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Рассматриваются средне-позднедевонские растения, характеризующиеся очень простой макроморфологией 
и толстой «кутикулой» (оболочкой, устойчивой к мацерации). В пределах рассматриваемой группы выделяется 
три рода: Himanthaliopsis, Orestovia и Schuguria, причем Schuguria распространена на Восточно-Европейской 
платформе, а Himanthaliopsis и Orestovia – в Кузбассе. Описываются виды Himanthaliopsis sniatkovii и Schuguria 
ornata, для которых предлагаются исправленные диагнозы. Показано, что структуры, которые в прошлом часто 
описывались как устьица, в действительности являются секреторными клетками, выделявшими слизь. У H. 
sniatkovii описан репродуктивный орган, скорее всего, представляющий собой многогнездный спорангий. По 
совокупности полученных сведений рассматриваемая группа сближается с бурыми водорослями. 

 
В девонских отложениях по всему земному 

шару встречаются растения, характеризующиеся 
очень простой макроморфологией (голые, про-
стые, изредка дихотомирующие оси) и очень 
толстой «кутикулой» (т.е. оболочкой, устойчи-
вой к стандартной процедуре мацерации; хотя ее 
химическая идентичность и, следовательно, го-
мология с кутикулой высших растений вызывает 
сомнения [Стадников и др., 1936]). Иногда такие 
растения объединяются в порядок incertae sedis 
Spongiophytales, который получил свое название 
по роду Spongiophyton Kräusel, описанному из 
среднедевонских отложений Бразилии [Kräusel, 
1954]. Сам этот род, возможно, относится к ли-
шайникам [Stein et al., 1993; Taylor et al., 2004]. 
Однако для других похожих растений высказы-
вались предположения о принадлежности их к 
водорослям или к высшим растениям, и тем са-
мым ставилось под сомнение не только их так-
сономическое положение в смысле принадлеж-
ности к таксонам высших рангов, но также и 
родство с родом Spongiophyton. Таким образом, и 
объем, и содержание понятия «порядок Spon-
giophytales» остаются весьма расплывчатыми. 

С территории России растения, относящиеся к 
рассматриваемой группе, описывались под родо-

выми названиями Himanthaliopsis Zalessky, Ores-
tovia Zalessky ex Ergolskaya, Schuguria Tschir-
kova-Zalesskaya, Aculeophyton Kräusel et Venka-
tachala, Orestovites T. Istchenko et A. Istchenko, 
Voronejiphyton T. Istchenko et A. Istchenko, Rhyti-
dophyton T. Istchenko et A. Istchenko. Наиболее 
известным из них является род Orestovia, поэто-
му вся эта группа часто называется Orestovia-
подобными растениями и иногда [Krassilov, 
Polevova, 2012] даже выделяется в особое семей-
ство Orestoviaceae, хотя, насколько мне известно, 
такое название семейства никогда не было дей-
ствительно обнародовано.  

Настоящая статья посвящена описанию мик-
роморфологии и следующих из нее выводов о 
таксономическом положении родов Himanthali-
opsis и Schuguria. В сжатом виде основные по-
лученные мною результаты были представлены 
в статье, опубликованной в журнале «Доклады 
Академии наук» [Гоманьков, 2018], хотя и не 
вполне корректно с номенклатурной точки зре-
ния (остатки, принадлежавшие виду Himanthali-
opsis sniatkovii Zalessky, описывались как 
Orestovia devonica Ergolskaya). Здесь эти ре-
зультаты излагаются и обсуждаются более по-
дробно. 

 
История проблемы 

 

Начало исследованию группы Orestovia-
подобных растений было положено М.Д. Залес-
ским [1915], который на основании изучения 

кусков угля, собранных геологами А.А. Снятко-
вым и В.С. Панкратовым на бечевнике р. Томь, 
около устья р. Спусковая (Кемеровская обл., 
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примерно в 38 км юго-восточнее г. Кемерово), 
описал род Himanthaliopsis с единственным ви-
дом H. sniatkovii. Уголь, описанный Залесским, 
почти целиком был сложен из однотипных 
спрессованных фитолейм, которые и послужили 
материалом для установления нового рода и ви-
да. Материнские растения Залесский считал бу-
рыми водорослями, близкими к роду Himanthalia 
Lyngbye, на что указывало и данное им родовое 
название. 

В 1929 году экспедицией под руководством 
геолога В.А. Орестова угольный пласт, из кото-
рого, скорее всего, происходили образцы, опи-
санные Залесским, был найден в коренном зале-
гании – в серии обнажений среднедевонских по-
род, представленных по берегам р. Барзас на се-
вере Кузбасса (примерно в 35 км на северо-
восток от г. Кемерово). По местонахождению эти 
угли (табл. I, фиг. 1) получили название барзас-
ских. 

В своих работах [Залесский, Чиркова, 1931; 
Залесский, 1931] М.Д. Залесский наряду с          
H. sniatkovii упоминает (без описания) другие 
таксоны бурых водорослей, якобы описанные им 
из барзасских углей, – Orestovia antiqua Zalessky 
и Petzia devonica Zalessky. Однако действитель-
ное обнародование родовое название Orestovia 
получило лишь в работе З.В. Ергольской [1934]. 
В составе рода Ергольская выделяла два вида – 
O. devonica Ergolskaya и O. petzii Ergolskaya, раз-
личавшиеся деталями микро- и макроморфоло-
гии.  

Фитолеймы O. devonica были почти в два раза 
ýже, чем фиолеймы O. petzii, и отличались также 
наличием большого количества микроскопиче-
ских папиллообразных выростов на «кутикуле», 
обеспечивавших шагреневый характер ее по-
верхности.  

Из описаний и рисунков З.В. Ергольской 
[1934, 1936] можно понять, что O. petzii фактиче-
ски ничем не отличается от H. sniatkovii, тогда 
как O. devonica действительно представляет со-
бой новый таксон, отличный от H. sniatkovii, мо-
жет быть, даже не на видовом, а на родовом 
уровне. Ергольская описала на «кутикуле» изу-
ченных растений (обоих видов, хотя соответ-
ствующие иллюстрации приводятся только для 
О. devonica) микроскопические билатерально 
симметричные структуры, которые она интер-
претировала как замыкающие клетки устьиц, и, в 
отличие от Залесского, рассматривала сами рас-
тения как высшие, близкие к тем, которые ныне 
включаются в отдел Propteridophyta. 

В дальнейшем на основании материалов из 
окрестностей Красноярска и с восточного склона 
Северного Урала А.А. Ларищев [1937, 1947] 
описал еще два вида рода Orestovia – O. bazheno-
vii Laristchev и O. uralica Laristchev. Судя по 
шагреневому характеру поверхности фитолейм, 
оба этих вида действительно должны относиться 
к роду Orestovia, а не к роду Himanthaliopsis. 

Е.Ф. Чиркова-Залесская [1957] по дисперсным 
фитолеймам, происходившим из средне-
верхнедевонских отложений, которые были 
вскрыты многочисленными скважинами, пробу-
ренными в Западном Приуралье и в Поволжье 
(от Перми до Волгограда), описала новый род 
Schuguria с единственным видом S. ornata 
Tschirkova-Zalesskaya.  

Фитолеймы рода Schuguria так же, как и фи-
толеймы Himanthaliopsis, обладали очень тол-
стой «кутикулой», но в отличие от кузнецкого 
рода эта «кутикула» демонстрировала отчетли-
вую клеточную структуру и была прорвана мно-
гочисленными отверстиями неправильно-
ромбической формы с рваными краями (табл. IV, 
фиг. 6). Чиркова-Залесская интерпретировала эти 
отверстия как места расположения устьиц, а са-
ми растения – как высшие, близкие к проптери-
дофитам. Сравнения своего материала с родами 
Himanthaliopsis и Orestovia она, впрочем, не про-
водила. 

В 1966 году Р. Крейзель и Б.С. Венкатачала 
описали Orestovia-подобные фитолеймы из ти-
пового местонахождения в Кузбассе, а также из 
нижнедевонского местонахождения Поши в юж-
ном Китае [Kräusel, Venkatachala, 1966]. Фито-
леймы из Кузбасса они отнесли к новому роду и 
виду Aculeophyton sibiricum Kräusel et Venka-
tachala, несмотря на то, что эти фитолеймы были 
полностью идентичны виду Orestovia devonica 
Ergolskaya. Под названием же O. devonica Крей-
зель и Венкатачала описали фитолеймы из Ки-
тая, хотя они гораздо больше походили на Schu-
guria ornata или, в крайнем случае, на Himan-
thaliopsis sniatkovii. 

Новый этап в изучении рассматриваемых рас-
тений связан с работами Т.А. и А.А. Ищенко, ко-
торые были выполнены в 1970-х годах на мате-
риале из среднедевонских отложений, вскрытых 
скважинами и карьерами на территории Воро-
нежской антеклизы. Результаты своих исследо-
ваний Ищенко обобщили в монографии [Ищенко 
Т., Ищенко А., 1981]. При изучении Orestovia-
подобных растений ими широко применялся 
сканирующий электронный микроскоп (СЭМ) – 
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техника, ставшая в дальнейшем основной и обя-
зательной при исследованиях обсуждаемой 
группы растений. Все эти растения они рассмат-
ривали в составе 4 родов (Orestovia, Orestovites, 
Voronejiphyton и Rhytidophyton), отличия между 
которыми оставались, однако, не вполне четки-
ми. 

