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В каменноугольных флористических ком-
плексах Кузбасса распространены виды энде-
мичного ангарского рода Angaropteridium Za-
lessky, установленного по вегетативным органам. 
В основу их выделения положены макроморфо-
логические признаки – ветвление рахисов, осо-
бенности прикрепления перышек (листьев), ха-
рактер их оснований, очертания и жилкование 
[Нейбург, 1948; Радченко, 1955; Горелова и др., 
1973]. Необходимость дальнейшего изучения 
этой группы обусловлена тем, что перышки An-
garopteridium часто встречаются изолированно 
от рахисов и распространены в широком страти-
графическом диапазоне. Простые по форме, они 
полиморфны и образуют постепенные переходы, 
соединяющие один морфологический тип перы-
шек с другим. Видовое определение таких дис-
персных перышек затруднено и несет зачастую 
довольно формальный характер.  

Изученный нами материал в количестве около 
400 штуфов с растительными остатками проис-
ходит из трех местонахождений, находящихся в 
стратотипическом Кемеровском районе Кузбас-
са:  

1) у г. Кемерово, кровля пласта Украинского;  
2) лог Мосточки, в 2 км выше д. Старая Бала-

хонка;  
3) на правом берегу р. Большая Чесноковка, 

выше с. Верхотомское; 
Коллекции были собраны и изучались       

В.А. Хахловым в 30-х годах прошлого столетия 
[Хахлов, 1939]. Ныне они хранятся в Палеонто-
логическом музее ТГУ под №8 и 36. 

 
*  *  * 

С.В. Мейен [1987] отмечал, что некоторые 
представители ангарских и субангарских палео-
зойских родов (Zamiopteris Schmalhausen, 
Entsovia S.Meyen, Dicranophyllum Grand’Eury, 

Slivkovia S.Meyen, Mostotchkia Chachlov и 
Angaropteridium) с дихотомическим ветвлением 
жилок в листьях обладают дорзальными желоб-
ками – вместилищами устьиц, находящимися 
между жилками на нижней поверхности листьев. 
Присутствие дорзальных желобков в листьях 
обычно устанавливается достаточно легко даже 
при небольшом увеличении. Лучше всего они 
изучены у листьев ангарских кордаитовых рас-
тений. По кутикулам установлены детали строе-
ния желобков и присутствие в них устьиц. При 
этом были идентифицированы признаки, наблю-
даемые в кутикулах и на соответствующих им 
отпечатках и фитолеймах [Мейен, 1966; Глухова, 
1976, 2009].  

Опыт микроструктурного изучения кордаито-
вых листьев применен нами в отношении кузбас-
ских Angaropteridium. Исследование перышек 
этих растений в отраженном свете с увеличением 
до 100 раз позволяет выявить строение дорзаль-
ных желобков, присутствие и тип трихом, струк-
туру клеточных рядов и особенности строения 
жилок на нижней и верхней поверхности листь-
ев, относительную толщину фитолейм. 

Дорзальные желобки на фитолейме нижней 
поверхности перышек Angaropteridium наблю-
даются в виде канавок между жилками, которым 
на отпечатках соответствуют валики. Строение 
желобков может быть описано в терминах, раз-
работанных для кордаитовых листьев [Глухова, 
1976, 2009; Пороховниченко, 2008]. Они харак-
теризуют форму самих желобков (ширину, глу-
бину или высоту, протяженность, уплощенность 
краев и верхушки или дна, наличие укрепляю-
щих тяжей) и их орнаментацию, тип трихом.   

Изучение микроструктуры позволило обна-
ружить в коллекциях около полусотни фрагмен-
тов и целых перышек Angaropteridium, обладаю-
щих   дорзальными   желобками.   Среди  них  по 
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строению желобков и особенностям жилкования 
выделено три типа перышек, каждый из которых 
встречен только в одном захоронении в составе 
своеобразного фитоориктоценоза. 

