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ВВЕДЕНИЕ

Род Platimeliphyllum N. Maslova (Маслова,
2002) был выделен для ископаемых цельных ли�
стьев с краспедодромным (иногда камптодром�
ным в нижней части пластинки) жилкованием, в
различной степени развитыми базальными жил�
ками и зубчатым краем. К настоящему времени
известно пять видов рода из палеоцена – эоцена
России (Западная Камчатка, Амурская обл.) и
Казахстана. Кроме этого, к роду Platimeliphyllum
отнесены листья из эоцена Северо�Восточного и
Южного Китая (Manchester et al., 2005; Kodrul
et al., 2012) и Северной Америки (Krassilov et al.,
2009).

Листья рода Platimeliphyllum отличаются свое�
образной комбинацией морфологических при�
знаков, присущих как представителям Platanace�
ae, так и Hamamelidaceae. Эпидермальные при�
знаки, известные для видов P. palanense
N. Maslova (Маслова, 2002), P. valentinii Kodrul et
N. Maslova (Kodrul, Maslova, 2007) и P. reznikovior�
um N. Maslova (Маслова и др., 2014), свойственны
платановым. 

Как показали исследования, листья Platimeli�
phyllum ассоциируют с репродуктивными структу�
рами, принципиально отличающимися от совре�
менного платана. Так, P. palanense и P. snatolense
N. Maslova встречены совместно с тычиночными
соцветиями Chemurnautia N. Maslova (семейство
Platanaceae; Маслова, 2002), P. valentinii – совмест�
но сразу с двумя родами тычиночных соцветий
(Archaranthus N. Maslova et Kodrul, семейство
Bogutchanthaceae; Маслова, Кодрул, 2003, и
Bogutchanthus N. Maslova, Kodrul et Tekleva, се�
мейство Bogutchanthaceae; Маслова и др., 2007).
Листья P. reznikoviorum ассоциируют с головча�

тыми соплодиями, сочетающими признаки се�
мейств Platanaceae и Hamamelidaceae (Маслова
и др., 2014). 

Авторы благодарны Т.М. Кодрул (ГИН РАН) и
Р.А. Ракитову (ПИН РАН) за конструктивное об�
суждение результатов исследования, А.Г. Понома�
ренко и А.П. Расницыну за ценные замечания в
процессе рецензирования рукописи. Исследование
поддержано грантом РФФИ № 14�04�00800. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Ископаемый материал, описанный в этой ста�
тье, был собран Л.И. Фотьяновой (ПИН РАН) и
передан для изучения Н.П. Масловой в 2002 г.
Материал происходит из напанской свиты (верх�
ний палеоцен), вскрытой по р. Снатол, Западная
Камчатка. В составе растительного комплекса
здесь указываются Trochodendroides speciosa
(Ward) Berry, Acer arcticum Heer, Aesculus magnifi�
cum (Knowlton) Iljinskaja, Magnolia basicordata
Fotyanova et Lavrenko, Nyssa budantsevii Fotyanova,
Parrotiopsis shimanskiana N. Maslova, Sassafras sp.,
Rhus sp. (Lavrenko, Fotyanova, 1994).

В коллекции фитофоссилий с р. Снатол имеют�
ся 30 экз. листьев различной сохранности, принад�
лежащих Platimeliphyllum snatolense. Из них на
14 образцах обнаружены следы повреждений. 

Фотографии общего вида листьев выполнены
фотоаппаратом Nikon D200, повреждения изу�
чались с использованием бинокулярного микро�
скопа Leica M165C с цифровой камерой
DFC 420C и сканирующего электронного микро�
скопа Tescan (СЭМ) в режиме низкого вакуума
без напыления. 

Коллекция № 4256 хранится в ПИН РАН. 
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НОМЕНКЛАТУРНЫЕ ВОПРОСЫ 
И ОПИСАНИЕ ПОВРЕЖДЕНИЙ ЛИСТЬЕВ 

PLATIMELIPHYLLUM SNATOLENSE

Образования, интерпретируемые нами как ли�
стовые галлы, на всех экземплярах расположены
на нижней поверхности листа. В месте прикреп�
ления галла на противоположной (верхней) сто�
роне листовой пластинки хорошо заметны разры�
вы тканей листа, часто звездчатые, через которые
видны нити углистого вещества, иногда совпада�
ющие с жилками листовой пластинки. Сами но�
вообразования имеют углистую пленку на по�
верхности. На некоторых листьях мы фиксируем
только характерные звездчатые разрывы, кото�
рые, вероятно, остались на листе после естествен�
ного отсоединения галла.