Род Orestovia Ищенко считали старшим сино-
нимом рода Schuguria и выделяли в пределах 
этого рода 7 видов, в том числе O. devonica Er-
golskaya, O. petzii Ergolskaya и O. ornata (Tschir-
kova-Zalesskaya) T. Istschenko et A. Istschenko.  

Самым многочисленным в изученном матери-
але и исследованным с максимальной детально-
стью оказался вид, получивший название O. vo-
ronejiensis T. Istschenko et A. Istschenko. Авторы 
отмечали, что «кутикула» O. voronejiensis состо-
ит из двух слоев (очень важное наблюдение). 
Кроме того, они рассмотрели морфологию тех 
структур, которые находились в местах проры-
вов, наблюдавшихся Е.Ф. Чирковой-Залесской. 
Каждая такая структура представляла собой 
округлое отверстие во внутреннем слое «кутику-
лы», которое снаружи было затянуто мембраной, 
образовывавшей ее внешний слой. В центре от-
верстия с внутренней стороны внешней мембра-
ны было как бы «подвешено» округлое утолще-
ние, которое Ищенко называли «капсулой». Эти 
структуры они считали органами размножения 
рассматриваемых растений, а сами растения – 
водорослями. 

В том же году, что и монография Ищенко, 
была опубликована статья В.А. Красилова 
[Krassilov, 1981], где автор излагал результаты 
своих исследований с помощью СЭМ фитолейм 
O. devonica из барзасского угля. Подобно фито-
леймам, которые описывались З.В. Ергольской 
как O. devonica, а Р. Крейзелем и Б.С. Венкатача-
лой – как A. sibiricum, «кутикулы», изученные 
Красиловым, имели шагреневую поверхность 
благодаря большому количеству крупных папил-
лобразных выростов. На внутренней поверхно-
сти «кутикулы», как правило, не было видно от-
четливого отпечатка клеточной структуры, одна-
ко на ней наблюдались овальные образования, 
разделенные на две половинки продольным 
гребнем, которые по форме очень напоминали 
замыкающие клетки устьиц. Изучение попереч-
ного среза такой структуры показало, что цен-
тральный гребень соединяется с наружной по-
верхностью «кутикулы» сквозным отверстием. 
По-видимому, именно эти структуры Ергольская 
трактовала как замыкающие клетки устьиц, и 

Красилов интерпретировал их так же. Кроме то-
го, внутри фитолейм он обнаружил проводящие 
элементы в виде трубок, стенки которых были 
усложнены кольцеобразными утолщениями. На 
основании всех этих наблюдений Красилов свя-
зывал род Orestovia с высшими растениями, хотя 
и предполагал, что он мог относиться к какой-то 
предковой группе, занимавшей промежуточное 
положение между высшими растениями и водо-
рослями. 

12 лет спустя после выхода работы Красилова 
Н.С. Снигиревская [1993] решила распростра-
нить полученные им результаты на восточноев-
ропейских представителей группы и опублико-
вала статью с характерным названием: «О при-
надлежности Orestovia voronejiensis T. Istchenko 
et A. Istchenko (средний девон, Воронежская ан-
теклиза) к высшим растениям». «Капсулы» 
Ищенко (на них иногда тоже наблюдается нечто 
вроде продольного ребра, придающего им била-
терально-симметричную форму) она гомологи-
зировала с «замыкающими клетками» Красилова, 
а всю структуру в целом, соответственно, рас-
сматривала как устьичный аппарат. 

Однако при такой интерпретации труднообъ-
яснимой оставалась двуслойность «кутикулы», а 
также структура мембраны, окружающей «кап-
сулы». Если «капсулы» Ищенко действительно 
представляют собой замыкающие клетки устьиц, 
то вокруг них должны располагаться побочные 
клетки, тогда как мембрана, окружавшая «капсу-
лы» у «O. voronejiensis» , была абсолютно глад-
кой и не несла никаких следов радиальных кле-
точных стенок. Снигиревская интерпретировала 
эту мембрану как кутикулу единственной коль-
цеобразной побочной клетки и, таким образом, 
считала, что представители вида O. voronejiensis 
обладали перицитными устьицами. Но такие 
представления находятся в противоречии с тем, 
что мы вообще знаем об эволюции устьичных 
аппаратов: согласно С.В. Мейену [1987] пери-
цитные устьица появляются лишь в мелу на 
высших стадиях эволюции растений, и их при-
сутствие у крайне примитивных среднедевон-
ских растений кажется совершенно невероят-
ным. 

Основные выводы Красилова по кузнецким 
представителям рассматриваемой группы были 
подтверждены более детальными исследования-
ми П.Г. Гензель и Н.Г. Джонсон [Gensel, Johnson, 
1994], которые изучали фитолеймы из барзас-
ских углей, обозначавшиеся ими как Orestovia 
sp. cf. O. petzii и принадлежавшие, скорее всего, 
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к виду H. sniatkovii. В отличие от O. devonica эти 
фитолеймы имели, в основном, гладкую наруж-
ную поверхность, осложненную лишь сравни-
тельно редкими бугорками двух разных типов. 
Бугорки первого типа («spines») имели заострен-
ные верхушки и, возможно, являлись гомологами 
папиллообразных выростов O. devonica, но отли-
чались от них существенно более редким распо-
ложением и меньшими размерами. Бугорки же 
второго типа несли на вершине вдавленность или 
даже отверстие и соответствовали устьицепо-
добным структурам, видимым с внутренней сто-
роны кутикулы (табл. I, фиг. 3, 4). Эти устьице-
подобные структуры были вполне аналогичны 
«устьицам», описанным В.А. Красиловым, и так 
же соединялись с наружной поверхностью «ку-
тикулы» посредством канала, открывавшегося на 
вершине бугорка. Внутри бугорка вокруг канала 
радиально располагалось несколько клеток, ко-
торые можно интерпретировать как побочные 
клетки погруженного устьица. 

В том же номере журнала «Palaeontographica», 
что и процитированная выше статья Гензель и 
Джонсон, была опубликована статья Н.С. Сниги-
ревской и Ю.С. Надлера, посвященная рекон-
струкции внешнего облика растений, формиро-
вавших барзасские угли [Snigirevskaya, Nadler, 
1994]. Авторы сравнивали макроморфологию 
фитолейм, определявшихся ими как Orestovia 
sniatkovii (Zalessky) Snigirevskaya, с современ-
ным марсилиевым папоротником Pilularia L. и, 
соответственно, различали среди этих фитолейм 
«ризомы», «листья» (спирально закрученные на 
концах в ювенильном и прямые во взрослом со-
стоянии), а также «корни». Эти интерпретации, 
однако, не были подкреплены наблюдениями над 
анатомией соответствующих «органов» и в силу 
этого остаются крайне гипотетичными, посколь-
ку аналогичную макроморфологическую измен-
чивость можно наблюдать и на талломах водо-
рослей. 

В 2004 году автор настоящей работы вместе с 
А.В. Космаковой и М.В. Леоновым предложил 
новую морфологическую интерпретацию для 
Orestovia-подобных растений, которые происхо-
дили из среднедевонских отложений, вскрытых 
Михайловским карьером Курской магнитной 
аномалии [Гоманьков и др., 2004]. Мы относили 
эти растения к роду Orestovia и в составе их «ку-
тикулы» поверх внешней мембраны, описанной 
Ищенко, обнаружили еще одну, «третью» мем-
брану, которая так же, как и внутренняя, сохра-
нила следы клеточной структуры. Среди клеток 

этой внешней мембраны было обнаружено непо-
груженное устьице, сходное по своей морфоло-
гии с устьицами, которые известны у плауновид-
ных. Кроме того, впервые для восточноевропей-
ских представителей рассматриваемой группы 
было продемонстрировано присутствие прово-
дящих элементов с кольцеобразными утолщени-
ями стенок, подобных тем, которые были описа-
ны В.А. Красиловым [Krassilov, 1981] для фито-
лейм из Кузбасса.  

На основании этих данных мы предположили, 
что действительно имеем дело с высшими расте-
ниями, но мембрана, которая обычно интерпре-
тировалась как их кутикула, располагалась не на 
поверхности, а внутри растения. Соответственно, 
ткань, отпечатавшаяся на этой мембране, не яв-
ляется эпидермой, а «устьицеобразные» структу-
ры, присутствующие в ней, нельзя считать усть-
ицами, хотя они и выполняли функцию газооб-
мена через мембрану. 

Данная интерпретация целиком основывалась 
на предположении о том, что внешняя «третья» 
мембрана принадлежала тому же растению, что и 
две внутренние. Однако она могла принадлежать 
и другому растению, а к поверхности Orestovia-
подобной фитолеймы прилипнуть случайно. Та-
кая возможность делает предложенную нами ин-
терпретацию весьма сомнительной. 

Еще одна морфолого-таксономическая интер-
претация Orestovia-подобных растений из Ми-
хайловского карьера была выдвинута А.В. Бро-
ушкиным и Н.В. Горденко [2012, 2016]. Изучен-
ные ими растения эти авторы определяли как 
Schuguria ornata. Они были согласны с Н.С. Сни-
гиревской в том, что устьецеподобные структуры 
у исследуемых растений действительно соответ-
ствуют устьицам, однако детали этих структур 
интерпретировали иначе: всю структуру целиком 
(внешнюю мембрану + «капсулу» Ищенко) они 
интерпретировали как кутикулу замыкающих 
клеток, а собственно «капсулу» – как усложне-
ние кутикулы, окружающее устьичную пору.  