У перышек первого типа дорзальные желобки 
отчетливые, резкие, относительно узкие, сим-
метрично расположенные между жилками, без 
следов орнаментации трихомами (табл. I, фиг. 1–
5). Среди изученных экземпляров это самые 
древние Angaropteridium, происходящие из кров-
ли пласта Украинского, по которой проводится 
нижняя граница мазуровского горизонта в Кеме-
ровском районе. Отсюда изучено более 100 шту-
фов с растительными остатками. В фитоорикто-
ценозе преобладает Angaridium Zalessky, пред-
ставленный A. potanini (Schmalhausen) Zalessky и 
A. submongolicum Neuburg, и членистостебельные 
Phyllotheca mungatica Radczenko и P. vulgaris 
Radczenko. Присутствуют немногочисленные 
кордаитовые листья Rufloria (Praerufloria) ex gr. 
theodori (Neuburg) S.Meyen и Cordaites sp., семе-
на Angarocarpus ungensis (Zalessky) Radczenko, 
Holcospermum sp. Встречаются фрагменты Para-
gondwanidium petiolatum (Neuburg) S.Meyen. Ан-
гароптеридиумы представлены формами как с 
дорзальными желобками, так и без них. Послед-
ние можно формально отнести к Angaropteridium 
cardiopteroides (Schmalhausen) Zalessky, A. tyr-
ganicum Zalessky и A. chacassicum Radczenko. 

Перышки второго типа имеют иные по строе-
нию дорзальные желобки. Они более широкие, 
плоские, с менее резко выраженными краями и 
усеяны многочисленными папиллами (табл. II, 
фиг. 1–8). Жилкование и очертания перышек 
имеют отличия от таковых первого типа, что бо-
лее подробно отражено в приведенном ниже 
описании. Из лога Мосточки изучено 180 шту-
фов с растительными остатками. Они характери-
зуют более молодые отложения алыкаевского 
горизонта. В фитоориктоценозе заметно преоб-
ладают остатки кордаитантовых. Среди них до-
минируют прэруфлории Rufloria ex gr. theodori и 
R. subangusta (Zalessky) S.Meyen, реже наблюда-
ются отпечатки Cordaites neuburgae Gluchova. 
Изолированные семена разнообразны и пред-
ставлены Angarocarpus ungensis, Samaropsis eury-
ptera Suchov, S. pauxilla Zalessky, S. patula 
Zalessky, Cordaicarpus baranovii Suchov, Holco-
spermum sp. Присутствуют в небольшом числе 
остатки Paragondwanidium sibiricum (Petunnikov) 
S.Meyen, Neuropteris siberiana Zalessky, Tschir-
koviella sibirica Zalessky, Krylovia sibirica 
Chachlov, Ginkgophyllum vsevolodii Zalessky, ан-
гаридиумы встречаются довольно редко. Пе-
рышки Angaropteridium с дорзальными желобка-
ми обнаружены совместно с морфологически 

сходными перышками без желобков.  
Перышки третьего типа морфологически 

очень сходны с перышками второго типа, однако 
дорзальные желобки у них имеют некоторые от-
личия. Они более узкие, менее резкие и менее 
(или не-) орнаментированы папиллами (табл. I, 
фиг. 6–9). На этом основании более десятка пе-
рышек условно выделены в отдельный тип. Из 
района р. Б. Чесноковка выше с. Верхотомское 
изучено более 100 штуфов с растительными ос-
татками, которые также характеризуют алыкаев-
ский горизонт. Состав фитоориктоценоза свое-
образный. Доминируют кордаитовые листья, от-
несенные к Rufloria ex gr. theodori и Cordaites 
neuburgae, и ангаридиумы, представленные 
Angaridium tenuis Gorelova, A. potaninii, A. 
submongolicum. Распространены представители 
порядка Dicranophyllales, многие из которых об-
ладают дорзальными желобками. В отдельном 
прослое изобилуют остатки Mostotchkia goman-
kovii S.Meyen et Smoller, несущие желобки, а 
также присутствуют Dicranophyllum sp. и 
Entsovia sp. Среди семян встречены Samaropsis 
patula, Cardiocarpus krapivinoensis Suchov. Впер-
вые на этом уровне обнаружен фрагмент Rufloria 
(Alatorufloria) sp. с узкими дорзальными желоб-
ками. Членистостебельные довольно редки и 
представлены фрагментами Paracalamites sp. Ан-
гароптеридиумы более разнообразны, чем в пре-
дыдущих местонахождениях и составляют три 
группы. Первые с дорзальными желобками; вто-
рые без дорзальных желобков могут быть отне-
сены к Angaropteridium cardiopteroides; третьи с 
морфологией, сходной с двумя первыми группа-
ми, имеют зубчатые края.  

 
*  *  * 

Сравнение фитоориктоценозов разных место-
нахождений показывает, что во всех из них со-
держатся ангароптеридиумы с дорзальными же-
лобками и их морфологические аналоги без же-
лобков, прэруфлории с дорзальными желобками 
и визуально неотличимые от них листья 
Cordaites без желобков. Одновременное их появ-
ление в Кузбассе фиксируется с мазуровского 
горизонта. 

