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ВВЕДЕНИЕ

Род Grenana был установлен В.А. Самылиной
(1990) на основании изучения фрагментов узко!
клиновидных дихотомически рассеченных ли!
стьев, овулифоров и семян, найденных в ассоци!
ации в одном штуфе кутикулярных углей, проис!
ходящем из среднеюрского местонахождения
Ангрен, Узбекистан. Исходя из существенного
сходства эпидермального строения листьев, ову!
лифоров и семян, Самылина описала их под об!
щим родовым и видовым названием, указав в ка!
честве голотипа фрагмент листа. При этом была
предложена реконструкция растения, на которой
конечные сегменты листьев несли терминальные
односемянные купулы. Основываясь на данной
реконструкции, Самылина отнесла Grenana к
птеридоспермам. Последующие авторы неодно!
кратно указывали на принадлежность Grenana
гинкговым (Zhou, 1997, 2009; Kva ek et al., 2005;
Naugolnykh, 2007), поскольку овулифоры из Ан!
грена имеют воротнички, что характерно для
гинкговых. Ревизия данного материала, однако,
не была проведена.

Автором данной статьи из среднеюрского ме!
стонахождения Михайловский рудник ранее бы!
ли описаны семенные органы птериодосперма
Vladimaria octopartita Gordenko, внешне напоми!
нающие семенные органы Ginkgо L., но имею!
щие принципиально иное строение (Gordenko,
2010). Ножка у V. octopartita расширяется в ворот!

c

ˆ

ничок и по морфологии практически неотличима
от воротничка Ginkgo. Поскольку наличие ворот!
ничка перестало быть уникальной особенностью
рода Ginkgo и было установлено у представителя
другого порядка голосеменных, возникла необхо!
димость ревизии материала из Ангрена.

Ранее было проведено предварительное иссле!
дование, подтвердившее принадлежность ли!
стьев, овулифоров и семян гинкговым (Nosova,
Gordenko, 2012). Ревизия листьев и ассоциирую!
щих с ними овулифоров произведена Н.В. Носо!
вой (Nosova, 2013). Предварительные данные по
морфологии и ультраструктура пыльцевых зерен,
обнаруженных в пыльцевой камере узбекского
гинкгового, приведены в отдельной публикации
(Zavialova et al., 2013). Данная статья посвящена
ревизии семян, найденных в ассоциации с ли!
стьями и овулифорами и отнесенных Самылиной
к Grenana angrenica.

Автор признателен А.В. Броушкину (ПИН
РАН) за помощь при работе c материалом и науч!
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суждение вопросов, касающихся ультраструкту!
ры спородермы, и Р.А. Ракитову (ПИН РАН) за
помощь при фотографировании в режиме низко!
го вакуума. Автор также выражает благодарность
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Проведена ревизия семян из средней юры Ангрена (Узбекистан), описанных В.А. Самылиной
(1990) как Grenana angrenica Samylina. Под этим названием из данного местонахождения Самыли!
ной были описаны семена, листья и овулифоры, найденные в ассоциации; в качестве голотипа был
выбран лист. В этой же работе G. angrenica была интерпретирована как своеобразный семенной па!
поротник. В результате ревизии установлено, что данные семена имеют строение, характерное для
представителей порядка гинкговых. Семена, листья и овулифоры не были найдены в органической
связи и, следовательно, не могут быть описаны под одним названием, несмотря на существенное
сходство эпидермально!кутикулярных признаков. Дисперсные семена гинкговых принято отно!
сить к роду Allicospermum Harris. На основе изучения материала из Ангрена выделен новый вид
Allicospermum budantsevii sp. nov. 
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МАТЕРИАЛ