Ранее В.А. Красиловым и соавторами (Krassi�
lov et al., 2008) были описаны удлиненно�оваль�
ные и конические галлы Ceratoneon ovatum
Krassilov, Silantieva et Lewy и C. mucronatum
Krassilov, Silantieva et Lewy на листьях Dewalquea
gerofitica (Dobruskina) Krassilov и Platydebeya
papilionacea Krassilov из турона Израиля. Похо�
жие галлы известны также из миоцена Невады,
США (Waggoner, Poteet, 1996). Это конические,
похожие по форме на Ceratoneon mucronatum гал�
лы на листьях Quercus hannibali Dorf, описанные
как новый формальный род и вид Antronoides
schorni Waggoner et Poteet в подсемействе пере�
пончатокрылых Cynipinae Ashmead, что иллю�
стрирует два разных подхода к классификации
галлов (подробнее о принципах классификации
см.: Василенко, 2005). Позднее в составе фор�
мального рода Antronoides Waggoner et Poteet из
миоцена Орегона, США (Waggoner, 1999; Erwin,
Schick, 2007) было описано еще несколько фор�
мальных видов галлов и следов от них на листьях
Quercus simulata Knowlton (табл. 1).

Формальные роды и виды для рецентных гал�
лов фигурируют в литературе с XIX в. В большин�
стве случаев для них достоверно установлен гал�
лообразователь, поэтому формальные роды по�
мещены обычно в определенные семейства и
даже трибы естественной системы. Такой подход

оправдан применительно к рецентным формам.
Однако, распространяя его на ископаемые фор�
мы, мы можем столкнуться с рядом проблем. Чем
с более древними отложениями мы имеем дело,
тем больше возникает вопросов относительно до�
стоверности интерпретации. В последнее время
значительно увеличивается число находок иско�
паемых галлов из отложений различного возрас�
та. И если найденные в миоцене или эоцене галлы
на основании внешнего сходства и таксона мате�
ринского растения еще можно отнести к галлам
современной трибы перепончатокрылых или
конкретной группе клещей, то такое отнесение
аналогичных галлов, например, из меловых отло�
жений, противоречит здравому смыслу. Вероят�
но, наиболее объективным способом фиксации
данных было бы описание всех без исключения
ископаемых форм в формальной системе, вне за�
висимости от таксона галлообразователя или рас�
тения. В таком случае появится возможность ана�
лизировать стратиграфическое распространение
формальных таксонов, таксономическое разно�
образие и т. д.

Отказ от классификации ископаемых галлов в
естественных таксонах предполагаемых галлооб�
разователей и унификация системы необходимы
по следующим причинам. Во�первых, примени�
тельно ко многим ископаемым объектам, нет
прямых оснований для однозначной интерпрета�
ции конкретной формы галлов или других форм
биоповреждений. Столбчатые галлы могут при�
надлежать как клещам, так и некоторым насеко�
мым. В каком�либо конкретном случае интерпре�
тация может быть вполне достоверной, однако ее
не следует возводить в таксономический ранг.
Установление галлообразователя – важный ас�
пект, но он должен быть выведен за пределы клас�
сификации, как и таксон материнского растения,
систематическая принадлежность которого не
всегда может соответствовать естественной клас�
сификации. Во�вторых, описание формальных
родов и видов биоповреждений в естественных
таксонах разных групп насекомых в соответствии
с различными представлениями авторов приво�

Таблица 1. Состав формального рода Antronoides Waggoner et Poteet

Формальный вид Растение Возраст, регион

A. oregonensis Erwin et Schick, 2007 Quercus simulata KZ: ср. миоцен, США

A. cyanomontanus Erwin et Schick, 2007 Quercus simulata KZ: ср. миоцен, США

A. polygonalis Waggoner et 1999 Quercus simulata KZ: ср. миоцен, США

A. schorni Waggoner et Poteet, 1996 Quercus hannibali (Q. pollardiana
по Erwin, Schick, 2007) KZ: ср. миоцен, США

A. krassilovi sp. nov. Platimeliphyllum snatolense KZ: в. палеоцен, Россия

А. ovatus (Krassilov et al., 2008) comb. nov. Dewalquea gerofitica MZ: K2, турон, Израиль

А. mucronatus (Krassilov et al., 2008) comb. nov. Dewalquea gerofitica
Platydebeya papilionacea MZ: K2, турон, Израиль
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дит к затруднению анализа и, в целом, к сниже�
нию достоверности выводов. В связи с этим, на
наш взгляд, необходимо придать классификации
ископаемых галлов сугубо формальный вид. Ос�
новными объективными признаками в такой
классификации могут быть как морфологические
параметры новообразования, так и особенности
его расположения на листе, приуроченность к
жилкам или к краю листовой пластинки и пр. 

