
окажется таксономическим синонимом Bergeria. 
Но к чему бы ни привела эта ревизия, последнее 
название будет обладать приоритетом как обна-
родованное раньше. 

В соответствии с предлагаемой нами трактов-
кой Bergeria, все виды плауновидных из Под-
московного бассейна и Печорского Приуралья, 
ранее относимые к Sublepidodendron, перенесены 
нами в род Bergeria (см. раздел «Систематиче-
ское описание»). 

 
Ulodendron Lindley et Hutton 

 
К. Альварес-Васкес и ее коллеги [Álvarez-

Vázquez et al., 2018] отметили сходство между 
родами Bergeria и Ulodendron. Поэтому ниже мы 
кратко рассмотрим историю изучения Uloden-
dron и признаки, по которым эти роды можно 
различать. 

Род Ulodendron был установлен раньше двух 
предыдущих родов – в монографии Дж. Линдли 
и У. Гёттона [Lindley, Hutton, 1831]. Однако в 
этой работе не был дан диагноз рода, а только 
приведено описание двух видов. 
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Первый из описанных видов – U. majus Lind-
ley et Hutton – в настоящее время считается ти-
повым, однако его голотип, происходящий из 
среднего карбона Англии, утрачен (см. [Thomas, 
Cleal, 2022]). На единственной иллюстрации в 
работе Дж. Линдли и У. Гёттона представлен 
ствол плауновидного, покрытый спирально рас-
положенными поперечно вытянутыми субром-
бическими образованиями и вертикальными ря-
дами крупных округлых рубцов, которые позд-
нее получат название «улодендроновых рубцов». 

Дж. Линдли и У. Гёттон так описывают это 
растение [Lindley, Hutton, 1831, p. 22–23]: «Это 
мог бы быть старый стебель Lepidodendron и да-
же, возможно, L. sternbergii, несмотря на то, что 
ячейки поверхности отличаются по форме от та-
ковых этого вида, если бы форма ячеистости из-
менялась с возрастом у Lepidodendron, как у со-
временных хвойных. В последнем случае ячейки, 
которые в молодом возрасте имеют наибольший 
перпендикулярный диаметр, превращаются в 
ромбовидные, имеющие наибольший горизон-
тальный диаметр; это обстоятельство возникает 
из-за того, что коровая ткань растягивается гори-
зонтально из-за образования под ней новой дре-
весины. Но г-н Адольф Броньяр верно заметил 
(Prodrome, с. 84), что рубцы Lepidodendron, вме-
сто того чтобы укорачиваться, удлиняются по 
мере роста растения. <…> Поэтому вполне веро-
ятно, что это ископаемое, хотя и очень похожее 
на Lepidodendron, на самом деле имело иную 
природу. Во всяком случае, оно содержит свиде-
тельства того, что его род был очень непохож ни 
на что, что мы имеем среди хвойных или 
Lycopodiaceae; ибо в этих двух порядках у нас 
нет ничего, что можно было бы сравнить с теми 
большими рубцами на поверхности этого экзем-
пляра, которые указывают места, откуда отходят 
ветви или, что более вероятно, скопления фрук-
тификаций». 

Второй из описанных Дж. Линдли и У. Гётто-
ном видов – U. minus Lindley et Hutton – отлича-
ется от U. majus, согласно их описанию, мень-
шими размерами больших рубцов. По представ-
ленному изображению очевидно еще одно отли-
чие: «ячейки» на поверхности ствола не вытяну-
ты поперечно, как у U. majus, а напротив – изо-
метричные, а отдельные «ячейки» даже слегка 
вертикально вытянуты. 

Впоследствии вокруг природы субромбиче-
ских «ячеек» на стволах Ulodendron велась дли-
тельная дискуссия: их считали то листовыми 
рубцами, то листовыми подушками, то припод-

нятыми основаниями неопадающих листьев. 
Также обсуждалась самостоятельность этого 
таксона: в частности, согласно одной из интер-
претаций, Ulodendron предлагалось рассматри-
вать как род для облиственных осей типа Lepido-
dendron. Поскольку у остатков, относимых к 
Ulodendron не видно признаков присутствия ли-
гульной ямки этот род относили то к лигульным, 
то к безлигульным лепидофитам в зависимости 
от того с какими известными родами он сбли-
жался (подробнее см. [Chaloner, Boureau, 1967; 
Thomas, 1967]). 