Изученный материал происходит из штуфа ку!
тикулярных углей, который был взят Л.Ю. Будан!
цевым в 1976 г. из отвалов угольного пласта сред!
неюрских (аален!байосских) отложений ангрен!
ской свиты (угольное месторождение Ангрен,
Узбекистан) и передан для изучения Самылиной.
Самылина извлекла семена из штуфа, где, кроме
них, были обнаружены многочисленные фраг!
менты листьев и овулифоры. На основе данной
ассоциации установлен новый род и вид Grenana
angrenica (Самылина, 1990). Часть представлен!
ного в настоящей статье материала по семенам
была опубликована, но его детальное изучение не
проводилось. Была изучена только внешняя ку!
тикула интегумента семян и дано указание на на!
личие у них каменистого слоя (Самылина, 1990).
Недавно Носова извлекла из этого же штуфа до!
полнительный материал, часть которого вошла в
данную статью.

Изученные семена сначала очищались в кон!
центрированной плавиковой кислоте, затем изу!
чались при помощи электронного сканирующего
микроскопа Tescan без напыления золотом в ре!
жиме низкого вакуума, с использованием BSE де!
тектора, после чего некоторые из них были под!
вергнуты мацерации по стандартной методике.
Они помещались в смесь Шульце на 3 часа, после
чего промывались водой и обрабатывались рас!
твором KOH. 

У большей части семян сохранилась только
внешняя кутикула интегумента. Только у одного
семени были получены кутикула интегумента, ку!
тикула верхней трети нуцеллуса и фрагмент мега!
споровой мембраны; в пыльцевой камере были
обнаружены однобороздные пыльцевые зерна.
Световые фотографии общего вида семян, фраг!
мента нуцеллуса и смоляных ходов были сдела!
ны под бинокулярным микроскопом Leica
M165C цифровой камерой DFC 420C, фотогра!
фии пыльцевой камеры и наружной кутикулы
интегумента – под микроскопом Axioplan!2 циф!
ровой камерой DFC 420.

Часть полученных препаратов наружной кути!
кулы интегумента, смоляных ходов и кутикулы
нуцеллуса были смонтированы на столики, напы!
лены золотом и изучены под электронными ска!

нирующими микроскопами Camscan и Tescan в
режиме высокого вакуума с использованием BSE
детектора; в этом же режиме под микроскопом
Tescan была изучена ультраструктура мегаспоро!
вой мембраны.

При описании ультраструктуры мегаспоровой
мембраны используется терминология, принятая
в работах (Zhou, 1993; Yang et al., 2008).

Коллекция № 813 хранится в Ботаническом
институте им. В.Л. Комарова РАН (БИН).

G Y M N O S P E R M A E

Род Allicospermum Harris, 1935

Allicospermum budantsevii Gordenko, sp. nov.

Grenana angrenica Samylina: Самылина, 1990, с. 848,
табл. II, фиг. 4–6; табл. III, фиг. 13–16.

В и д  н а з в а н в честь палеоботаника Льва
Юстиниановича Буданцева. 

Го л о т и п – БИН, № 813/1N 48, семя; Узбе!
кистан, угольное месторождение Ангрен; ангрен!
ская свита, средняя юра; рис. 1, а, б; 2, а – в, е (Са!
мылина, 1990, с. 848, табл. III, фиг. 13, 14); выде!
лен здесь.

D i a g n o s i s. Seeds bilateral, ellipsoidal, rounded
or pointed in their apical part, rarely abruptly nar!
rowed near chalaza, 5–10.7 mm long, 3.9–9.8 mm
wide. Micropyle protruding, mucronate.

Integument consists of sarcotesta, containing nu!
merous resin bodies, and sclerotesta. The outer integ!
ument cuticle thick, with numerous scattered, ran!
domly orientated stomata. Stomata monocyclic or
very rarely incompletely amphicyclic, with 5–8 (usu!
ally 7–8) subsidiary cells. In the middle part of seed,
subsidiary cells often bear variously developed proxi!
mal papillae, near seed base and micropyle predomi!
nantly without papillae. Subsidiary cells of the same
size as ordinary epidermal cells. At base and in apical
part of seed, ordinary epidermal cells form longitudi!
nal chains, prominent in outer surface relief; in the
middle part of seed, ordinary cells form cell packets.
Anticlinal cell walls straight or slightly curved, cell
corners rounded. Periclinal cell walls dome!shaped,
thickened.