Такой интерпретации, однако, противоречит 
отсутствие каких бы то ни было признаков била-
теральной симметрии вне срединного гребня на 
«капсуле». Как уже отмечалось, внешняя мем-
брана вокруг «капсулы» выглядит совершенно 
гладкой без всяких следов границы между двумя 
замыкающими клетками. 

Одновременно с публикацией первой статьи 
Броушкина и Горденко В.А. Красилов в сов-
местной статье с С.В. Полевовой [Krassilov, 
Polevova, 2012] изложил иную морфолого-
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таксономическую интерпретацию остатков Schu-
guria ornata, которые происходили из среднеде-
вонских отложений, вскрытых Павловским карь-
ером (Воронежская обл.). Красилов обратил 
внимание на скопления изометричных клеток, 
более мелких, чем другие клетки покровной тка-
ни, формирующие «кутикулу». Он полагал, что 
лизис клеток в центре такого скопления приво-
дил к образованию концептакула с гаметангия-
ми, открывавшегося наружу через центральную 
«шейковую» клетку, которую другие авторы 
(Снигиревская, Броушкин и Горденко) принима-
ли за устьице.  

Все растение S. ornata Красилов называл 
«талломным», отказываясь видеть в нем гомоло-
ги органов и тканей, известных у высших расте-
ний. Однако, не желая, по-видимому, отказы-
ваться от своей прежней интерпретации 
Orestovia как высшего растения, он предлагал 
рассматривать роды Schuguria и Orestovia как 
разные фазы жизненного цикла одного и того же 
растения (соответственно гаметофит и споро-
фит).  

Тем не менее, при изучении хорошо сохра-
нившихся «устьицеподобных» структур у Schu-

guria, становится очевидным, что «шейковые 
клетки» Красилова – это плохо сохранившиеся 
«капсулы» Ищенко, которые, в свою очередь, 
гомологичны «замыкающим клеткам», описан-
ным у кузнецких представителей группы Ерголь-
ской, Красиловым, Гензель и Джонс. Кроме того, 
в свете интерпретации Schuguria, предложенной 
Красиловым, остается непонятным, почему спо-
рофиты и гаметофиты одного и того же растения 
произрастали на расстоянии более 3 000 км друг 
от друга. 

Таким образом, на настоящий момент кажется 
разумным различать среди рассматриваемых 
растений три рода: Himanthaliopsis, Orestovia и 
Schuguria. Все они распространены в девонских 
отложениях, но первые два – в азиатской части 
России, а третий – в европейской (и, возможно, в 
Китае). Для выяснения же вопроса о том, к каким 
высшим таксонам относятся указанные роды, 
мне представлялось необходимым отыскать и 
детально изучить возможно большее число 
«устьицеподобных структур» на «кутикуле», со-
хранившихся полностью в ненарушенном виде, 
как у кузнецких, так и у восточноевропейских 
представителей рассматриваемой группы. 

 
Материал и методы 

 

Для достижения сформулированной выше 
цели мною изучались массовые скопления фи-
толейм, происходящие из барзасских углей 
(коллекция М.Д. Залесского, а также сборы   
А.Р. Ананьева, 1975 г.), из Михайловского карь-
ера КМА (сборы Е.Ю. Охапкиной, 1995 г., и 
А.Е. Брусенцева, 2013 г.) и из Павловского ка-
рьера в Воронежской области (сборы автора, 
И.А. Игнатьева и Ю.В. Мосейчик, 2010 г.). Все 
изученные фитолеймы из Кузбасса оказались 
принадлежащими к роду Himanthaliopsis, а из 
Михайловского и Павловского карьеров – к ро-
ду Schuguria. Остатки, которые можно было бы 
отнести к роду Orestovia, в изученном материа-
ле отсутствовали. 

Фитолеймы отделялись скальпелем и иголкой 
от общей массы, изучались и фотографировались 
с помощью бинокуляра Stemi-2000-CS (Carl 
Zeiss) с увеличением до 50 раз, а затем подверга-
лись мацерации в смеси Шульце на протяжении 
3–6 часов. После окисления в смеси Шульце фи-
толеймы промывались десятипроцентным рас-

твором аммиака, а затем – дистиллированной во-
дой, что приводило к растворению продуктов 
окисления углистого вещества и освобождению 
внешней оболочки фитолеймы («кутикулы»). 
Фрагменты «кутикулы» далее монтировались с 
помощью двустороннего скотча на столики для 
изучения в СЭМ либо заделывались в препараты 
на основе глицерин-желатины для изучения в 
световом микроскопе (СМ) и конфокальном ла-
зерном микроскопе (КЛМ). Для микроскопиче-
ского изучения и фотографирования «кутикул» 
использовались следующие микроскопы: 

СЭМ – JEOL JSM-35C и CamScan MV-2300 с 
микрозондовой энергодисперсионной пристав-
кой INCA-200; 

СМ – Amplival (Carl Zeiss) и Scope.A1 (Carl 
Zeiss); 

КЛМ – LSM-780 (Carl Zeiss). 
Оригиналы к настоящей статье хранятся в ла-

боратории палеоботаники Ботанического инсти-
тута Российской Академии наук им. В.Л. Кома-
рова (Санкт-Петербург). 
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Систематическая часть 
 

 

Род Himanthaliopsis Zalessky 1915,  
emend. nov. 

 

Himanthaliopsis: Залесский, 1915, с. 10–12. 
Orestovia (pars): Ергольская, 1934, с. 33; 1936, с. 

11–24. 
 

Типовой вид (единственный в составе рода 
при его первом описании) – Himanthaliopsis 
sniatkovii Zalessky, средний девон Кузбасса. 

Исправленный диагноз. Слоевища цилин-
дрические, изредка дихотомирующие, покрыты 
толстой оболочкой («кутикулой»), имеющей 
губчатую структуру благодаря многочисленным 
порам. Отпечатки меристодермы на внутренней 
стороне «кутикулы» выражены плохо или пол-
ностью отсутствуют. Внешняя поверхность «ку-
тикулы» гладкая, морщинистая или несет мелкие 
бугорки, соответствующие секреторным клет-
кам. Секреторные клетки погруженные, с услож-
ненной апертурой, беспорядочно распределены 
по поверхности слоевища. Органы размножения 
представлены многогнездными спорангиями 
(или гаметангиями) дисковидной формы, распо-
ложенными на поверхности талломов. 

Emended diagnosis. Thalli cylindrical, rarely 
dichotomizing, covered by the thick coat («cuticle») 
with the spongy structure formed by numerous 
holes. Imprints of meristoderm on the inner surface 
of «cuticle» feebly marked or absent. The outer sur-
face of «cuticle» smooth, wrinkled, or with small 
protuberances corresponding to gland cells. Gland 
cells sunken, with sophisticated aperture, evenly dis-
tributed on the surface of thallom. Generative organs 
are discal plurilocular sporangia (or gametangia) lo-
cated on the surface of thallus. 

Сравнение. От близкого рода Spongiophyton 
Himanthaliopsis отличается радиальной симмет-
рией слоевища. На «кутикуле» Spongiophyton 
присутствуют округлые отверстия, подобные 
тем, которые иногда образуются на месте секре-
торных клеток у Himanthaliopsis, однако, в отли-
чие от них, эти отверстия всегда располагаются 
только на одной стороне фитолеймы, из чего 
можно заключить, что слоевища Spongiophyton 
обладали билатеральной, а не радиальной сим-
метрией.  

По организации секреторных клеток описыва-
емый род очень близок к роду Orestovia, отлича-
ясь от него плохой выраженностью радиальных 
клеточных стенок на внутренней стороне «кути-
кулы», а также, вероятно, гораздо большей ее 

толщиной, благодаря чему структура меристо-
дермы у Himanthaliopsis фактически не просмат-
ривается в проходящем свете при изучении «ку-
тикулы» в СМ.  

Но главное отличие Himanthaliopsis от рода 
Orestovia заключается в отсутствии или большой 
редкости у него крупных папиллообразных вы-
ростов на внешней поверхности «кутикулы», 
благодаря чему эта поверхность выглядит глад-
кой или морщинистой, но не шагреневой, как у 
представителей рода Orestovia. Сравнение с 
близким родом Schuguria дано ниже при его опи-
сании. 

Замечания. Применение правильных латин-
ских названий для обозначения Orestovia-
подобных растений осложнено тем обстоятель-
ством, что многие ранние описания этих расте-
ний [Залесский, 1915; Ергольская, 1934, 1936; 
Ларищев, 1937, 1947] входили в состав описания 
углей и, соответственно, введение новых родо-
вых и видовых названий не сопровождалось 
формализмом, принятым в ботанических работах 
(названия таксонов не выделялись в виде заго-
ловков, не указывались номенклатурные типы, 
не приводились четко сформулированные диа-
гнозы и т.д.). Остается не вполне понятным, 
можно ли такие описания рассматривать как 
действительное обнародование названий соот-
ветствующих таксонов. 