Тот факт, что у морфологически идентичных 
листьев могут как присутствовать, так и отсутст-
вовать дорзальные желобки, требует специально-
го анализа и оценки таксономического «веса» 
этого признака. Относительно кордаитовых ли-
стьев этот вопрос разобран достаточно детально. 
Листья с различными по строению дорзальными 
желобками выделены С.В. Мейеном [1963, 1966] 
в самостоятельный формальный род Rufloria 
S.Meyen.  Была  показана важность строения дор- 
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зальных желобков и отдельных их признаков для 
выделения видов и подродов [Мейен, 1966; Глу-
хова, 1976, 2009; Пороховниченко, 2009]. Анга-
роптеридиумы, в отличие от кордаитантовых, по 
всей видимости, не являлись листопадными рас-
тениями, и их развитие, в том числе перышек, 
происходило иначе. Не исключено, что морфоло-
гически однотипные дисперсные перышки с 
одинаковыми по строению дорзальными желоб-
ками и без таковых могли принадлежать одному 
виду или даже одному растительному индивиду. 
Однако подтвердить это могут только находки 
тех и других в органической связи. 

В систематике ангароптеридиумов на данном 
этапе большее значение имеет не столько сам 
факт присутствия у перышек дорзальных желоб-
ков, сколько строение последних, которое следу-
ет анализировать не только с морфологической, 
но и с эколого-функциональной стороны. 

Дорзальные желобки являются поверхност-
ными эпидермальными структурами, представ-
ляющими собой погруженные устьичные поло-
сы. В их строении принимают участие разно-
функциональные клетки. Так, устьица регулиру-
ют газообмен, трихомы рассеивают солнечную 
радиацию и предохраняют от избыточной транс-
пирации, основные эпидермальные клетки за-
щищают мезофилл. Можно предположить, что 
устьица в желобках лучше защищены от избы-
точного испарения воды и меньше подвержены 
влиянию вредных воздействий факторов среды, 
чем устьица на поверхности эпидермы. Погру-
жение устьичных рядов ниже поверхности эпи-
дермы характерно для современных засухоус-
тойчивых растений (например, злаковых – лисо-
хвоста лугового, овсяницы луговой, белоуса) и 
является приспособлением к экономии влаги. 
Различные трихомы обычно приурочены к мес-
там локализации устьиц, что указывает на их 
участие в регуляции транспирации. Как и у со-
временных растений, скопления папилл и волос-
ков, по-видимому, позволяло ангароптеридиу-
мам ослаблять циркуляцию воздуха над листо-
вой поверхностью или рассеивать сильное сол-
нечное излучение, препятствуя избыточному ис-
парению. 

Таким образом, с эколого-функциональных 
позиций дорзальные желобки представляют со-
бой структуры, способные обеспечивать эконо-
мию влаги. Регулятором интенсивности транс-
пирации и газообмена могут служить папиллы и 
волоски, расположенные на внутренней поверх-
ности желобков и количественно варьирующие 
даже в пределах одного листа.  

Расположение дорзальных желобков в пе-
рышках ангароптеридиумов тесно связано с 

жилкованием. Система жилкования обеспечивает 
транспорт веществ и характеризуется законо-
мерным расположением жилок, постоянным для 
вида. Образование желобков с устьицами воз-
можно только в узком пространстве между жил-
ками, причем форма желобков связана с взаим-
ным расположением жилок. От угла расхожде-
ния жилок зависит ровность краев, глубина и по-
стоянство ширины дорзальных желобков по их 
протяженности. От интенсивности дихотомиро-
ваний жилок зависит длина желобков. Густота 
жилкования также влияет на ширину дорзальных 
желобков. Относительно постоянная форма дор-
зальных желобков наблюдается как в развитых, 
так и в молодых листьях одного вида Angaro-
pteridium.  