Nucellus free from integument on at least one
third, with well distinguished pollen chamber, con!

Рис. 1. Allicospermum budantsevii sp. nov.: а, б – голотип БИН, № 813/1N 48: а – семя, вид сбоку; б – то же, вид с другой
стороны; в, г, н–у – паратип БИН, № 813/88: в – семя, вид сбоку; г – то же, вид с другой стороны; н – наружная кути!
кула интегумента; о – топография наружной кутикулы интегумента в средней части семени, видны клеточные пакеты,
СМ; п – топография наружной кутикулы интегумента у верхушки семени, видны клеточные пакеты, СМ; р – слепок
слизевых ходов; с – смоляные тельца; т – фрагмент нуцеллуса с мегаспоровой мембраной, стрелкой отмечена пыль!
цевая камера; у – однобороздные пыльцевые зерна внутри пыльцевой камеры, фрагмент рис. 1, т, СМ; д, е – паратип
БИН, № 813/89: д – семя, вид сбоку; е – то же, вид с другой стороны; ж, з, ф, х – паратип БИН, № 813/63: ж – семя,
вид сбоку; з – то же, вид с другой стороны; ф – устьичный аппарат с проксимальными папиллами на побочных клет!
ках, СМ; х – устьичный аппарат без папилл, СМ; и, к – паратип БИН, № 813/1N49: и – семя, вид сбоку; к – то же, вид
с другой стороны; л, м – паратип БИН, 813/№ 90: л – паратип БИН, № 813/91, фрагмент семени, вид сбоку; м – то же,
вид с другой стороны. Длина масштабной линейки а–м – 1 мм.
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taining monosulcate pollen grains. Nucellus cuticle
thin, consists of longitudinally elongated tetragonal,
less common pentagonal cells. Cell corners slightly
rounded. Periclinal cell walls flat.

Megaspore membrane up to 3 μm thick, consists of
alveolar and foot layers. Foot layer finely granular,
0.3 µm thick. Alveolar layer consists of irregularly
branched and coalescent bacula, 0.3–1.5 µm long,
about 0.2–0.3 µm thick, orientated obliquely relative
to foot layer.

О п и с а н и е (рис. 1, а–х; 2, а–з; 3, а–л, 4,
а⎯ж; 5). В коллекции имеются отделившиеся
предположительно практически зрелые семена
(рис. 1, а–м) и их фрагменты. Семена билатераль!
ные. Они различным образом смяты, сильно
уплощены и, как правило, имеют неполную со!
хранность. Основание и микропиле часто разру!
шены. Наиболее полно сохранившиеся экзем!
пляры имеют эллипсоидальные либо широко!ве!
ретеновидные очертания; они суживаются у
халазы и имеют выступ, напоминающий ножку
(рис. 1 а, б, л, м), у микропилярного полюса они
закругленные, либо слегка заостренные, с корот!
ко оттянутым микропилярным концом и высту!
пающим микропиле (рис. 2, д, е). Длина семян
5.00–10.70 мм, ширина 3.90–9.80 мм. Длина вы!
ступающей части микропилярного конца 0.10–
0.15 мм. Рельеф поверхности семян произвольно
складчатый (рис. 2, а), что обусловлено изменени!
ями в процессе фоссилизации. Интегумент состо!
ит из саркотесты и склеротесты (рис. 2, г). Толщи!
на саркотесты 0.2–0.5 мм, склеротесты 0.2–0.5 мм.
Косточка у всех экземпляров сильно деформиро!
вана, средние размеры 4.5 × 3.5 мм. При мацера!
ции семян обнаруживаются толстая наружная ку!
тикула интегумента (рис. 1, н), тонкая кутикула
нуцеллуса и мегаспоровая мембрана (рис. 1, т).

На поверхности некоторых семян имеются
единичные округлые образования диаметром
200–600 мкм – выходы секреторных каналов
(рис. 2, з).