Если отвечать на этот вопрос отрицательно, 
то первым действительным обнародованием ро-
дового названия Orestovia следует считать рабо-
ту Р. Крейзеля и Б.С. Венкатачалы [Kräusel, Ven-
katachala, 1966], где был формально описан вид 
O. devonica и выбран его неотип. Однако весь 
материал, отнесенный Крейзелем и Венкатача-
лой к данному виду (в том числе и неотип), про-
исходил из южнокитайского местонахождения 
Поши, не имел ничего общего с фитолеймами, 
описанными под названием Orestovia З.В. Ер-
гольской, и должен, по моему мнению, относить-
ся к роду Schuguria, действительно обнародован-
ному Е.Ф. Чирковой-Залесской в 1957 году. 

Таким образом, поскольку вид O. devonica 
был признан типовым для рода Orestovia [Ищен-
ко Т., Ищенко А., 1981], то этот род становится 
младшим синонимом рода Schuguria. Синонимия 
родов Orestovia и Schuguria отстаивалась Т.А. и 
А.А. Ищенко [там же], но если мы встанем на 
рассматриваемую точку зрения, то, в отличие от 
данных авторов, вынуждены будем признать, что 
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этот объединенный род должен называться Schu-
guria, а не Orestovia. 

Если же признавать работу Ергольской [1934] 
за действительное обнародование рода Orestovia, 
то у нас нет никаких оснований не признавать за 
такое же действительное обнародование рода 
Himanthaliopsis работу М.Д. Залесского [1915], и 
тогда род Orestovia становится младшим сино-
нимом рода Himanthaliopsis.  

Н.С. Снигиревская и Л.А. Богданова [1992] 
предлагали консервировать родовое название 
Orestovia против названия Himanthaliopsis, но, 
насколько мне известно, соответствующее пред-
ложение никогда не представлялось Генерально-
му номенклатурному комитету Международной 
ассоциации по таксономии растений, и кажется 
совершенно невероятным, чтобы такая консер-
вация когда-либо была бы осуществлена. 

Единственный способ сохранить название 
Orestovia, широко вошедшее в палеоботаниче-
скую литературу, мне видится в том, чтобы счи-
тать виды, описанные Ергольской [1934, 1936] как 
O. devonica и O. petzii, принадлежащими к разным 
родам. Тогда вид O. petzii может считаться млад-
шим синонимом вида Himanthaliopsis sniatkovii, а 
вид O. devonica сохраняет свою самостоятель-
ность вместе с родом Orestovia, для которого он 
является типовым. Данная номенклатурная кон-
цепция принята в настоящей работе. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Средний девон Кузбасса. 

 
Himanthaliopsis sniatkovii Zalessky 1915,  

emend. nov. 
 

Табл. I, фиг. 1–4; табл. II; табл. III, фиг. 1–3; рис. 1 
 

Himanthaliopsis sniatkovi: Залесский, 1915, с. 10–
12, рис. 1, табл. I, фиг. 4–6, табл. II, фиг. 1, 2, 4, табл. 
V, фиг. 5, 6, 6а, 7, 10, табл. XII, фиг 5–8. 

Orestovia petzii: Ергольская, 1934, с. 33–36, рис. 1, 
2; 1936, с. 11–14, рис. 1, a–e, табл. I, фиг. 1. 

Orestovia sp. cf. O. petzii: Gensel, Johnson, 1994,     
p. 3–5, text-fig. 1, pls 1–6. 

 

Лектотип (здесь установленный) – экзем-
пляр, изображенный М.Д. Залесским [1915] на 
табл. II, фиг. 2; фитолейма таллома; правый бе-
рег р. Томь, около устья р. Спусковая; средний 
девон (?). 

Lectotype (here designated) – the specimen 
shown by M.D. Zalessky [Залесский, 1915] in pl. II, 
fig. 2; compression of a thallus; the right bank of 
Tom River near the mouth of Spooskovaya River; 
the Middle Devonian (?). 

Исправленный диагноз. Такой же, как для 
рода 

Emended diagnosis. The same as for the genus. 
Описание. Материал представлен большей ча-

стью линейными лентовидными фитолеймами 
шириной 0,5–3 см (табл. I, фиг. 1, 2), иногда слег-
ка дуговидно изогнутыми, изредка немного 
сужающимися к одному из концов. Максимальная 
наблюдавшаяся длина фитолейм составляет 13 см, 
толщина – 1–2 мм. Разные стороны одной фито-
леймы выглядят всегда совершенно одинаково, 
края фитолеймы не обнаруживают никаких мор-
фологических особенностей. На основании этого 
можно предположить, что при жизни талломы 
имели цилиндрическую форму и становились 
лентовидными в результате сплющивания при за-
хоронении. Очень редко наблюдается равное или 
неравное дихотомическое ветвление талломов. 
Поверхность фитолейм гладкая или покрыта бес-
порядочно расположенными бугорками диамет-
ром около 0,2 мм, вероятно, соответствующими 
секреторным клеткам (табл. I, фиг. 2, 3). 

«Кутикула» (внешняя оболочка фитолеймы, 
устойчивая к мацерации) фактически не проби-
вается проходящим светом и может изучаться 
только с помощью СЭМ. Она достигает в тол-
щину 60–75 мкм и пронизана многочисленными 
сферическими порами диаметром около 1 мкм, 
благодаря чему имеет губчатую структуру (табл. 
II, фиг. 1). Ее внешняя поверхность гладкая (если 
не считать пор). Внутренняя поверхность тоже 
гладкая или иногда несет неотчетливые отпечат-
ки клеток меристодермы (табл. II, фиг. 2). 
Насколько можно судить по этим отпечаткам, 
клетки меристодермы были вытянуты вдоль 
продольной оси таллома, собраны в довольно 
правильные ряды, ориентированные также про-
дольно, и имели размеры примерно 250×80 мкм. 

Кроме того, на внутренней поверхности «ку-
тикулы» наблюдаются беспорядочно разбросан-
ные овальные или округлые ямки диаметром 
150–200 мкм, которые на внешней поверхности 
выражены, очевидно, как бугорки и которые со-
ответствуют расположению секреторных клеток. 
Как показали П.Г. Гензель и Н.Г. Джонсон [Gen-
sel, Johnson, 1994, pl. 5, figs 25, 28, 29, pl. 6, fig. 
33], внутри каждого такого бугорка-ямки распо-
лагалось кольцо из нескольких (на табл. 5, фиг. 
25 процитированной работы отчетливо видно 6) 
клеток, в центре которого находился канал 
(«channel»), открывавшийся одним концом на 
поверхность «кутикулы», а другим – в апертуру 
секреторной клетки. Наружное отверстие канала 
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было существенно меньше, чем апертура секре-
торной клетки, так что канал сильно расширялся 
вниз, образуя непосредственно над апертурой 
своего рода камеру (рис. 1). Возможно, иногда 
наружное отверстие канала вообще отсутствова-
ло (табл. I, фиг. 3) и камера над апертурой секре-
торной клетки не открывалась наружу. 

Таким образом, секреторная клетка была по-
груженной: она располагалась под кольцом со-
провождающих клеток, которые окружали канал, 
то есть примерно на одном уровне с остальными 
клетками меристодермы. Обычно секреторная 
клетка представлена тонкой «кутикулой» (гораз-
до более тонкой, чем «кутикула» других клеток 
меристодермы), покрывавшей ее верхнюю стен-
ку и заходившей в щелевидную апертуру в виде 
тонкого гребня. Благодаря этому гребню «кути-
кула» секреторной клетки приобретала билате-
ральную симметрию и часто принималась за ку-
тикулу замыкающих клеток погруженного усть-
ица [Krassilov, 1981; Gensel, Johnson, 1994]. Ино-
гда «кутикула» секреторной клетки сохраняется 
лишь в пределах внутреннего отверстия канала 
(табл. II, фиг. 5, 6), но иногда – по всей верхней 
поверхности секреторной клетки, закрывая почти 
всю ямку, соответствующую сопровождающим 
клеткам (табл. II, фиг. 3, 4). На 1 см2 поверхности 
таллома приходится от 80 до 110 секреторных 
клеток. 

В некоторых ямках вместо остатков секретор-
ной клетки и сопровождающих клеток наблюда-
ются скопления кристаллов (табл. II, фиг. 7). 
Анализ их химического состава с помощью мик-
розонда показал, что это кристаллы кварца. Раз-
растаясь, друзы кварца создают на наружной по-
верхности «кутикулы» крупные вздутия на месте 
бугорков (табл. II, фиг. 8; табл. III, фиг. 1). При 
сильном разрастании они могут прорывать «ку-
тикулу» и тогда бывают видны на поверхности 
фитолеймы (табл. II, фиг. 9). Остается не вполне 
понятным, выделялись ли эти кристаллы самой 
секреторной клеткой или же они являются вто-

ричным замещением ее содержимого, но их связь 
с активностью данной клетки кажется вполне ве-
роятной. 

На одном фрагменте слоевища был обнару-
жен многогнездный репродуктивный орган 
(табл. III, фиг. 1–3). Он представляет собой 
округлое дисковидное образование диаметром 
около 400 мкм, погруженное в пологое чашеоб-
разное углубление на поверхности фитолеймы и 
разделенное на большое количество многоуголь-
ных «ячеек» (клеток), имеющих поперечник око-
ло 30 мкм.  

Несмотря на то, что фитолейма прошла через 
стандартную процедуру мацерации, помимо кле-
точных стенок сохранилось также и содержимое 
клеток. Это, возможно, указывает на то, что в 
данном случае мы имеем дело с многогнездным 
спорангием, а не гаметангием (хотя по своей 
форме он сходен с гаметангиями бурых водорос-
лей порядка Dictyocarpales [Bold, Wynne, 1978]), 
так как наличие оболочки, устойчивой к мацера-
ции, кажется более вероятным для спор, чем для 
гамет. 