Важным вкладом в решение вышеозначенных 
проблем стала работа британского палеоботани-
ка Б.А. Томаса [Thomas, 1967]. Он изучил экзем-
пляр, близкий по морфологии к голотипу U. ma-
jus и имеющий близкую к нему географическую 
и стратиграфическую привязку (средний – верх-
ний карбон Шотландии). В частности, им была 
изучена кутикула этих растений. В результате 
было установлено наличие (1) кутинизирован-
ных лигульных ямок, (2) кутинизации субромби-
ческих «ячеек», что позволило доказать, что по-
следние представляют собой листовые подушки. 
На этом основании он пересмотрел диагностику 
рода и предложил следующий диагноз [Thomas, 
1967, p. 778]: 

«Стволы древовидных плауновидных, покры-
тые косыми рядами листовых подушек. Большие 
округлые рубцы, расположенные в вертикальных 
рядах, представляют собой следы от опавших 
ветвей или шишек. Листовые подушки разделе-
ны желобками и несут неопадающие линейные 
листья у своего верхнего края. Лигулы располо-
жены в кутинизированных ямках у основания 
адаксиальных поверхностей листьев. Эпидер-
мальные клетки изодиаметричные или удлинен-
ные, с прямыми стенками. Устьица многочис-
ленные как на листе, так и на листовых подуш-
ках». 

В этом диагнозе Б.А. Томас не зафиксировал 
форму листовых подушек, что позволило ему 
позднее включать в Ulodendron не только формы 
с субромбическими изометричными или попе-
речно вытянутыми листовыми подушками, как у 
типового материала, но и с сильно вертикально 
вытянутыми подушками веретеновидной формы, 
а именно – вид Ulodendron landsburgii (Kidston) 
Thomas [Thomas, 1968; Thomas, Cleal, 2022]. 

В такой интерпретации Ulodendron становит-
ся очень похожим на Bergeria. К. Альварес-
Васкес с коллегами [Álvarez-Vázquez et al., 2018] 
предлагали различать эти роды по присутствию 
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лигульной ямки (у Bergeria, по их мнению, ее 
нет) и по относительным пропорциям листовых 
подушек (у Bergeria их длина больше ширины). 
Поэтому вид Ulodendron landsburgii они перене-
сли в род Bergeria и даже посчитали его синони-
мом B. dilatata. 

В данном случае испанские палеоботаники 
противоречат сами себе. Во-первых, лигульная 
ямка установлена у только что упомянутого U. 
landsburgii [Thomas, 1968] и у вида B. worthenii 
[Álvarez-Vázquez, Wagner, 2014]. Во-вторых, они 
включили в синонимику Bergeria dilatata вид B. 
quadrata, тогда как у голотипа последнего листо-
вые подушки от почти квадратных до поперечно 
ромбических и тоже, возможно, обладают ли-
гульными ямками (см. [Kvaček, Straková, 1997, 
pl. 45, fig. 4; Kvaček et al., 2021, pl. 45, fig. 4]).  

На наш взгляд, основным отличием Uloden-
dron от Bergeria должно быть положение ложно-
го листового рубца, то есть места отхождения 
листовой пластинки. Б.А. Томас четко пишет 
[Thomas, 1967] и развивает эту идею в своих по-
следующих работах [Thomas, Meyen, 1984; Tho-

mas, Cleal, 2022], что листовые пластинки Ulo-
dendron расположены у верхнего края листовой 
подушки, иными словами пазушная линия листа 
совпадает с верхним краем подушки. В связи с 
этим верхний край листовой подушки обычно 
пологий. 

У Bergeria, наоборот, верхний край подушки 
заострен, и место отхождения листовой пластин-
ки смещено книзу от него, что хорошо видно на 
типовом материале типового вида B. acuta (см. 
[Kvaček, Straková, 1997, pl. 2, fig. 3, 4; Kvaček et 
al., 2021, pl. 2, figs 3, 4]). 

Наличие «улодендроновых рубцов» не может 
быть использовано для разграничения этих ро-
дов, поскольку они известны не только у осей, 
несущих поперечно вытянутые листовые по-
душки, но и у тех, листовые подушки которых 
вытянуты продольно (см. [Мосейчик, 2009; 
Thomas, Cleal, 2022]). Так же для этой цели не 
подходят эпидермально-кутикулярные призна-
ки, так как кутикула сохраняется редко и боль-
шинство видов не имеют соответствующей ха-
рактеристики. 