Наружная кутикула интегумента относительно
толстая, толщиной 3–6 мкм, к основанию семени и
в области микропиле утончается. Основные клетки
эпидермиса четырех – пятиугольные (изредка тре!
угольные либо шестиугольные), часто образуют ко!
роткие продольные цепочки (рис. 2, в; 3, б). Анти!
клинальные стенки основных клеток прямые ли!
бо слегка изогнутые, хорошо кутинизированные,
углы клеток, как правило, закругленные. Ближе к
микропиле основные клетки слабо продольно
вытянутые, образующие более или менее отчет!

ливые ряды (рис. 1, п). В рельефе внешней по!
верхности кутикулы верхушки семени цепочкам
основных клеток соответствуют продольные ва!
лики соответствующей длины (рис. 2, д, е). В
средней части семени основные клетки преиму!
щественно более или менее изодиаметрические, с
выпуклыми утолщенными периклинальными
стенками (рис. 1, о; 2, в; 3, а, б). Кроме того, они
собраны в достаточно хорошо очерченные скоп!
ления – клеточные пакеты (packets) по термино!
логии Т. Гарриса (Harris, 1935); число клеток в та!
ких скоплениях варьирует от четырех до сорока
(рис. 1, о). Клеточные пакеты могут прослежи!
ваться и в верхней трети семени; в этом случае
они продольно вытянутые, шириной в две–три
клетки (рис. 1, п). Ближе к основанию семени
клетки снова группируются в протяженные цепоч!
ки; в рельефе наружной поверхности им соответ!
ствуют продольные валики (рис. 2, б). Длина ос!
новных клеток 10–40 мкм, ширина – 10–36 мкм.

Наружная кутикула интегумента обнаружива!
ет более или менее равномерно рассредоточен!
ные и беспорядочно ориентированные устьица
(рис. 1, о; 2, в; 3, а). Плотность распределения
устьичных аппаратов сильно варьирует, может до!
стигать 29 на 1 мм2. Часто встречаются абортив!
ные устьица (рис. 3, з). Устьичные аппараты мо!
ноциклические, очень редко неполно амфицик!
лические, актиноцитные (рис. 1, ф, х; 3, ж–л),
встречаются смежные устьичные аппараты с об!
щими побочными клетками (рис. 3, з). Побочных
клеток пять–восемь, как правило, семь–восемь.
Последние не отличаются размерами от основ!
ных клеток. Иногда побочные клетки кутинизи!
рованы сильнее основных клеток (рис. 3, к). В
средней части семени они часто несут небольшие
проксимальные папиллы длиной около 5 мкм,
нависающие над апертурой (рис. 1, ф; 3, б–г), так!
же встречаются устьичные аппараты, лишенные
папилл (рис. 1, х; 3, д). Ближе к верхушке и осно!
ванию семени папиллы на побочных клетках, как
правило, не развиты, либо развиты только на не!
которых клетках устьичного аппарата (рис. 3, е).
Исключительно редко встречаются побочные
клетки с центральными папиллами (рис. 3, г).
Длина устьичной апертуры 7–20 мкм. Замыкаю!
щие клетки погруженные, при этом, как правило,
сильно кутинизированы только их апертурные
стенки (рис. 3, ж–и, л). В случае если кутиниза!
ция наружных периклинальных стенок замыкаю!
щих клеток сохраняется, они имеют крыловид!
ные очертания (рис. 3, к). Длина кутинизирован!

Рис. 2. Allicospermum budantsevii sp. nov., СЭМ: а–в, е – голотип БИН, 813/1N 48: а – семя, вид сбоку; б – основание
семени, видны продольные валики; в – поверхность средней части семени; е – верхушка семени, экз. БИН, 813/89;
г – склеротеста на поперечном сколе, экз. БИН, 813/90; д – верхушка семени с микропиле; з – поверхность семени
ближе к верхушке, видны клеточные пакеты и выход секреторного канала; ж – паратип БИН, 813/63, фрагмент сар!
котесты со смоляными тельцами.

