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Роды Steirophyllum, Entsovia и Dubenskia, которые были описаны по листьям «хвойного облика», но несущим 
дорзальные желобки, образуют компактную таксономическую группу по крайней мере надродового ранга. Си-
стематическое положение этой группы остается неясным из-за отсутствия сведений о присущих ей фруктифика-
циях. Изучение фруктификации, ассоциирующей с листьями рода Steirophyllum, позволяет предположить ее бли-
зость к роду Pholidophyllum и тем самым – принадлежность всей рассматриваемой группы к семейству Rufloria-
ceae порядка Cordaitanthales, в рамках которого она, вероятно, заслуживает выделения в отдельную трибу. 
 

Семейство руфлориевых (Rufloriaceae) было 
введено К. Ледран [Ledran, 1966] как отдельное 
семейство кордаитов, эндемичное для Ангарского 
палеофлористического царства. Его типовой род 
Rufloria S. Meyen был в свое время [Мейен, 1963] 
введен для листьев «кордаитового облика», несу-
щих на абаксиальной стороне дорзальные же-
лобки между жилками. Позднее С.В. Мейен 
[1982], разрабатывая систематику порядка Cordai-
tanthales, указывал, что в ее основу должна быть 
положена морфология женских фруктификаций. 
Однако он считал целесообразным сохранить эф-
фективно и действительно обнародованное назва-
ние семейства Rufloriaceae, поскольку женские 
фруктификации, которые можно было бы связать 
с листьями рода Rufloria, не были в то время изу-
чены с нужной полнотой, а главным критерием 
для выделения семейства служили дорзальные 
желобки на листьях. К семейству Rufloriaceae 
Мейен относил установленные для женских 
фруктификаций роды Krylovia Chachlov и Gaussia 
Neuburg, а также род Bardocarpus Zalessky, опи-
санный первоначально для дисперсных семян, ко-
торые позже были найдены в прикреплении к се-
меносному побегу. В дальнейшем в составе се-
мейства были описаны женские фруктификации 
Pukhontella Ignatiev [Игнатьев, 1988] и Suchoviella 
Ignatiev et S. Meyen [Ignatiev, Meyen, 1989]; к нему 
был также отнесен [Игнатьев, 2011] род 
Pholidophyllum Zalessky, описанный первона-
чально как мужская фруктификация incertae sedis. 

Все женские фруктификации руфлориевых 
устроены по единому плану. Это простые полис-
пермы, состоящие из оси, на которой по спирали 
располагаются более или менее длинные 

семяножки с семенами на концах. Какие-либо сте-
рильные листовидные придатки на оси отсут-
ствуют (исключение составляет лишь род Su-
choviella, у которого в самом основании простого 
полисперма располагается розетка из чешуевид-
ных листьев типа Lepeophyllum Zalessky). В родах 
Gaussia и Pholidophyllum спираль, по которой рас-
полагаются семяножки, очень пологая и семя-
ножки сильно сближены друг с другом. При этом 
длина семяножек увеличивается по мере прибли-
жения к верхушке побега и семена располагаются 
только на длинных терминальных семяножках, 
тогда как более короткие базальные семяножки 
были стерильными (фуникулодиями, по термино-
логии С.В. Мейена [2010]) и несли лишь недораз-
витые семенные рубцы. В роде Gaussia сближен-
ные семяножки образуют радиально-симметрич-
ную зонтиковидную структуру на конце оси пол-
исперма, а в роде Pholidophyllum они располага-
ются почти в одной вертикальной плоскости, бла-
годаря чему терминальный пучок семяножек при-
обретает уплощенную билатерально симметрич-
ную вееровидную форму, причем семена распола-
гаются только на одной (вентральной) стороне 
этого «веера» [Игнатьев, 2011].  

За десятилетия изучения пермской флоры Во-
сточно-Европейской платформы в ее составе 
были обнаружены растения (роды Steirophyllum 
Eichwald, Entsovia S. Meyen и Dubenskia 
Gomankov), листья которых также несут дорзаль-
ные желобки, но отличаются от рода Rufloria 
своей морфологией (см. рисунок). 