Замечания. У описанного вида ультраструк-
тура внутренней поверхности «кутикулы», 
включая организацию секреторных клеток, обна-
руживает чрезвычайное сходство с аналогичной 
структурой, описанной В.А. Красиловым [Krassi-
lov, 1981] для вида O. devonica. З.В. Ергольская 
[1934, 1936], описывая виды O. petzii (я считаю 
этот вид младшим синонимом H. sniatkovii) и O. 
devonica, высказывала предположение, что они 
представляют собой разные части одного и того 
же растения. Однако по номенклатурным сооб-
ражениям, изложенным выше (в разделе «Заме-
чания» при описании рода Himanthaliopsis), 
представляется целесообразным рассматривать 
виды, описанные Ергольской, как самостоятель-
ные и даже относящиеся к разным родам – 
Himanthaliopsis и Orestovia. При этом, хотя «ку-
тикулы», описанные Красиловым, не обнаружи-
вают отчетливой клеточной структуры на своей 

Рис. 1. Сечение через апертуру секре-
торной клетки у Himanthaliopsis sniat-
kovii Zalessky («кутикула» показана 
заливкой, клеточные стенки – пункти-
ром). А – апертура секреторной клет-
ки, К – камера, СК – секреторная 
клетка, СП – сопровождающие клет-
ки, ЦК – центральный канал



А.В. Гоманьков 

24 

внутренней поверхности (признак, характерный 
скорее для Himanthaliopsis, чем для Orestovia), 
они несут на внешней поверхности многочис-
ленные и крупные папиллообразные выросты и 
должны на основании этого признака относиться 
к виду O. devonica, как и полагал Красилов. Тем 
не менее, благодаря отмеченному чрезвычайно 
сильному ультраструктурному сходству между 
«кутикулами» H. sniatkovii и O. devonica, кажется 
возможным переносить выводы, касающиеся 
морфолого-таксономической интерпретации H. 
sniatkovii, также и на O. devonica. 

Материал. Несколько десятков фрагментиро-
ванных фитолейм из местонахождения Дедуш-
кино (р. Дедушкина в пределах пос. Барзас Ке-
меровской обл.); барзасская свита, средний де-
вон, эйфельский ярус (отложения, синхронные 
кальцеоловому горизонту Урала [Snigirevskaya, 
Nadler, 1994]). Точное число фрагментов устано-
вить невозможно, так как они образуют массовое 
скопление. 

 
Род Schuguria Tschirkova-Zalesskaya 1957, 

emend. nov. 
 

Schuguria: Чиркова-Залесская, 1957, с. 92. 
Orestovia (pars): Ищенко Т., Ищенко А., 1981, с. 

20–21. 
Orestovites: Ищенко Т., Ищенко А., 1981, с. 30–31. 
?Voronejiphyton: Ищенко Т., Ищенко А., 1981, с. 

32–33. 
Rhytidophyton: Ищенко Т., Ищенко А., 1981, с. 35–

37. 
 

Типовой вид (единственный в составе рода 
при его первом описании) – Schuguria ornata 
Tschirkova-Zalesskaya, средний – верхний девон 
Восточно-Европейской платформы. 

Исправленный диагноз. Слоевища цилин-
дрические, изредка дихотомирующие, покрыты 
толстой оболочкой («кутикулой»), несущей на 
внутренней стороне отчетливые отпечатки кле-
ток меристодермы. Внешняя поверхность «кути-
кулы» гладкая или морщинистая, иногда несет 
крупные округлые вздутия. Секреторные клетки 
беспорядочно распределены по поверхности сло-
евища, непогруженные, с усложненной аперту-
рой. 

Emended diagnosis. Thalli cylindrical, rarely 
dichotomizing, covered by the thick coat («cuticle») 
with distinct imprints of cells of meristoderm on its 
inner surface. The outer surface of «cuticle» smooth 
or wrinkled, sometimes with big hemispherical 
swellings. Gland cells unsunken, with sophisticated 
aperture, evenly distributed on the surface of thallus. 

Сравнение. Так же, как род Himanthaliopsis, 
Schuguria отличается от близкого рода Spon-
giophyton радиальной симметрией слоевища, а от 
рода Orestovia – отсутствием папиллобразных 
выростов на внешней поверхности «кутикулы». 
От рода Himanthaliopsis Schuguria отличается 
хорошей выраженностью отпечатков клеток ме-
ристодермы на внутренней поверхности «кути-
кулы» и непогруженностью секреторных клеток. 

Замечания. При первом описании рода Voro-
nejiphyton [Ищенко Т., Ищенко А., 1981] в его 
составе указывалось два вида: V. crassitunicatum 
T. Istchenko et A. Istchenko (типовой вид) и V. sp. 
При этом клеточное строение растений, отнесен-
ных к V. crassitunicatum, оставалось неизвест-
ным. У фитолейм, описанных как V. sp., клеточ-
ное строение сходно с тем, которое известно у 
представителей рода Schuguria, но авторы отно-
сят эти фитолеймы к роду Voronejiphyton «с не-
которыми сомнениями» [там же, с. 35]. Поэтому 
и в синонимику рода Schuguria род Voronejiphy-
ton включен со знаком вопроса. 

Видовой состав. Типовой вид. 
Распространение. Средний – верхний девон 

Европейской части России (Приуралье, южное 
Поволжье, Воронежская антеклиза); возможно, 
нижний девон южного Китая. 

 
Schuguria ornata Tschirkova-Zalesskaya 1957, 

emend. nov. 
 

Табл. I, фиг. 5; табл. III, фиг. 4–8; табл. IV,  
фиг. 1–4, 6–8; табл. V, фиг. 1–4; рис. 2 

 
Schuguria ornata: Чиркова-Залесская, 1957, с. 92–

93, табл. XVIII–XXIII; Krassilov, Polevova, 2012, p. 
361–362, pls 1–3, pl. 6, figs 5, 6. 

Orestovia devonica: Kräusel, Venkatachala, 1966, S. 
217, Taf. 24–27, Taf. 28, Fig. 25; Ищенко Т., Ищенко 
А., 1981, с. 25–27, табл. XIV–XVI. 

Orestovia voronejiensis: Ищенко Т., Ищенко А., 
1981, с. 21–25, табл. I–III; Снигиревская, 1993, с. 133–
136, рис. 1–3, 4а, б. 

Orestovia (Schuguria) ornata: Ищенко Т., Ищенко 
А., 1981, с. 27–29, табл. XVII–XXII. 

Orestovites fissuratus: Ищенко Т., Ищенко А., 1981, 
с. 31–32, табл. XXV–XXVI. 

Voronejiphyton sp.: Ищенко Т., Ищенко А., 1981, с. 
35, табл. XXIX. 

Rhytidophyton sulcatum: Ищенко Т., Ищенко А., 
1981, с. 37–39, табл. XXX–XXXI. 

Rhytidophyton caneliculatum: Ищенко Т., Ищенко 
А., 1981, с. 39–40, табл. XXXII, XXXIII, табл. XXXIV, 
фиг. 1а, 1б. 
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Лектотип (выбран Т.А. и А.А. Ищенко 

[1981]) – экземпляр, изображенный Е.Ф. Чирко-
вой-Залесской [1957] на табл. XXII, фиг. 115; 
«кутикула» таллома; Самарская обл., пос. Ябло-
новый Овраг, скв. 9, гл. 1466–1469 м; средний 
девон, чусовская свита. 

Lectotype (designated by T.A and A.A. Istchen-
ko [Ищенко Т., Ищенко А., 1981]) – specimen 
shown by Tschirkova-Zalesskaya [Чиркова-
Залесская, 1957] in pl. XXII, fig. 115; «cuticle» of a 
thallus; Samara Region, Yablonovy Ovrag Village, 
borehole 9, depth 1466–1469 m; the Middle Devo-
nian, the Chusovskaya Formation. 

Исправленный диагноз. Внешняя оболочка 
таллома («кутикула») несет на внутренней сто-
роне отчетливые отпечатки клеток меристодер-
мы. Секреторные клетки непогруженные, с 
усложненной апертурой. Расстояние между со-
седними секреторными клетками, как правило, 
превышает 700 мкм. 

Emended diagnosis. The outer cover of thallus 
(«cuticle») bears distinct imprints of meristodermal 
cells. Gland cells unsunken with sophisticated aper-
ture. Distance between neighboring gland cells usu-
ally exceeds 700 μm. 

Описание. Материал представлен многочис-
ленными лентовидными линейными фитолейма-
ми шириной 1,5–2 см и толщиной около 1 мм 
(табл. I, фиг. 5). Максимальная наблюдавшаяся 
длина таллома составляет 8 см. Ни верхушка, ни 
основание таллома ни в одном случае не наблю-
дались. Поскольку обе стороны фитолеймы вы-
глядят совершенно одинаково, можно предполо-
жить, что при жизни талломы имели цилиндри-
ческую радиально симметричную форму. На по-
верхности фитолеймы наблюдаются многочис-
ленные беспорядочно разбросанные отверстия 
диаметром 250–300 мкм, соответствующие, по-
видимому, секреторным клеткам. Как правило, 
они имеют неправильно-ромбические очертания 
и рваные края, приподнятые над поверхностью 

фитолеймы, благодаря чему вся структура при-
обретает форму кратера. 