7*
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Рис. 3. Allicospermum budantsevii sp. nov., СЭМ: а, д, е, л – паратип БИН, 813/88: а – внутренняя поверхность наружной
кутикулы интегумента, топография; д – устьичный аппарат без папилл, вид снаружи; е – устьичные аппараты в ниж!
ней трети семени, вид снаружи; л – неполно амфициклический устьичный аппарат, вид с внутренней стороны; б–
г, ж–к – паратип БИН, 813/63: б – наружная поверхность семени в средней части, видны устьичные аппараты с па!
пиллами, развитыми в различной степени; в – устьичный аппарат с проксимальными папиллами; г – устьичный ап!
парат с проксимальными и центральными папиллами; ж – устьичный аппарат, вид с внутренней стороны; з – смеж!
ные устьичные аппараты с общими побочными клетками (один из них абортивный); и – устьичный аппарат с сильной
кутинизацией побочных клеток, вид с внутренней стороны; к – устьичный аппарат с крыловидной кутинизацией за!
мыкающих клеток.

ных частей замыкающих клеток, в зависимости от
степени кутинизации наружных периклинальных
стенок, варьирует от 20 до 44 мкм, ширина устьи!
ца от 20 до 38 мкм. Кутинизация полярных окон!
чаний сохраняется не всегда. Длина полярных
окончаний до 21 мкм.

Саркотеста содержит многочисленные смоля!
ные тельца эллипсоидальных, реже округлых
очертаний с отпечатками клеток секреторных ка!
налов на их поверхности (рис. 1, р, с; 2, ж); разме!
ры смоляных телец достигают 1000 мкм, но в
среднем составляют 100–500 мкм.

Нуцеллус более чем на треть свободен от инте!
гумента, с хорошо различимой пыльцевой каме!
рой (рис. 1, т, у). В пыльцевой камере обнаруже!
ны однобороздные пыльцевые зерна (рис. 1, у).

Кутикула нуцеллуса относительно тонкая, тол!
щиной около 1.5 мкм. Клетки преимущественно
четырехугольные, реже пятиугольные, продольно
вытянутые, шириной 15.0–35.0 мкм, длиной до
30.0–80.0 мкм (рис. 4, е, ж). Антиклинальные
клеточные стенки тонко кутинизированные, бо!
лее или менее ровные, углы клеток слегка закруг!
ленные. Периклинальные клеточные стенки
плоские.

Ширина мегаспоровой мембраны примерно
2.0 мм, длина более 2.5 мм. Мегаспоровая мембра!
на толщиной до 3 мкм. Внешняя поверхность мем!
браны несет отпечатки клеток нуцеллуса (рис. 4,
а). Хорошо различимы тонкогранулярный подсти!
лающий слой толщиной до 0.3 мкм и альвеоляр!
ный слой толщиной до 2.7 мкм (рис. 4, б–д). Аль!
веолярный слой образован неравномерно ветвя!
щимися и сливающимися столбиками, длина
столбиков 0.3–1.5 мкм, толщина в среднем 0.2–
0.3 мкм. Ширина альвеол в среднем составляет
0.7–1.5 мкм, но в отдельных случаях достигает
3.0 мкм. Зональность альвеолярного слоя не вы!
ражена. Столбики в основании альвеолярного
слоя по отношению к подстилающему слою ори!
ентированы косо (рис. 4, г).

С р а в н е н и е  и  з а м е ч а н и я. Изученные
семена обнаруживают строение, в целом харак!
терное для гинкговых (рис. 5). Они билатераль!
ные, обладают интегументом, состоящим из сар!
котесты со слизевыми вместилищами и склероте!
сты, толстой наружной кутикулой интегумента и
тонко кутинизированным нуцеллусом, более чем

на треть сросшимся с интегументом. В пыльцевой
камере обнаружены однобороздные пыльцевые
зерна. Данные семена рассматриваются в рамках
рода Allicospermum, поскольку они не были най!
дены в органической связи с овулифорами. Alli!
cospermum – сборный род, включающий семена
различных групп растений, в том числе и ископа!
емых гинкговых. В сравнении рассматриваются
только виды Allicospermum, для которых предпо!
лагается принадлежность гинкговым.