В работе Красилова с соавторами (Krassilov
et al., 2008) использовано название Ceratoneon
для обозначения галлов конической и роговид�
ной форм. Однако родовое название Ceratoneon в
рамках формальной морфологической классифи�
кации всегда использовалось для обозначения
галлов современных клещей (напр., Massalongo,
1891). В литературе встречается и нетаксономиче�
ское употребление термина “сeratoneon” – для
обозначения, в том числе, галлов трипсов (напри�
мер, Krishnamurthy et al., 1975). Использовать этот
формальный род для наименования ископаемых
форм представляется нецелесообразным, в том
числе и потому, что из�за специфики палеонто�
логического материала по некоторым признакам
невозможно провести сравнение уже описанных
рецентных формальных видов с новыми ископа�
емыми. 

Формальный род Antronoides Waggoner et Po�
teet и вид A. schorni Waggoner et Poteet изначально
были установлены для миоценовых галлов с диа�
гнозом “удлиненные веретенообразные галлы с
кольчатым основанием на листьях Quercus hanni�
bali” (“elongated fusiform galls with annulate based
on leaves of Quercus hannibali”; Waggoner, Poteet,
1996, с. 1081). Вскоре диагноз рода Antronoides
был сформулирован так, что в нем появилось
прямое указание на ископаемые галлы (Waggoner,
1999). В качестве родового признака в этом диа�
гнозе используется неприсоединенность галлов к
жилкам. Такая детализация топографии для рода
кажется нам излишней, как и строение области
прикрепления галла к листу. К тому же на приве�
денной фотографии (Waggoner, 1999, рис. 5) вид�
но, что некоторые из многочисленных галлов мо�
гут располагаться на жилках листа или примыкать
к ним. 

В соответствии с приоритетом названия, нам
представляется целесообразным рассматривать
описанные Красиловым и др. формальные виды
(Krassilov et al., 2008) в составе рода Antronoides.
При этом диагноз Antronoides должен быть рас�
ширен, а сам род перенесен из естественного так�
сона Cynipini в формальный. 

Ранее (Василенко, 2005, 2007; Aristov et al.,
2013) вслед за О.С. Вяловым (1975) для обозначе�
ния ископаемых галлов были использованы фор�
мальное семейство Paleogallidae Vjalov и род Pa�
leogallus Vjalov с простым и достаточно всеобъем�
лющим диагнозом. Сейчас мы считаем
целесообразным сохранить формальный род Pa�

leogallus для обозначения локальных листовых
галлов, уплощенной, полусферической или близ�
кой к ней формы, а род Antronoides использовать
для различных вариантов столбчатых и удлинен�
ных форм новообразований независимо от их от�
несения к конкретной группе галлообразователей
или таксономической принадлежности растения.

СИСТЕМАТИКА
СЕМЕЙСТВО PALEOGALLIDAE VJALOV, 1975

Род Antronoides Waggoner et Poteet, 1996

Antronoides: Waggoner, Poteet, 1996, с. 1081; Waggoner,
1999, с. 9.

Ceratoneon: Krassilov et al., 2008, с. 87.

Ти п о в о й  в и д – A. schorni Waggoner et Po�
teet, 1996.

Д и а г н о з. Ископаемые новообразования на
листьях растений, имеющие вид галлов кониче�
ской, столбчатой, рожковидной или веретено�
видной формы. Длина новообразования больше
диаметра (ширины) основания. 

В и д о в о й  с о с т а в. Кроме типового, шесть
видов: A. oregonensis Erwin et Schick, 2007, A. cya�
nomontanus Erwin et Schick, 2007, A. polygonalis
Waggoner, 1999, А. ovatus (Krassilov et al., 2008)
comb. nov., А. mucronatus (Krassilov et al., 2008)
comb. nov., A. krassilovi sp. nov.