Снаружи фитолейма покрыта оболочкой, 
устойчивой к мацерации («кутикулой»). Вблизи 
секреторных клеток «кутикула» двухслойна, но 
на удалении от них слои постепенно сливаются 
друг с другом и не всегда различимы на попе-
речных сколах. Наружный слой «кутикулы» 
гладкий с поверхности и чешуйчатый на сколе, 
имеет толщину около 10 мкм (табл. III, фиг. 4). 
Внутренний слой кутикулы выглядит монолит-
ным на сколе и имеет толщину 15–20 мкм. С 
внутренней стороны он несет ребра высотой до 
30 мкм, соответствующие радиальным стенкам 
меристодермальных клеток, благодаря чему кле-
точную структуру меристодермы можно наблю-
дать при изучении «кутикулы» как в световом 
(табл. IV, фиг. 6), так и в сканирующем элек-
тронном микроскопе (табл. III, фиг. 7). 

Клетки меристодермы, как правило, много-
угольные, вытянуты вдоль таллома и собраны в 
довольно правильные ряды, так же ориентиро-
ванные вдоль таллома. Длина клеток составляет 
110–250 мкм, ширина – 30–90 мкм. Около секре-
торных клеток неспециализированные клетки 
меристодермы становятся мелкими, изометрич-
ными и располагаются в виде нескольких (до пя-
ти) более или менее отчетливых колец. Радиаль-
ные стенки клеток (точнее, ребра, заходящие в 
промежутки между клетками) ровные, прямые 
или слегка изогнутые; их толщина составляет 
около 10 мкм. 

Секреторные клетки имеют правильную 
округлую или овальную форму. Их диаметр со-
ставляет 120–180 мкм. В тех редких случаях, ко-
гда на месте секреторной клетки нет прорыва 
«кутикулы» («кутикула» секреторной клетки со-
хранилась ненарушенной), во внутреннем слое 
«кутикулы» наблюдается отверстие, через кото-
рое виден ее наружный слой, так что «кутикула» 
секреторных клеток в отличие от прочих клеток 

Рис. 2. Сечение через апертуру секре-
торной клетки у Schuguria ornata 
Tschirkova-Zalesskaya («кутикула» по-
казана заливкой, клеточные стенки – 
пунктиром). А – апертура секреторной 
клетки, ВВ – внешний валик, СК – сек-
реторная клетка 
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меристодермы сложена только внешним слоем 
(табл. III, фиг. 5, 6; табл. IV, фиг. 1–4; рис. 2).  

В центре «кутикулы» секреторной клетки 
наблюдается усложнение («капсула» Ищенко), 
соответствующее апертуре. Оно имеет вид коль-
ца диаметром около 80 мкм, которое образовано 
тонкими концентрическими складками. «Кути-
кула» внутри этого кольца разделена на две по-
ловинки вертикальным линейным гребнем, кото-
рый, видимо, заходил в щель на внешней стенке 
секреторной клетки. Вне кольца концентриче-
ских складок «кутикула» секреторной клетки со-
вершенно гладкая и ровная. 

Наружная поверхность «кутикулы» местами 
имеет шагреневый облик благодаря многочис-
ленным мелким ямкам и трещинкам. В местах 
расположения секреторных клеток при отсут-
ствии прорывов на ней наблюдаются бубликооб-
разные валики толщиной около 15 мкм, по своим 
размерам и положению соответствующие коль-
цам из концентрических складок на внутренней 
поверхности «кутикулы» (табл. III, фиг. 8; табл. 
V, фиг. 1–4). Внутри каждого валика «кутикула» 
может быть цельной или же на ней может быть 
заметна линейная щель. На 1 см2 поверхности 
таллома приходится примерно 50–75 секретор-
ных клеток. 

В некоторых местах наблюдаются скопления 
мелких и изометричных клеток, подобных тем, 
которые окружают секреторные клетки, но вне 
всякой пространственной связи с ними (табл. IV, 
фиг. 7, 8). Возможно, что такие скопления разви-
вались на местах секреторных клеток после того, 
как они выбрасывали слизь через разрыв внеш-
ней стенки и затем отмирали. 

Замечания. К виду S. ornata я отношу почти 
все фитолеймы, которые Т.А. и А.А. Ищенко 
[1981] описывают в составе семейства Spon-
giophytaceae и относят к 10 разным видам четырех 
родов (Orestovia, Orestovites, Voronejiphyton и 
Rhytidophyton). Признаки, которые указанные ав-
торы используют для разделения видов и родов 
(толщина талломов, наличие/отсутствие крупных 
округлых вздутий на поверхности фитолеймы, 

форма и расположение меристодермальных кле-
ток) представляются мне недостаточно суще-
ственными, для того чтобы различать по ним ви-
ды и, тем более, роды фитолейм с простой мор-
фологией и толстой «кутикулой». Иногда вариа-
бельность по этим признакам можно наблюдать 
даже в пределах одной фитолеймы, не говоря уже 
о более или менее обширных коллекциях из одно-
го местонахождения (монотопных выборках по 
С.В. Мейену [2009]). Исключение составляют три 
вида, описанные Ищенко под названиями 
Orestovia sp., Voronejiphyton crassitunicatum и 
Rhytidophyton sp. Как показали А.В. Броушкин и 
Н.В. Горденко [Broushkin, Gordenko, 2009], фито-
леймы, описанные Ищенко как Orestovia sp., в 
действительности принадлежали высшим расте-
ниям (скорее всего папоротникам). Эти фитолей-
мы были описаны как новый вид и род Istchenko-
phyton filiciforme Broushkin et Gordenko.  

У вида Voronejiphyton crassitunicatum не опи-
сано клеточное строение, поэтому его соотноше-
ние с видом S. ornata, диагноз которого основы-
вается главным образом на признаках меристо-
дермы, остается неизвестным. Что касается фи-
толейм, описанных Ищенко под названием 
Rhytidophyton sp., то они существенно отличают-
ся от S. ornata гораздо более плотным располо-
жением секреторных клеток. Вероятно, они за-
служивают выделения в самостоятельный вид 
рода Schuguria, но в моем материале такие фито-
леймы отсутствуют, поэтому соответствующий 
вид в настоящей работе не описывается. 

Материал. Несколько десятков фрагменти-
рованных фитолейм из Михайловского (Курская 
обл., в 5 км к юго-востоку от г. Железногорск) и 
Павловского (Воронежская обл., в 10 км к юго-
востоку от г. Павловск) карьеров; староосколь-
ский надгоризонт, средний девон, живетский 
ярус [Броушкин, Горденко, 2016] (для Павлов-
ского карьера возможна более точная привязка 
к ардатовскому горизонту [Раскатова, 2004]). 
Точное число фрагментов установить невоз-
можно, так как они часто образуют массовые 
скопления. 

 
Обсуждение 

 
 

Секреторные клетки 
 

Как явствует из приведенного выше истори-
ческого обзора, структуры Orestovia-подобных 
растений, интерпретируемые мной как секретор-
ные клетки, многими предшествующими иссле-

дователями [Ергольская, 1934, 1936; Krassilov, 
1981; Снигиревская, 1993; Gensel, Johnson, 1994; 
Броушкин, Горденко, 2012, 2016] рассматрива-
лись как устьица. Одним из наиболее впечатля-
ющих подтверждений такой интерпретации для 
кузнецких представителей группы кажется 
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фотография В.А. Красилова [Krassilov, 1981, p. 
242, fig. 8C] с изображением поперечного среза 
«кутикулы», проходящего через секреторную 
клетку, на котором отчетливо видно, что она со-
единена с поверхностью «кутикулы» посред-
ством канала, открывающегося наружу, как это 
обычно бывает у погруженных устьиц. Еще 
бóльшую достоверность такой интерпретации 
придает фотография из работы П.Г. Гензель и 
Н.Г. Джонсон [Gensel, Johnson, 1994, pl. 5, fig. 
25], демонстрирующая кольцо из 6 сопровожда-
ющих клеток, которые окружают канал и внешне 
напоминают побочные клетки погруженного 
устьица. 

Однако если говорить о европейских предста-
вителях рассматриваемой группы (S. ornata), то 
интерпретация аналогичных структур как усть-
ичных аппаратов вызывает множество трудно 
разрешимых вопросов. Поскольку мембрана, 
окружающая центральное усложнение («капсу-
лу» Ищенко) в «устьецеподобной» структуре у S. 
ornata, абсолютно гладкая и не несет никаких 
следов клеточных стенок, ее нельзя считать про-
изводной нескольких клеток, будь то пара замы-
кающих или кольцо побочных клеток устьица. В 
силу этого, а также очень правильного округлого 
контура всей структуры в целом ее приходится 
рассматривать как остаток одной-единственной 
клетки. 