Наибольшее сходство изученные семена обна!
руживают с семенами Allicospermum xistum Harris
из нижнеюрских отложений Гренландии (Harris,
1935). У данного вида семена имеют сходные раз!
меры (длина до 11 мм), покровные клетки инте!
гумента образуют клеточные пакеты, а устьица
также достаточно многочисленные. Новый вид
отличается от A. xistum большим числом побоч!
ных клеток (у A. xistum их четыре–шесть, а у
A. budantsevii sp. nov. – пять–восемь) и наличием
папилл на побочных клетках устьичных аппара!
тов. Гаррис отмечал, что у A. xistum микропиле не
выступающее (Harris, 1935), но не исключена ве!
роятность того, что микропилярные концы у изу!
ченных им экземпляров были частично разруше!
ны. Ультраструктура мегаспоровой мембраны у
A. xistum не была изучена, что не позволяет прове!
сти более полное сопоставление этих двух видов.

Определенное сходство с семенами нового ви!
да обнаруживают семена, извлеченные из того же
штуфа и определенные как Allicospermum sp. В
работе Носовой (Nosova, 2013) под этим названи!
ем изображено два экземпляра неполной сохран!
ности, у которых сохранилась только кутикула
интегумента. Приведено также несколько фото!
графий наружной кутикулы интегумента этих се!
мян. Строение устьичных аппаратов и рельеф на!
ружной поверхности интегумента Allicospermum
sp. сходны с таковым у A. budantsevii sp. nov. Веро!
ятно, данные семена могут быть отнесены к
A. budantsevii sp. nov., но приведенных изображе!
ний не достаточно для того, чтобы можно было
прийти к определенному заключению по поводу
их видовой принадлежности. В частности, для Alli!
cospermum sp. не приведены изображения клеточ!
ных пакетов, кутикулы нуцеллуса и мегаспоровой
мембраны.

Семя A. adnicanicum Krassilov из нижнемело!
вых отложений Приморья (Красилов, 1972) имеет
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сходные размеры с семенами A. budantsevii sp. nov.
Но у него, в отличие от A. budantsevii sp. nov., мик!
ропиле не выступающее, устьица на наружной
поверхности интегумента очень редкие, побоч!
ные клетки устьичных аппаратов без папилл.
Кроме того, основные клетки у данного вида про!
дольно вытянутые, с тонкими, местами слабоиз!
вилистыми антиклинальными стенками. Кутику!
ла нуцеллуса также отличается от таковой у
A. budantsevii sp. nov. наличием продолговатых
клеток с заостренными концами. Мегаспоровая
мембрана не обнаружена.

У A. burejense Krassilov из нижнемеловых отло!
жений Приморья (Красилов, 1972) семена значи!
тельно крупнее, чем у A. budantsevii sp. nov., мик!
ропиле не выступающее, устьица редкие, а основ!
ные клетки наружной поверхности интегумента
папиллозные. Ультраструктура мегаспоровой
мембраны не изучена.

A. baierianum Tralau из средней юры Швеции
(Tralau, 1966) близок по морфологии и размерам к
A. budantsevii sp. nov. У данного вида микропиле
выступающее, а основные клетки на внешней по!
верхности интегумента образуют небольшие кле!
точные пакеты (Tralau, 1966, табл. 23, фиг. 8d). Но
у A. baierianum устьичные аппараты на внешней
поверхности интегумента очень редкие. Кроме
того, у A. baierianum сохранилась только внешняя
кутикула интегумента, что не позволяет провести
корректное сравнение.