Род Steirophyllum (табл. I, фиг. 1–4) был перво-
начально описан как хвойное [Эйхвальд, 1854], но 
затем  было  показано,  что  в  каждом  из  его хвое-
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подобных листьев присутствовали два дорзаль-
ных желобка [Gomankov, 1995; Гоманьков, 2013]. 
Он известен из местонахождений Усть-Коин 
(респ. Коми, правый берег р. Вымь, напротив 
устья р. Коин; нижнеказанский подъярус [Meyen, 
Smoller, 1986]), Вострое (Вологодская обл., левый 
берег р. Сухона, напротив д. Вострое; уржумский 
горизонт [Татарские отложения…, 2001; Гомань-
ков, 2013]), а также из Каргалинских рудников 
(Оренбургская обл., группа рудников, располо-
женных в ~60 км к северу-северо-западу от Орен-
бурга; верхнеказанский подъярус [Gomankov, 
2020]) и Дубенского карьера (Оренбургская обл., 
Дубенский гипсовый карьер в 9 км юго-западнее 
ст. Кондуровка железной дороги Оренбург – 
Орск; кунгурский ярус [Гоманьков, 2023]). 

Род Entsovia [Мейен, 1969] по очертаниям и 
жилкованию листьев сходен с родом Rufloria, но 

дорзальные желобки у него сдвоен-
ные: между любыми двумя жилками 
проходит два сближенных дорзаль-
ных желобка (табл. II, фиг. 1–2). На 
территории Восточно-Европейской 
платформы род известен из местона-
хождений Слуда (респ. Коми, пос. 
Слуда, скв. 104, гл. 437,0–438,0 м; ка-
занский ярус [Мейен, 1969]), Крутая 
Катушка (Пермский кр., левый берег 
р. Барда, в 2 км ниже д. Матвеево; 
верхнекунгурский подъярус [Мейен, 
1969]), Красная Глинка (Пермский 
кр., правый берег р. Барда, в 1,3 км 
выше моста в д. Матвеево; верхне-
кунгурский подъярус [Мейен, 1969]), 
Чекарда (Пермский кр., левый берег 
р. Сылва, непосредственно ниже 
устья р. Чекарда; верхнекунгурский 
подъярус [Мейен, 1969]), Ведерни-
ково (респ. Башкортостан, левый бе-
рег р. Быстрый Танып, у д. Ведерни-
ково; соликамский горизонт уфим-
ского яруса [Мейен, 1969]), Кичуй 
(респ. Татарстан, р. Кичуй, скв. 850, 
гл. 46,65–53,0 м; нижнеказанский 
подъярус [Мейен, 1969]) и Броды 
(Оренбургская обл., овраг Большой 
Опасовский у пос. Броды; верхнека-
занский подъярус [Мейен, 1969]), а 
также из Дубенского карьера. 

Род Dubenskia (табл. I, фиг. 5–7) из-
вестен пока только из Дубенского ка-
рьера. По морфологии побегов он так 
же, как и Steirophyllum, похож на хвой-

ное [Гоманьков, 2023], хотя и отличается от типич-
ных хвойных большой длиной листьев, каждый из 
которых несет множественные дорзальные же-
лобки, причем увеличение их количества от осно-
вания к верхушке происходит не только за счет 
вставления, но также и за счет дихотомии, что для 
дорзальных желобков совершенно необычно. 