 
Стратиграфическое значение представителей Bergeria  

в Подмосковном бассейне 
 

Из табл. 1 видно, что в ряду видов из нижнего 
карбона Подмосковного бассейна B. nelidoven- 
sis – B. shvetzovii – B. puchkoviorum происходит 
увеличение максимальных размеров их листовых 
подушек. При этом в онтогенезе растений вида 
B. nelidovensis при утолщении ствола происходит 
увеличение межподушечного пространства, а 
размеры листовых подушек остаются постоян-
ными, тогда как у представителей двух послед-
них видов по мере роста растения вместе с уве-
личением диаметра оси увеличиваются также и 
листовые подушки. 

Первый вид происходит из отложений нижне-
го визе (бобриковский горизонт), а два других – 
из верхнего визе (тульский – венёвский горизон-
ты). Таким образом, наблюдается эволюционная 
тенденция, которая уже отмечалась нами ранее 
[Мосейчик, 2007, 2009, 2022а, б] как средневи-
зейская смена «мелкоподушечных» лепидофитов 
«крупноподушечными» и известная среди дру-
гих групп плауновидных тропического пояса. 

В стратиграфическом плане эта смена отмеча-
ет границу двух местных макрофлористических 
зон, которые изначально были выделены на юж-
ном крыле Подмосковного бассейна и, возмож-
но, могут быть протянуты в западные и северо-

западные районы бассейна: Gryzlovia meyenii 
(бобриковский горизонт) и Sublepidodendron 
shvetzovii (тульский – венёвский горизонты). В 
связи с перенесением вида-индекса второй зоны 
в другой род ее теперь следует называть – зона 
Bergeria shvetzovii (табл. 2). 

Ранее предлагалось проводить границу между 
этими зонами в середине тульского горизонта – 
по известняку А1 в верхней части богородицкой 
(средней) подсвиты тульской свиты [Мосейчик, 
2009]. В то же время, находки видов B. 
puchkoviorum и B. shvetzovii в Георгиевском 
карьере в окрестностях г. Тула показывают, что 
крупноподушечные плауновидные появляются 
еще раньше – в нижней части богородицкой под-
свиты. Дело в том, что мощная толща косослои-
стых песчаников Георгиевского карьера с остат-
ками растений, по всей вероятности, должна 
быть скоррелирована с аналогичной толщей, об-
нажающейся в основании стратотипического 
разреза богородицкой подсвиты у г. Богородицк 
Тульской области (см. [Мосейчик, 2020]). В свя-
зи с этим нами [Мосейчик, 2022а] было предло-
жено опустить нижнюю границу зоны Bergeria 
shvetzovii до основания тульского горизонта и, 
соответственно, до границы нижневизейского и 
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Таблица 2 
 

Стратиграфическое расчленение визейских отложений Подмосковного бассейна 
 

Южное и западное крылья 
[Решение…, 1990] 

Северо-западное крыло 
[Решение…, 1990] 

  Я
р
ус

 

  П
од
ъ
яр
ус

 

Местные макро-
флористические 
зоны 

Горизонт 

Свита Подсвита Свита 

Суходольская 
Венёвский Венёвская 

Новогуровская 
Ёгольская 

Кумовогорская 
Еринская Путлинская 

Михайловский Михайловская 
Серебрянская 

Парсуковская 
Мышигская Алексинский Алексинская 
Стопкинская 

Мстинская 

Ольховецкая 
Богородицкая 

В
ер
хн
ий

 

Bergeria shvetzovii

Тульский Тульская 
Щёкинская 

Тихвинская 

Деевская 
Грызловская Gryzlovia meyenii Бобриковский Бобриковская 
Скопинская 

Бобриковская 

В
из
ей
ск
ий

 

Н
иж

ни
й 

 Радаевский Глубоковская  Кремницкая 
 
верхневизейского подъярусов (см. [Нижний кар-
бон…, 1993]). Это решение условно, поскольку 
палеоботанические характеристики нижней (ще-
кинской) подсвиты тульской свиты и верхней 