Семена Allicospermum angrenicum N. Nosova,
2013, происходящие из того же штуфа, что и
A. budantsevii sp. nov., обнаруживают в альвеоляр!
ном слое мегаспоровой мембраны столбики,
сходные по размерам со столбиками A. budantsevii
sp. nov. Но для первого вида характерна преиму!
щественно вертикальная ориентировка столби!
ков, тогда как у второго столбики ориентированы
косо. Кроме того, мегаспоровая мембрана у ново!
го вида существенно тоньше мегаспоровой мем!
браны семян A. angrenicum. При этом семена
A. angrenicum мельче и имеют эллипсоидальные
очертания. Внешняя кутикула интегумента у дан!
ных семян тоньше, чем у A. budantsevii sp. nov., и
несет малочисленные абортивные устьица (у не!
которых экземпляров они вовсе отсутствуют).
Внутренняя кутикула интегумента, интерпрети!
рованная в работе Носовой (Nosova, 2013) как ку!
тикула нуцеллуса, у A. angrenicum относительно
толстая, тогда как у изученных семян она на!
столько тонкая, что после мацерации не сохраня!

ется. Еще одной отличительной особенностью
этих семян является очень тонкая кутинизация
нуцеллуса и его своеобразная сохранность: клет!
ки нуцеллуса не растворились при мацерации и
видны на некоторых препаратах (Nosova, 2013,
табл. X, фиг. 11, 17, 20, 21). Последний признак
является наиболее важным отличием Allicosper!
mum angrenicum от A. budantsevii sp. nov.

От других представителей рода Allicospermum,
относимых к гинкговым, изученные экземпляры
отличаются более существенно, в частности, на!
личием устьиц на наружной поверхности интегу!
мента.

Сравнение эпидермальных признаков семян,
обнаруженных в органической связи с овулифо!
рами и отнесенных к различным видам рода
Ginkgo, показывает высокую степень их сходства
между собой. Кроме того, все они весьма сходны с
семенами современного вида G. biloba L. Изучен!
ные семена также обнаруживают существенное
сходство с семенами ископаемых видов Ginkgo.

По размерам и очертаниям семена A. budant!
sevii sp. nov. наиболее близки к семенам мезозой!
ских представителей рода Ginkgo – G. yimaensis
Zhou et Zhang из средней юры Китая (Zhou,
Zhang, 1989), G. ginkgoidea (Tralau) Yang, Friis
et Zhou из средней юры Швеции (Yang et al.,
2008), G. huttoni (Sternberg) Heer из среднеюрских

Са

СТ

Ну

МК ПК

Мс

Ск

Рис. 5. Схематическая реконструкция семени Alli!
cospermum budantsevii sp. nov. в продольном сечении.
Обозначения: Са – саркотеста; СТ – смоляные тель!
ца; Ск – склеротеста; Ну – нуцеллус; МК – микропи!
лярный канал; ПК – пыльцевая камера; Мс – мега!
спора. Пунктирными линиями показаны не сохра!
нившиеся детали строения.

Рис. 4. Allicospermum budantsevii sp. nov., паратип БИН, 813/88, СЭМ: а – наружная поверхность мегаспоровой мем!
браны, видны отпечатки клеток нуцеллуса; б – внутренняя и наружная поверхности мегаспоровой мембраны; в – на!
ружная поверхность мегаспоровой мембраны, видны неравномерно ветвящиеся столбики; г – мегаспоровая мембрана
на косом сколе, видны подстилающий и альвеолярный слои; д – мегаспоровая мембрана на поперечном сколе, соот!
ношение подстилающего и альвеолоярного слоев; е – наружная поверхность кутикулы нуцеллуса; ж – внутренняя по!
верхность кутикулы нуцеллуса.
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отложений Англии (Harris et al., 1974), Ginkgo go!
molitzkyana N.Nosova из средней юры Ангрена
(Носова, 2012) и G. apodes Zheng et Zhou из ниж!
него мела Китая (Zheng, Zhou, 2004). Вместе с
тем, они отличаются от семян (с сохранившимися
кутикулярными покровами), для которых была
установлена принадлежность роду Ginkgo, нали!
чием отчетливых клеточных пакетов в наружном
эпидермисе интегумента. Клеточные пакеты ука!
зывались для G. yimaensis, но, к сожалению, они
не видны на приведенных изображениях. Кроме
того, A. budantsevii sp. nov. отличается от семян
G. ginkgoidea из средней юры Швеции наличием
папилл на побочных клетках устьичных аппара!
тов и выпуклыми периклинальными стенками. У
G. ginkgoidea и G. yimaensis изучена ультраструк!
тура мегаспоровой мембраны (Zhou, 1993; Yang
et al., 2008). У данных таксонов она практически не
отличается от таковой у современного G. biloba.
Мегаспоровая мембрана Allicospermum budant!
sevii sp. nov. отличается от мегаспоровой мембра!
ны перечисленных представителей рода Ginkgo
размерами столбиков и альвеол, при этом сохра!
няя общий план строения. У Allicospermum
budantsevii sp. nov. столбики в три раза короче.