Изучение кутикулы растений трех перечислен-
ных родов [Гоманьков, 2023] показало большое 
сходство их эпидермальных структур, особенно 
устьичных аппаратов (табл. I, фиг. 2, 3, 7; табл. II, 
фиг. 2): устьица всегда имеют правильную круг-
лую форму, а побочные клетки осложнены высо-
кими папиллами, нависающими над замыкаю-
щими клетками [особенно велико сходство 
устьиц у Steirophyllum gomankovii (S. Meyen et 
Smoller) Gomankov и Entsovia rarisulcata                  
S. Meyen].  Это  позволяет  рассматривать три ука-

Рисунок. Местонахождения родов Steirophyllum, Entsovia и 
Dubenskia на Восточно-Европейской платформе: 1 – Усть-Коин; 
2 – Слуда; 3 – Вострое; 4 – Крутая Катушка; 5 – Красная Глинка; 
6 – Чекарда; 7 – Ведерниково; 8 – Кичуй; 9 – Каргалинские руд- 

ники; 10 – Броды; 11 – Дубенский карьер 
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занных рода как достаточно компактную таксоно-
мическую группу, распространенную от Тимана 
до Оренбургского Приуралья и от кунгурского 
яруса до уржумского горизонта. Возможно, что к 
этой же группе относятся роды Mostotchkia 
Chachlov из верхнего карбона Кузбасса [Хахлов, 
1939] и Slivkovia S. Meyen из гвадалупия Печор-
ского бассейна [Мейен, 1969], также характеризу-
ющиеся присутствием дорзальных желобков на 
листьях, но они пока еще недостаточно полно изу-
чены. 

Систематическое положение рассматриваемой 
группы остается неопределенным из-за отсут-
ствия надежных сведений о присущих ей органах 
размножения. С.В. Мейен и Г.Г. Смоллер [Meyen, 
Smoller, 1986] предлагали относить роды Entso-
via, Slivkovia и Mostotchkia (в этот род они вклю-
чали также вид Steirophyllum gomankovii) к дик-
ранофилловым, хотя и связывали с этой группой 
(впрочем, без всяких обоснований) фруктифика-
ции типа Krylovia из казанских отложений Удмур-
тии и Башкортостана. Та же точка зрения на си-
стематическое положение рассматриваемой 
группы была повторена Мейеном в более поздней 
работе [Мейен, 1992]. Автором настоящей статьи 
Entsovia, Steirophyllum и Dubenskia описывались 
[Гоманьков, 2023] как сателлитные роды порядка 
Dicranophyllales. Следует, однако, отметить, что 
фруктификации, свойственные дикранофилло-
вым, не известны на территории Ангариды и из-
за этого принадлежность указанных родов по-
рядку Dicranophyllales кажется весьма сомнитель-
ной. 

Проблема осложняется еще тем обстоятель-
ством, что рассматриваемые роды встречаются 
довольно редко и, как правило, вместе с другими 
растениями, из-за чего с ними не удается связать 
какие-либо фруктификации на основании ассоци-
аций в одних и тех же местонахождениях. Исклю-
чение составляет лишь местонахождение 
Вострое, где доминируют листья S. gomankovii и 
вместе с ними в захоронении встречен только 
один остаток, который может быть интерпретиро-
ван как остаток женской фруктификации и ранее 
определялся мной [Гоманьков, 2013] как Pel-
taspermopsis sp. 

Остаток имеет размеры 13×7 мм и представляет 
собой отпечаток с очень толстой (по-видимому, 
многослойной) фитолеймой (табл. II, фиг. 3). Фи-
толейма сохранила две системы округлых лопа-
стей шириной около 4 мм. Эти системы лопастей 
расположены параллельно на близком расстоянии 
так, что одна из них кажется наложенной сверху на 

другую. На одной из лопастей нижнего ряда сохра-
нилось круглое углубление (табл. II, фиг. 4), кото-
рое может интерпретироваться как семенной ру-
бец. В целом остаток напоминает пазушный поли-
сперм хвойных рода Kungurodendron S. Meyen 
[Мейен, 2010] с той только разницей, что семя-
ножки на описываемом экземпляре не загнуты на 
адаксиальную сторону, а остаются прямыми. Его 
можно сравнить также с пучком семяножек рода 
Pholidophyllum, в котором произошло слияние ба-
зальных частей семяножек друг с другом с образо-
ванием кладосперма – единого уплощенного била-
терально симметричного органа, несущего боль-
шое количество семян. 