 
*  *  * 

Появление и распространение растений раз-
ных систематических групп с дорзальными же-
лобками в листьях (роды Angaropteridium, Ru-
floria, Entsovia, Mostotchkia, Dicranophyllum) в 
Кузбассе отмечаются с мазуровского горизонта и 
совпадают с первым этапом интенсивного угле-
образования. При этом кордаитантовые и анга-
роптеридиумы без желобков известны из более 
древних слабоугленосных отложений каезовско-
го горизонта. Приуроченность рассмотренных 
захоронений растительных остатков к угольным 
пластам и прослоям дает основание для предпо-
ложения о непосредственной связи ксероморф-
ного облика растений и факторов среды, сопро-
вождавших углеобразование в мазуровское и 
алыкаевское время. К ксероморфным признакам 
растений мы относим присутствие в листьях дор-
зальных желобков и их орнаментацию. Если дор-
зальные желобки обеспечивают и регулируют 
транспирацию и газообмен, то их строение мож-
но рассматривать в связи с влиянием основных 
факторов среды. Условий, при которых наруша-
ется равновесие между поступлением из почвы к 
листьям минеральных растворов и транспираци-
ей, при которых необходимо экономить влагу, 
достаточно много. Из них мы можем исключить 
низкую температуру и недостаток влаги, по-
скольку углеобразование связано с избыточным 
увлажнением субстрата и оптимальной для раз-
вития растений температурой. 

Накопление осадков мазуровской и алыкаев-
ской свит зачастую сопровождалось морскими 
ингрессиями. Многие виды растений, вероятно, 
произрастали в местах с избыточным увлажне-
нием и, в то же время, возможным засолением 
почв. Усвоение корнями растений питательных 
растворов из сильно минерализованных и боло-
тистых почв было затруднено и могло способст- 
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вовать появлению у разных групп ксероморфных 
признаков. И.В. Будников и В.Е. Сивчиков отме-
тили (устное сообщение), что в Западном Верхо-
янье к границам морских бассейнов тяготеют 
именно руфлории, обладающие дорзальными 
желобками. 

*  *  * 
Ниже приводится краткое описание выделен-

ных типов дисперсных перышек Angaropteridium 
с дорзальными желобками. 

 
Angaropteridium sp. 1 

Табл. I, фиг. 1–5 
 
Описание. Встречено 6 фрагментов, отнесен-

ных к этому типу. Перышки некрупные, длиной 
до 3 см, округлого, овально-яйцевидного очерта-
ния, асимметричные, с сердцевидным основани-
ем. Ушки более или менее симметричные, разви-
тые. Края перышек слабоволнистые, с каймой, 
сложенной более мелкими клетками, чем вся по-
верхность. Жилкование равномерное, негустое. 
Изгиб жилок в разных частях перышек у самого 
края направлен кверху. 

Фитолейма толстая. Жилки на ней с нижней 
стороны выражены очень слабо или незаметны. 
Дорзальные желобки выглядят шире, чем на от-
печатках. Они без папилл, с одним резким краем 
и выположенным другим (табл. I, фиг. 5).  

На отпечатке нижней поверхности перышек 
дорзальные желобки резкие, довольно узкие, с 
полого закругленным дном, расположенные 
симметрично относительно жилок (табл. I, фиг. 
4). 

Распространение. Кузнецкий бассейн, Кеме-
ровский р-н, окрестности г. Кемерово; кровля 
пласта Украинский, мазуровский горизонт, кар-
бон. 

 
Angaropteridium sp. 2 

Табл. II, фиг. 1–8  
Описание. Имеется около трех десятков изо-

лированных перышек и фрагментов рахисов. Ра-
хисы некрупные, продольно исштрихованные. 
Перышки заметно асимметричные, округлых, 
овальных и поперечно-овальных очертаний, с 
тупо закругленной верхушкой и слабо выпуклы-
ми краями с верхней стороны. Развитые перыш-
ки имеют более вытянутую форму и достигают 6 
см в длину и 4–5 см в ширину. 

Основания перышек сердцевидные, глубоко 
врезанные, асимметричные, с развитыми ушка-

ми. У молодых перышек очертания более округ-
лые и ушки менее выражены. Жилкование веер-
ное. От основания к краям жилки дихотомируют 
до пяти раз. В средней части перышек жилки 
густые и прямые, расходятся под острыми угла-
ми. По краям, особенно в ушках, они заметно 
разрежены и отгибаются книзу, их угол расхож-
дения больше, чем в средней части перышек. 

Материал в основном представлен отпечатка-
ми нижней поверхности перышек. Фитолеймы 
тонкие и часто разрушены. По краю перышек 
просматривается кайма, сложенная из более мел-
ких клеток. 