А.В. Броушкин и Н.Г. Горденко [2012, с. 169, 
рис. 2а] в качестве обоснования «устьичной» ин-
терпретации рассматриваемых структур приво-
дят фотографию поперечного среза немацериро-
ванной фитолеймы S. ornata, проходящего через 
такую структуру. Однако сравнение этой фото-
графии с моими, полученными с помощью СЭМ 
и КЛМ (табл. III, фиг. 6, 8; табл. IV, фиг. 2, 4; 
табл. V, фиг. 1–4), позволяет понять, что струк-
туры, представленные на всех фотографиях, 
вполне однотипны. Разница заключается лишь в 
том, что на фотографии Броушкина и Горденко 
эта структура «провалилась» вглубь фитолеймы. 
То, что указанные авторы называют «сильно ку-
тинизированными околоапертурными гребня-
ми», на самом деле есть сечение наружного ва-
лика, который благодаря «провалу» клетки занял 
горизонтальное положение. Соответственно, 
«устьичная пора» («УП») и «передний дворик» 
(«ПД») – это пространство внутри валика, 
«внешние части апертурных стенок» – это цен-
тральное усложнение («капсула»), а «внутренние 
части апертурных стенок» («ВЧ») – срединный 
вертикальный гребень на «капсуле». 

Скорее всего, рассматриваемые структуры у 
S. ornata соответствуют секреторным клеткам, 
выделявшим слизь благодаря разрыву своей 
внешней стенки. Сходные секреторные клетки, 
расположенные в меристодерме, известны у со-
временных бурых водорослей семейства Alaria-
ceae [Bold, Wynne, 1978]. В пользу того, что тал-
ломы S. ornata снаружи были покрыты слизью, 
свидетельствует большое количество раститель-
ного дебриса (разнообразных спор, обрывков по-
сторонних фитолейм и т.п.), прилипшего к ним. 
Не исключено, что после разрыва внешней стен-
ки секреторные клетки осуществляли также 
функцию газообмена через толстую «кутикулу», 
то есть фактически выполняли роль устьиц, не 
будучи морфологическими гомологами этих ор-
ганов высших растений [Гоманьков и др., 2004].  

Возможно, однако, что эти клетки в действи-
тельности были одногнездными органами раз-
множения – спорангиями или гаметангиями, по-
добными тем, которые имеются у некоторых бу-
рых водорослей из порядка Dictyosiphonales 
[Bold, Wynne, 1978]. Но то, что рассматриваемые 
структуры были многоклеточными органами 
размножения типа концептакулов, развивавши-
мися на месте скопления мелких изометричных 
клеток (как это предполагал В.А. Красилов 
[Krassilov, Polevova, 2012]), кажется совершенно 
невероятным. Скорее всего, онтогенез данных 
структур был прочитан Красиловым «в обратную 
сторону»: не секреторные клетки развивались на 
месте скопления мелких клеток в результате их 
лизиса, а мелкие клетки развивались на месте 
секреторных после того, как они выбрасывали 
слизь через разрыв своей внешней стенки, а за-
тем отмирали. 

Морфологическое сходство структур, интер-
претируемых мною как секреторные клетки, у   
S. ornata с «устьицеподобными» структурами у 
H. sniatkovii и O. devonica заставляет рассматри-
вать в качестве секреторных клеток также и эти 
структуры, выявленные у кузнецких видов. Би-
латеральная симметрия обсуждаемых органов у 
H. sniatkovii бывает выражена лучше, чем у S. or-
nata, обуславливая их значительное сходство с 
парой замыкающих клеток (табл. II, фиг. 4). Од-
нако в действительности «кутикула», которую 
можно принять за кутикулу апертурных стенок 
двух замыкающих клеток, скорее всего, пред-
ставляет собой выстилку линейной апертурной 
щели, глубоко заходившей внутрь единственной 
секреторной клетки. Подтверждением того, что 
H. sniatkovii и O. devonica были водорослями и, 
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следовательно, не имели настоящих устьиц, 
служит обнаружение у H. sniatkovii описанно-
го выше многогнездного репродуктивного ор-
гана. 
 

Споры 
 

На внешней поверхности «кутикулы» S. or-
nata часто наблюдаются прилипшие к ней спо-
ры (табл. IV, фиг. 5; табл. V, фиг. 4–13). Это мо-
гут быть округлые и совершенно гладкие 
трехлучевые споры типа Calamospora Schopf, 
Wilson et Bentall (табл. V, фиг. 5), но по боль-
шей части споры, ассоциирующие с фитолей-
мами S. ornata, могут быть определены как Ar-
chaeozonotriletes sp. Они имеют округлые или 
округло-треугольные очертания и на экваторе, 
по-видимому, снабжены цингулюмом. Их прок-
симальная поверхность гладкая или шагреневая 
и несет трехлучевую щель разверзания, лучи 
которой приподняты над поверхностью споры и 
доходят до цингулюма. Дистальная поверхность 
споры несет скульптуру в виде конических бу-
горков, вершины которых дополнительно оття-
нуты наподобие тонких иголок. Размеры скуль-
птурных элементов могут быть очень разными у 
разных спор. В простейшем случае маленькие 
бугорки расположены близко друг к другу, 
иголки на их вершинах почти незаметны, и ка-
жется, что дистальная поверхность споры имеет 
шагреневый характер (табл. V, фиг. 9). Но 
встречаются споры и с более крупными скульп-
турными элементами, которые могут распола-
гаться как сравнительно далеко друг от друга 
(табл. V, фиг. 13), так и почти вплотную друг к 
другу (табл. V, фиг. 12). В предельном случае 
вся дистальная поверхность споры сплошь по-
крыта огромными коническими выростами с от-
тянутыми концами (табл. V, фиг. 10). Кроме то-
го, споры сильно варьируют по размерам: их 
диаметр колеблется от 16 до 50 мкм. В одном 
случае прилипшим к поверхности «кутикулы» 
оказался целый спорангий, причем в нем явно 
присутствуют споры двух разных размерных 
категорий (табл. V, фиг. 14), указывая на при-
надлежность его к гетероспоровым растениям, 
скорее всего, к прогимноспермам или барино-
фитовым (в обеих группах известны споры типа 
Aneurospora Streel или Cymbosporites Allen, 
морфологически близкие к Archaeozonotriletes 
Naumova [Balme, 1995]; для баринофитовых, 
кроме того, характерно развитие микро- и мега-
спор в одном спорангии). 

В ассоциации с «кутикулами» Himanthaliopsis 
и Orestovia споры встречаются существенно ре-
же. В.А. Красилов [Krassilov, 1981] вместе с «ку-
тикулами» O. devonica описывал шиповатые 
споры, сходные с теми, которые ассоциируют с 
S. ornata, причем отмечал для них столь же силь-
ную изменчивость в отношении размеров скуль-
птурных элементов. 

Морфологическое разнообразие спор, ассоци-
ирующих с «кутикулами» Orestovia-подобных 
растений, соответствует видовому или даже ро-
довому уровню различий, традиционно приня-
тому в систематике дисперсных миоспор. Это за-
ставляет предположить, что данные споры про-
дуцировались другими растениями, чем те, кото-
рым принадлежали описываемее фитолеймы, и 
лишь прилипали к ослизненным талломам, воз-
можно, даже после их отмирания. Остатки выс-
ших растений, которые могли продуцировать эти 
споры, встречаются как в Воронежской области 
вместе с S. ornata, так и в Кузбассе вместе с H. 
sniatkovii. Так из Павловского карьера был опи-
сан род Istchenkophyton Broushkin et Gordenko, 
вероятно относящийся к папоротникам [Broush-
kin, Gordenko, 2009], а из барзасских углей – 
плауновидное Barsassia Snigirevskaya [Снигирев-
ская, Богданова, 1992]. 

Так же случайно прилипшим к поверхности 
таллома S. ornata является, вероятно, спорангий, 
изображенный на табл. V, фиг. 14. Его органиче-
ская связь с соответствующей фитолеймой не 
выявлена, а гетероспория свидетельствует о вы-
соком эволюционном уровне развития, который 
плохо согласуется с крайне примитивной морфо-
логией фитолейм рода Schuguria. 

 
Проводящие элементы 

 

В качестве аргумента в пользу принадлежно-
сти Orestovia-подобных растений к высшим рас-
тениям указывалось на наличие у них проводя-
щих элементов с кольцевыми утолщениями сте-
нок [Ергольская, 1934, 1936; Krassilov, 1981; Го-
маньков и др., 2004]. Однако, как показал       
В.А. Красилов [Krassilov, Polevova, 2012], ими-
тировать кольцевые утолщения могут приподня-
тые края маленьких пор в стенках проводящих 
клеток, когда такие окаймления соседних пор 
сливаются друг с другом. Поэтому наличие 
кольцевых утолщений на стенках проводящих 
элементов не представляется достаточным осно-
ванием для того, чтобы рассматривать материн-
ские растения как высшие. 
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Заключение 
 

В группу Orestovia-подобных растений объ-
единяются средне-верхнедевонские растения, 
обладающие простой макроморфологией и тол-
стой «кутикулой» (оболочкой, устойчивой к 
стандартной процедуре мацерации). Они рас-
пространены на Восточно-Европейской плат-
форме (род Schuguria) и в Кузбассе (роды 
Orestovia и Himanthaliopsis). Вопрос о том, яв-
ляются ли данные растения водорослями или же 
они относятся к числу высших растений, до 
настоящего времени окончательно не решен. 
При его обсуждении одним из решающих аргу-
ментов является морфологическая интерпрета-
ция своеобразных «устьицеподобных» струк-
тур, наблюдаемых в поверхностном клеточном 
слое рассматриваемых растений. Проведенные 

ультраструктурные исследования этих образо-
ваний показывают, что они, скорее всего, пред-
ставляют собой секреторные клетки, выделяв-
шие слизь. Подобные клетки известны у бурых 
водорослей семейства Alariaceae (пор. Laminar-
iales). Кроме того, на одном остатке, принадле-
жащим к роду Himanthaliopsis, был обнаружен 
репродуктивный орган (спорангий или гаметан-
гий), морфологически сходный с многогнезд-
ными гаметангиями бурых водорослей из по-
рядка Dictyocarpales. Все эти данные позволяют 
сближать Orestovia-подобные растения из дево-
на России с бурыми водорослями, хотя более 
точное определение их таксономического по-
ложения внутри указанного отдела представля-
ется пока невозможным. 
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Объяснения к фототаблицам 

 

Таблица I 
 

Фиг. 1. Барзасский уголь – массовое скопление 
фитолейм Himanthaliopsis sniatkovii Zalessky; обр. № 
4734/65; Кемеровская обл., р. Барзас; средний девон; 
длина линейки 5 мм. 