Мацерация сохранившейся фитолеймы пока-
зала, что она содержит по крайней мере 4 слоя ку-
тикулы, каждый из которых демонстрирует свое-
образный тип эпидермальной структуры. Первый 
тип кутикулы (табл. II, фиг. 5) характеризуется 
сравнительно мелкими изометричными клетками 
размером около 30 мкм с тонкими радиальными 
стенками. Местами, однако, клетки оказываются 
вытянутыми в одном направлении и образуют бо-
лее или менее правильные ряды. В одном месте в 
кутикуле этого типа наблюдается отверстие с рва-
ными краями, от которого клеточные ряды расхо-
дятся радиально (табл. II, фиг. 6). Эту кутикулу 
можно интерпретировать как адаксиальную кути-
кулу семяножки, а отверстие в ней – как семенной 
рубец. 

Кутикула второго типа (табл. II, фиг. 7) изого-
нальная с очень тонкими радиальными и перикли-
нальными стенками клеток (однако радиальные 
стенки всегда видны очень отчетливо). Клетки 
многоугольные и мелкие, не более 30 мкм в попе-
речнике. Вероятно, это абаксиальная кутикула се-
мяножки, обращенная к кладосперму. 

Третий тип кутикулы (табл. II, фиг. 8) характе-
ризуется крупными (примерно 50×150 мкм) клет-
ками с очень толстыми радиальными стенками. 
Клетки, как правило (но не всегда), вытянуты в 
одном направлении и образуют довольно пра-
вильные, иногда изгибающиеся ряды. Такая кути-
кула может интерпретироваться как кутикула 
адаксиальной стороны самого кладосперма. 

Кутикула четвертого типа (табл. II, фиг. 9) 
плохо отделяется от мезофилла, поэтому рассмот-
реть ее клеточную структуру трудно. По-види-
мому, эта структура сходна со структурой треть-
его типа (такие же крупные клетки с толстыми ра-
диальными стенками), но клетки изометричные и 
рядов не образуют. Скорее всего, это абаксиаль-
ная кутикула самого кладосперма.
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Род Pholidophyllum обычно относится к руфло-
риевым [Игнатьев, 2011], и сходство описанного 
остатка с простым полиспермом рода Pholidophyl-
lum вместе с наличием дорзальных желобков на 
вегетативных листьях является веским аргумен-
том в пользу включения рассматриваемой группы 
в семейство Rufloriaceae, хотя, конечно, нельзя 
игнорировать и своеобразие листьев ее предста-
вителей по сравнению с «типичными» представи-
телями рода Rufloria. Вероятно, в составе семей-
ства Rufloriaceae рассматриваемые растения за-
служивают выделения в отдельную трибу. 

Автор выражает свою искреннюю призна-
тельность А.С. Башкуеву, Д.В. Василенко,         
Д.Е. Щербакову (Палеонтологический институт 
РАН) и Д.С. Копылову (Институт зоологии Рес-
публики Казахстан) за помощь в сборе расти-
тельных остатков, а также И.А. Игнатьеву и 
Ю.В. Мосейчик (Геологический институт РАН) 
за предоставленную возможность изучения кол-
лекционного материала, хранящегося в ГИН РАН, 
и ценные замечания к тексту статьи. 
Работа выполнена в рамках темы госзадания  

№ 124013100860-6 БИН РАН. 
 