(деевской) подсвиты бобриковской свиты неиз-
вестны из-за весьма ограниченной площади рас-
пространения отложений, относимых к этим 
подсвитам. 
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Объяснения к фототаблицам 

 

Таблица I 
 

Фиг. 1–3. Bergeria puchkoviorum (Mosseichik) 
comb. nov., отпечаток дихотомирующей оси, экз.      
№ 4860/766А (ГИН РАН); Путлино-3, мстинская – 
путлинская свиты: 1 – общий вид; 2 – листовые по-
душки в косом свете, видны поперечные морщины в 
нижней части подушек; 3 – листовые подушки при 
обычном освещении, видны слепки лигульных ямок и 
дополнительные листовые подушки. 

Фиг. 4, 5. Bergeria puchkoviorum (Mosseichik) 
comb. nov., отпечаток оси, экз. № 4860/765 (ГИН 
РАН); то же местонахождение: 4 – верхняя часть од-
ной из листовых подушек, виден слепок лигульной 
ямки, дополнительной листовой подушки нет; 5 – 
верхняя часть другой листовой подушки со слепком 
лигульной ямки и дополнительной листовой подуш-
кой. 

 
 
 

Таблица II 
 

Фиг. 1–3. Bergeria puchkoviorum (Mosseichik) 
comb. nov., отпечатки осей: 1 – голотип № ВХ 1054 
(ТОКМ), Георгиевский карьер (Коптево), тульская 
свита; 2 – экз. № 4860/765 (ГИН РАН), Путлино-3, 
мстинская – путлинская свиты; 3 – экз. из коллекции 
Музея палеонтологии Горной Мсты, Порог Витца, 
мстинская – путлинская свиты. 

 
Таблица III 

 

Фиг. 1, 2. Bergeria puchkoviorum (Mosseichik) 
comb. nov.; Порожская улица, тихвинская свита: 1 – 
экз. № 4860/811-1 (ГИН РАН), отпечаток оси; 2 – экз. 
№ 4860/811А (ГИН РАН), фрагмент фитолеймы лис-
товой подушки той же оси (стрелками показан лож-
ный листовой рубец). 

Фиг. 3. Lepidodendron demkinae Mosseichik, фито-
лейма оси, экз. № 4860/811-2 (ГИН РАН); то же ме-
стонахождение. 

  
 
 
 

New data on lepidodendroid lycopods from the Lower Carboniferous  
of the Moscow Basin 
 
 
Yu.V. Mosseichik 
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The remains of lycopod Bergeria puchkoviorum (Mosseichik) comb. nov. are described for the first time from the 
deposits of the Tula – Mikhailov Horizons (Tikhvin – Putlino Formations) of the Visean of the north-western flank of 
the Moscow Coal Basin (Borovichi District, Novgorod Region). Previously, this species was known only in the Visean 
deposits of the southern regions of the basin. 
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The described plant belongs to the group, whose leaf cushions morphologically resemble ones of the genus Lepido-
dendron Sternberg, but do not bear distinct leaf scars. At various times, such lepidophytes were assigned to the genera 
Ulodendron Lindley et Hutton, Bergeria Presl, Sublepidodendron (Nathorst) Hirmer. The author analyzes in detail the 
various points of view on this issue and joins the opinion of C. Alvarez-Vasquez and R. Wagner [2014] that these forms 
should be attributed to the genus Bergeria. 

In the Lower Carboniferous of European Russia (the Moscow Basin and the Pechora Fore-Urals), four species pre-
viously included in the genus Sublepidodendron belong to such forms. Corresponding new combinations are introduced 
for them: Bergeria nelidovensis (Mosseichik) comb. nov., B. shvetzovii (Mosseichik) comb. nov., B. puchkoviorum 
(Mosseichik) comb. nov., B. vuktylensis (Mosseichik) comb. nov. 

Since the stems of Bergeria shvetzovii were found in organic connection with the strobili Flemingites russiensis 
Mosseichik, the assumption of C. Alvarez-Vasquez and R. Wagner about the genus Bergeria belonging to the family 
Flemingitaceae is confirmed. 

Correspondingly, the nomenclature of local macrofloral zones of the Moscow Basin are altered: the Sublepidoden-
dron shvetzovii Zone changes its name to Bergeria shvetzovii. The lower boundary of this zone is supposed to be coin-
cided with the base of the Tula Horizon. 