Фиг. 2. Изолированная фитолейма Himanthaliopsis 
sniatkovii Zalessky; экз. № 4734/65-5; там же; длина 
линейки 5 мм. 

Фиг. 3, 4. Фрагмент «кутикулы» Himanthaliopsis 
sniatkovii Zalessky; экз. № 4734/65-2; там же; длина 
линейки 0,2 мм: 3 – внешняя поверхность «кутику-
лы», бугорки, соответствующие секреторным клет-
кам; 4 – внутренняя поверхность «кутикулы», на дне 
ямки, соответствующей бугорку на внешней поверх-
ности, видна «кутикула» секреторной клетки (показа-
на стрелкой). 

Фиг. 5. Изолированная фитолейма Schuguria orna-
ta Tschirkova-Zalesskaya; экз. № 1856/3-2; Курская 
обл., Михайловский карьер КМА; средний девон; 
длина линейки 5 мм. 

Таблица II 
 

Фиг. 1–9. «Кутикула» Himanthaliopsis sniatkovii 
Zalessky; СЭМ; Кемеровская обл., р. Барзас, средний 
девон: 1 – скол «кутикулы» (внешняя сторона наверху 
справа); экз. № 4734/67-2; длина линейки 10 мкм; 2 – 
внутренняя сторона, видны ямки с секреторными 
клетками; экз. № 4734/64-1; длина линейки 200 мкм;  
3 – ямка с «кутикулой» секреторной клетки; экз. № 
4734/64-1; длина линейки 50 мкм; 4 – «кутикула» сек-
реторной клетки, глубоко заходившая в щелевидную 
апертуру; экз. № 4734/64-1; длина линейки 50 мкм;    
5 – ямка на внутренней поверхности с внутренним 
(лодочковидным) отверстием канала, закрытым «ку-
тикулой» секреторной клетки; экз. № 4734/67-2; дли-
на линейки 50 мкм; 6 – «кутикула» той же секретор-
ной клетки, что и на фиг. 5; экз. № 4734/67-2; длина 
линейки 20 мкм; 7 – друза кварца в ямке на месте сек-
реторной клетки; экз. № 4734/65-6; длина линейки 100 
мкм; 8 – скол «кутикулы» (внешняя сторона сверху), 
cнизу видна друза кварца, развившаяся по ямке на 



Orestovia-подобные растения из девона России: морфология и таксономическое положение 

31 

месте секреторной клетки; экз. № 4734/65-1; длина 
линейки 100 мкм; 9 – внешняя поверхность с друзой 
кварца, прорвавшей «кутикулу»; экз. № 4734/64-2; 
длина линейки 100 мкм. 

 
Таблица III 

 

Фиг. 1–3. «Кутикула» Himanthaliopsis sniatkovii 
Zalessky с внешней стороны с многогнездным репро-
дуктивным органом (спорангием?); СЭМ; экз. № 
4734/65-1, Кемеровская обл., р. Барзас, средний де-
вон: 1 – репродуктивный орган показан стрелкой; 
длина линейки 1 мм; 2 – длина линейки 200 мкм; 3 – 
длина линейки 100 мкм. 

Фиг. 4. Скол «кутикулы» Schuguria ornata 
Tschirkova-Zalesskaya (внешняя сторона наверху 
справа); СЭМ; экз. № 1856/3-2; Курская обл., Михай-
ловский карьер КМА; средний девон; длина линейки 
10 мкм. 

Фиг. 5, 6. Секреторная клетка Schuguria ornata 
Tschirkova-Zalesskaya с внутренней стороны; СЭМ; 
тот же экземпляр: 5 – длина линейки 100 мкм; 6 – 
длина линейки 50 мкм. 

Фиг. 7. Внутренняя поверхность «кутикулы» 
Schuguria ornata Tschirkova-Zalesskaya; СЭМ; экз. № 
1854/6-21; Воронежская обл., Павловский карьер; 
средний девон; длина линейки 500 мкм. 

Фиг. 8. Секреторная клетка Schuguria ornata 
Tschirkova-Zalesskaya с внешней стороны; СЭМ; экз. 
№ 1856/3-1; Курская обл., Михайловский карьер 
КМА; средний девон; длина линейки 20 мкм. 

 
Таблица IV 

 

Фиг. 1, 2. Schuguria ornata Tschirkova-Zalesskaya, 
секреторная клетка со спорой, снаружи прилипшей к 
«кутикуле»; преп. № 1856/3-1, т. 2; Курская обл., Ми-
хайловский карьер КМА; средний девон: 1 – СМ; 
длина линейки 50 мкм; 2 – КЛМ; внутренняя сторона 
«кутикулы»; длина линейки 20 мкм. 

Фиг. 3, 4. Cекреторная клетка Schuguria ornata 
Tschirkova-Zalesskaya; преп. № 1856/3-1, т. 1; там же: 

3 – СМ; длина линейки 50 мкм; 4 – КЛМ; внутренняя 
сторона «кутикулы»; длина линейки 20 мкм.  

Фиг. 5. Archaeozonotriletes sp., две cпоры, при-
липшие к «кутикуле» Schuguria ornata Tschirkova-
Zalesskaya; СМ; преп. № 4734/66-5A, т. 1; там же; 
длина линейки 20 мкм. 

Фиг. 6. «Кутикула» Schuguria ornata Tschirkova-
Zalesskaya; СМ; преп. № 4734/66-3, т. 1; там же; длина 
линейки 200 мкм. 

Фиг. 7, 8. Schuguria ornata Tschirkova-Zalesskaya, 
скопления мелких изометричных клеток, не связан-
ные с секреторными клетками; СМ; преп. № 1856/3-1; 
там же; длина линейки 100 мкм: 7 – т. 3; 8 – т. 4. 

 
Таблица V 

 

Фиг. 1–3. Schuguria ornata Tschirkova-Zalesskaya, 
внешняя поверхность «кутикулы» в районе секретор-
ной клетки; СЭМ; Курская обл., Михайловский карь-
ер КМА; средний девон; длина линейки 50 мкм: 1 – 
экз. № 1856/3-3; 2, 3 – экз. № 1856/3-1. 

Фиг. 4. Schuguria ornata Tschirkova-Zalesskaya, 
внешняя поверхность секреторной клетки с прилип-
шей к ней спорой; СЭМ; там же; экз. № 1856/3-2; 
длина линейки 50 мкм. 

Фиг. 5–14. Споры, прилипшие к «кутикуле» Schu-
guria ornata Tschirkova-Zalesskaya; СЭМ; там же: 5 – 
Calamospora sp. с проксимальной стороны; экз. № 
1856/3-1; длина линейки 10 мкм; 6 – Archaeozono-
triletes sp. с проксимальной стороны; экз. № 1856/3-1; 
длина линейки 10 мкм; 7–9 – Archaeozonotriletes sp. с 
проксимальной стороны; экз. № 1856/3-2; длина ли-
нейки 10 мкм; 10 – Archaeozonotriletes (?) sp., скульп-
тура на дистальной стороне; экз. № 1856/3-1; длина 
линейки 20 мкм; 11 – Archaeozonotriletes (?) sp. с ди-
стальной стороны; экз. № 1856/3-1; длина линейки 20 
мкм; 12 – Archaeozonotriletes (?) sp. с дистальной сто-
роны; экз. № 1856/3-2; длина линейки 10 мкм; 13 – 
Archaeozonotriletes (?) sp. с дистальной стороны; экз. 
№ 1856/3-1; длина линейки 10 мкм; 14 – спорангий; 
экз. № 1856/3-1; длина линейки 50 мкм. 

 
 

Orestovia-like plants from the Devonian of Russia:  
morphology and taxonomic position 

 
A.V. Gomankov 
 

Komarov Botanical Institute of RAS, Professora Popova st. 2, 197376 St.-Petersburg, Russia 
 
The Middle – Late Devonian plants distinguished by very simple gross morphology and thick «cuticle» (coat re-

sistant to maceration) are considered. Three genera, i.e. Himanthaliopsis, Orestovia and Schuguria, are discerned within 
the group under consideration (Schuguria occurs at the East-European Platform, whereas Himanthaliopsis and 
Orestovia are known from the Kuznetsk Basin). Himanthaliopsis sniatkovii and Schuguria ornata are described with 
emended diagnoses. The structures formerly often interpreted as stomata are most likely to be gland cells producing 
mucilage. A reproductive organ similar to a multilocular sporangium has been found in attachment to a compression of 
H. sniatkovii. The obtained data suggest the closeness of the plants studied to brown algae. 
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