Дополнение 
 

Уже после того, как настоящая работа была 
сдана в печать, в коллекциях из Каргалинских 
рудников мною были обнаружены отпечатки об-
лиственных побегов, предположительно относя-
щихся к роду Steirophyllum, в органической связи 
со своеобразными женскими шишками. Эти 
шишки представляют собой сложные полис-
пермы, главная ось которых несет листоподобные 
брактеи. В пазухе каждой брактеи располагался 
пельтатный простой полисперм (пельтоид) с 

семенами, прикреплявшимися по кругу к нижней 
поверхности его шляпки. Подобные шишки могут 
сравниваться с родами Quasistrobus Vladimirovich 
[Владимирович, 1986] и Mutoviaspermum Karasev, 
Forte, Coiro et Kustatscher [Karasev et al., 2019]. 
Возможно, что они прольют новый свет на род-
ственные связи и таксономическое положение ро-
дов Steirophyllum, Entsovia и Dubenskia, но для 
этого требуется их дальнейшее детальное изуче-
ние. 
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Объяснения к фототаблицам 

Оригиналы хранятся в ГИН РАН (колл. № 4100) и БИН РАН (колл. № 1864) 
 

Таблица I 
 

Фиг. 1. Steirophyllum gomankovii (S. Meyen et 
Smoller) Gomankov, отпечаток листа с фитолеймой, 
экз. № 4100/96-2; местонахождение Вострое; длина ли-
нейки 1 мм. 

Фиг. 2–3. Steirophyllum cf. gomankovii (S. Meyen et 
Smoller) Gomankov, дисперсная кутикула, устьице на 
дне дорзального желобка, преп. № 1864/18-2, т. 3; ме-
стонахождение Дубенский карьер; длина линейки 20 
мкм: 2 – фокус на устьичной щели; 3 – фокус на папил-
лах, закрывающих замыкающие клетки. 

Фиг. 4. Steirophyllum cf. gomankovii (S. Meyen et 
Smoller) Gomankov, общий вид кутикулы с дорзальным 
желобком, осложненным складкой по краю, преп.        
№ 1864/18-6, т. 1; местонахождение Дубенский карьер; 
длина линейки 100 мкм. 

Фиг. 5–7. Dubenskia insolita Gomankov; местона-
хождение Дубенский карьер: 5 – отпечаток облиствен-
ного побега с фитолеймой, голотип № 1864/16, длина 
линейки 5 мм; 6 – отпечаток листа с фитолеймой, хо-
рошо видна дихотомия дорзальных желобков, экз.       
№ 1864/1C-1, длина линейки 2 мм; 7 – дисперсная ку-
тикула, устьице на дне дорзального желобка, преп.      
№ 1864/23-2, т. 1, длина линейки 20 мкм. 

 
 

Таблица II 
 

Фиг. 1–2. Entsovia kungurica S. Meyen, эпидермаль-
ное строение; местонахождение Дубенский карьер:       
1 – общий вид кутикулы с двумя парами дорзальных 
желобков, преп. № 1864/20-6, т. 2, длина линейки       
100 мкм; 2 – устьица на дне дорзального желобка (по-
казаны стрелками), преп. № 1864/23-3, т. 1, длина ли-
нейки 20 мкм. 

Фиг. 3–9. Женская фруктификация, ассоциирую-
щая с листьями Steirophyllum gomankovii (S. Meyen et 
Smoller) Gomankov в местонахождении Вострое:             
3 – общий вид отпечатка с фитолеймой, экз. № 4100/81-2, 
длина линейки 1 мм; 4 – фитолейма семяножки с пред-
полагаемым семенным рубцом (показан стрелкой),  
экз. № 4100/81-2, длина линейки 1 мм; 5 – кутикула 
адаксиальной стороны семяножки, преп. № 4100/81-2, 
т. 2, длина линейки 50 мкм; 6 – кутикула адаксиальной 
стороны семяножки с краем отверстия, соответствую-
щего семенному рубцу (показан стрелкой), преп.          
№ 4100/81-2, т. 1, длина линейки 50 мкм; 7 – кутикула 
абаксиальной стороны семяножки, преп. № 4100/81-2, 
т. 3, длина линейки 50 мкм; 8 – кутикула адаксиальной 
стороны кладосперма, преп. № 4100/81-2, т. 4, длина ли-
нейки 50 мкм; 9 – кутикула абаксиальной  стороны кла-
досперма, преп. № 4100/81-2, т. 5, длина линейки          
50 мкм.
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