С р а в н е н и е. От рода Paleogallus Vjalov отли�
чается удлиненной формой новообразований.

Antronoides krassilovi Vasilenko et Maslova, sp. nov. 

Табл. XI, фиг. 1–6; табл. XII, фиг. 1–3 (см. вклейку)

Н а з в а н и е  в и д а посвящено памяти выда�
ющегося ученого проф. Валентина Абрамовича
Красилова (1937–2015). 

Го л о т и п – ПИН, № 4256/30, галл и следы
отсоединившихся галлов на листе Platimeliphyl�
lum snatolense; Западная Камчатка, естественные
обнажения по р. Снатол; верхний палеоцен, на�
панская свита. 

О п и с а н и е. Галл. Веретеновидное образова�
ние шириной до 2 мм и длиной до 8–9 мм, при�
крепленное короткой стороной (основанием) к
нижней стороне листовой пластинки в области
жилки или в интеркостальной зоне листа. У осно�
вания и в дистальной части сужается. 

Область прикрепления (след отсоединившего�
ся галла). На верхней стороне листа хорошо за�
метны звездчатые разрывы тканей со следами тя�
жей (табл. XII, фиг. 6), образованных углистым
веществом. 

Р а з м е р ы  в  м м: длина галла до 9, ширина –
до 2, ширина деформированной области листо�
вой пластинки в месте прикрепления галла – до 4.

З а м е ч а н и я. На паратипе ПИН, № 4256/31
галл захоронился параллельно листовой пластин�
ке, его длина и ширина несколько меньше. В ос�
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новании галла хорошо заметны плотные тяжи,
связывающие тело галла с листовой пластинкой.
Области прикрепления (звездчатые разрывы) на
различных экземплярах листьев и среди разных
следов галлов на одном листе имеют варьирую�
щие в небольших пределах размеры. В некоторых
случаях (паратип ПИН, № 4256/31, табл. XI,
фиг. 5, 6), когда галл примыкает к жилке, она за�
метно отклонена в его сторону. Наблюдаемое на
теле галла (голотип ПИН, № 4256/30, табл. XI,
фиг. 1, 3, 4) округлое углубление диаметром около
0.7 мм может являться выходным отверстием.

М а т е р и а л. Кроме голотипа, паратипы
ПИН, № 4256/31, 33, 302, а также повреждения на
10 образцах листьев Platimeliphyllum snatolense из
того же местонахождения. 

ОБСУЖДЕНИЕ

В настоящее время известны семь ископаемых
формальных видов столбчатых и рожковидных
галлов в стратиграфическом интервале от верхне�
го мела (турона) до среднего миоцена (табл. 1).
Современные галлы такой формы могут принад�
лежать клещам семейства Eriophyidae или неко�
торым перепончатокрылым насекомым семей�
ства Cynipidae. Установить достоверно галлообра�
зователя для ископаемых форм затруднительно.
Миоценовые формы могут принадлежать пере�
пончатокрылым трибы Cynipini на основании
внешнего сходства и таксона растения (Waggoner,
Poteet, 1996; Waggoner, 1999; Erwin, Schick, 2007).
Туронские повреждения, вероятно, следует отне�
сти к результатам деятельности клещей. Вопрос
интерпретации нового вида галлов из палеоцена
Камчатки мы пока оставляем открытым, они мо�
гут принадлежать как клещам, так и некоторым
насекомым.

Одной из характерных особенностей обсужда�
емых галлов является их расположение на листе.
Так, для туронских Antronoides mucronatus и
А. ovatus характерно краевое расположение на ли�
стовой пластинке. Вероятно, они представляют
собой патологические новообразования, развив�
шиеся из зубцов края листовой пластинки. Про�
цесс разрастания тканей зубцов, при котором по�
являются две устойчивые морфологические фор�
мы новообразований, может указывать либо на
два разных биохимических агента (по сути, на два
разных галлообразователя), либо на видоспеци�
фическую реакцию растения. Поскольку A. ovatus
встречен только на листьях Dewalquea gerofitica, а
A. mucronatus как на Dewalquea gerofitica, так и на
Platydebeya papilionacea, наиболее вероятным
представляется первое утверждение. 