На отпечатках нижней эпидермы между жил-
ками прослеживаются дорзальные желобки. В 
нижней части перышек они представляют собой 
широкие валики с пологими краями, густо усе-
янные оттисками крупных папилл (табл. II, фиг. 
1). В некоторых случаях из-за сильного сцепле-
ния с породой папиллы сохраняются на отпечат-
ках (табл. II, фиг. 2, 3, 6). К краям перышек дор-
зальные желобки выполаживаются и прослежи-
ваются по полоске папилл (табл. II, фиг. 1). Жил-
ки очень тонкие, выделяются нитевидными ва-
ликами, значительно тоньше дорзальных желоб-
ков. Иногда прослеживаются «ложные жилки» 
(табл. II, фиг. 7, 8). 

Сравнение. От перышек первого типа отли-
чаются более широкими и орнаментированными 
дорзальными желобками, распределением и из-
гибом жилок, присутствием «ложных жилок».  

Распространение. Кузнецкий бассейн, Кеме-
ровский р-н, в 2 км выше д. Старая Балахонка, 
лог Мосточки; алыкаевский горизонт, карбон. 

 
Angaropteridium sp. 3 

Табл. I, фиг. 6–9 
 
Описание. Всего имеется около 15 фрагмен-

тов и целых перышек. Перышки по очертаниям и 
жилкованию сходны с Angaropteridium sp. 2, но 
дорзальные желобки значительно уже и слабо 
орнаментированы папиллами (табл. I, фиг. 7). 
Жилки тонкие, слабо выраженные. На отпечатке 
нижней поверхности перышек вдоль жилок про-
сматриваются ряды удлиненных «толстых» кле-
ток. Насколько эти признаки являются характер-
ными для вида, пока не вполне ясно. Возможно, 
они зависят от сохранности остатков. 

Распространение. Кузнецкий бассейн, Кеме-
ровский р-н, р. Б. Чесноковка, выше с. Верхо-
томское; алыкаевский горизонт, карбон. 
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Объяснения к фототаблицам 

 
Таблица I  

Фиг. 1–5. Angaropteridium sp. 1; Кузнецкий бас-
сейн, Кемеровский р-н, окрестности г. Кемерово; 
кровля пласта Украинский, мазуровский горизонт: 1 – 
верхняя часть перышка с вставляющимися дорзаль-
ными желобками, экз. №36/181 (×8); 2 – цельное пе-
рышко, экз. №36/149 (×2); 3 – основание перышка с 
дорзальными желобками, экз. №36/149-1 (×8); 4 – от-
печаток нижней эпидермы с резкими валиками дор-
зальных желобков, экз. №36/149 (×24); 5 – нижняя 
эпидерма с дорзальными желобками, экз. №36/181 
(×24). 

Фиг. 6–9. Angaropteridium sp. 3; Кузнецкий бас-
сейн, Кемеровский р-н, р. Б. Чесноковка, выше с. 
Верхотомское; алыкаевский горизонт: 6 – наслоение 
перышек, несущих дорзальные желобки, экз. №36/160 
(×1); 7 – отпечаток нижней эпидермы с неорнаменти-
рованными дорзальными желобками, экз. №36/160-1 
(×24); 8 – верхняя часть перышка с вставляющимися 
дорзальными желобками, экз. №36/160-1 (×8); 9 – ос-
нование перышка, экз. №36/160-1 (×8). 

Таблица II  
Фиг. 1–8. Angaropteridium sp. 2; Кузнецкий бас-

сейн, Кемеровский р-н, в 2 км выше д. Старая Бала-
хонка, лог Мосточки; алыкаевский горизонт: 1 – от-
печаток нижней эпидермы с выположенными дор-
зальными желобками и полоской из оттисков папилл, 
экз. №8/43 (×24); 2 – отпечаток нижней эпидермы с 
валиками дорзальных желобков с папиллами, остав-
шимися в породе, видны тонкие жилки, экз. №8/43-1 
(×24); 3 – отпечаток нижней эпидермы с валиками 
дорзальных желобков с папиллами, оставшимися в 
породе, в основании перышка, экз. №8/43-2 (×24); 4 – 
отпечаток нижней эпидермы с валиками дорзальных 
желобков с папиллами в средней части перышка, экз. 
№8/107 (×10); 5 – цельное перышко, экз. №8/9 (×2);    
6 – отпечаток нижней эпидермы с валиками дорзаль-
ных желобков с папиллами, оставшимися в породе, 
видны тонкие жилки, экз. №8/118 (×24); 7 – «ложные 
жилки» на верхней эпидерме, экз. №8/105 (×8); 8 – 
«ложные жилки» на верхней эпидерме в основании 
перышка, экз. №8/105-1 (×8). 
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