Для миоценовых видов характерно расположе�
ние по всей поверхности листовой пластинки
(A. cyanomontanus, A. polygonalis, A. schorni), реже
с тяготением к области центральной жилки (A. or�
egonensis). Из всех миоценовых форм A. oregonen�

sis представляет наиболее специализированную,
отличаясь от других не только приуроченностью к
центральной жилке, но и формой, и взаиморас�
положением галлов (Erwin, Schick, 2007, рис. 6). 

Для нового вида не зафиксирована приурочен�
ность галлов к каким�либо участкам листовой
пластинки. Они могут располагаться как вблизи
жилок, так и в интеркостальном пространстве
(табл. XII, фиг. 1–3). В первом случае иногда про�
исходит хорошо заметное отклонение жилки в
сторону галла (табл. XI, фиг. 5, 6). 

Для всех видов, кроме A. mucronatus и А. ova�
tus, известно строение области прикрепления
галлов к листовой пластинке. В месте прикрепле�
ния галла А. krassilovi sp. nov. к листу остается хо�
рошо заметный на верхней стороне листа звездча�
тый разрыв тканей (табл. XII, фиг. 4–7), в то вре�
мя как у всех миоценовых форм эта область имеет
другое строение – круглые отверстия с валиком
по периметру или уплощенные округлые валики
на поверхности листа.

Галлы A. cyanomontanus, A. polygonalis,
A. schorni, A. oregonensis и А. krassilovi sp. nov., ве�
роятно, могли легко отделяться от листа после от�
мирания, в то время как для A. mucronatus и
А. ovatus, исходя из имеющегося материала, это
не очевидно. С возможностью галла отделяться,
вероятно, связано и наличие своеобразного коль�
цевого уплотнения или тяжей в области “контак�
та” галла и поверхности листа, хорошо заметных
у А. krassilovi sp. nov., A. schorni и A. oregonensis.

По расположению на листе А. krassilovi sp. nov.
наиболее близок к A. cyanomontanus, отличаясь от
него характером прикрепления к листовой пла�
стинке. Наибольшие отличия он демонстрирует
по отношению к туронским A. mucronatus и
А. ovatus, которые по ряду признаков противосто�
ят всему известному на данный момент ископае�
мому комплексу. 
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О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  X I
Фиг. 1–4. Antronoides krassilovi sp. nov., голотип ПИН, № 4256/30, галл на листе Platimeliphyllum snatolense, захоронив�
шийся перпендикулярно листовой пластинке (в прижизненном положении): 1 – общий вид галла (СЭМ); 2 – вид со
стороны листа на область присоединения галла к листовой пластинке; 3 – проксимальная часть галла (СЭМ); 4 – ди�
стальная часть галла (вершина не сохранилась) (СЭМ).
Фиг. 5, 6. Antronoides krassilovi sp. nov., паратип ПИН, № 4256/31, галл на листе Platimeliphyllum snatolense, захоронив�
шийся параллельно листовой пластинке: 5 – общий вид (СЭМ); 6 – область присоединения галла к листовой пластин�
ке (хорошо заметны тяжи и отклоненная в сторону галла жилка листа). Обозначения: S – поверхность листовой пла�
стинки, G – тело галла, A – область прикрепления галла к листовой пластинке, V – жилка листа.

О б ъ я с н е н и е  к  т а б л и ц е  X I I
Фиг. 1–3. Расположение галлов Antronoides krassilovi sp. nov. и следов от них на листьях Platimeliphyllum snatolense:
1 – паратип ПИН, № 4256/31; 2 – голотип ПИН, № 4256/30; 3 – паратип ПИН, № 4256/33. 
Фиг. 4–7. Следы прикрепления галлов Antronoides krassilovi sp. nov. – звездчатые разрывы тканей на верхней стороне
листьев Platimeliphyllum snatolense: 4 – паратип ПИН, № 4256/302; 5, 7 – паратип ПИН, № 4256/31 (СЭМ); 6 – голотип
ПИН, № 4256/30 (СЭМ). 

Columnar Galls on Platimeliphyllum snatolense N. Maslova (Angiospermae) Leaves 
from the Upper Paleocene of Western Kamchatka Peninsula

D. V. Vasilenko, N. P. Maslova

A type of damage to fossil Platimeliphyllum snatolense N. Maslova leaves, fusiform galls attached to the lower
surface of leaves, is described. This type of damage is new to the Late Paleocene plant communities. Classi�
fication and interpretation of columnar galls are discussed.

Keywords: insect galls, new species, Antronoides, Platimeliphyllum, Paleocene, Kamchatka
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