От семян Ginkgo gomolitzkyana изученные се!
мена отличаются также более толстой внешней
кутикулой интегумента и существенно большим
числом устьиц. У G. gomolitzkyana плотность рас!
пределения устьичных аппаратов не превышает
12 на мм2, тогда как у Allicospermum budantsevii sp.
nov. она достигает 29 на мм2. В отличие от
A. budantsevii sp. nov., клетки нуцеллуса у Ginkgo
gomolitzkyana с сильно закругленными углами.
Кроме того, столбики в альвеолярном слое мега!
споровой мембраны у G. gomolitzkyana в два раза
длиннее столбиков A. budantsevii sp. nov.

У семян G. huttoni и G. apodes эпидермальное
строение неизвестно, что не позволяет провести
их более детальное сравнение с новым видом.

Семена кайнозойских представителей рода
G. cranei Zhou из палеогена США (Zhou et al.,
2012) и современного G. biloba, хотя и сходны по
морфологии с семенами Allicospermum budant!
sevii sp. nov., но значительно крупнее их. Кроме
того, у Ginkgo cranei очень толстая, до 12 мкм
внешняя кутикула интегумента, устьица преиму!
щественно неполно амфициклические, а побоч!
ные клетки без папилл. Строение нуцеллуса и ме!
гаспоровой мембраны у данного вида неизвестно.
У G. biloba устьица на внешней поверхности ин!
тегумента более многочисленные, а их побочные
клетки с центральными куполовидными папилла!
ми, тогда как у Allicospermum budantsevii sp. nov. па!
пиллы преимущественно проксимальные (цен!
тральные папиллы встречаются крайне редко).

Семена, сравнимые с семенами A. budantsevii
sp. nov., имеются у видов рода Yimaia Zhou et

Zhang из средней юры Китая (Zhou, Zhang, 1992;
Zhou et al., 2007). Орнаментация наружной по!
верхности внешней кутикулы интегумента
A. budantsevii sp. nov. сходна с таковой у Y. capituli!
formis Zhou, Zheng et Zhang (Zhou et al., 2007). От!
личие Y. capituliformis от A. budantsevii sp. nov. за!
ключается в существенно большей плотности
распределения устьиц, более крупных папиллах
на побочных клетках устьичных аппаратов, отсут!
ствии клеточных пакетов, а также в наличии чет!
ковидных утолщений на антиклинальных стенках
основных клеток у первой. Y. recurva Zhou et
Zhang (Zhou, Zhang, 1992) также обнаруживает
сходство по морфологии и размерам с изученны!
ми нами семенами, но отличается от них плоски!
ми периклинальными стенками основных клеток
на внешней поверхности интегумента, неравно!
мерной толщиной антиклинальных стенок
(встречаются четковиные утолщения), меньшей
плотностью распределения устьиц, меньшим
числом побочных клеток устьичных аппаратов, а
также наличием трихом на поверхности нуцеллу!
са. Кроме того, строение мегаспоровой мембраны
Allicospermum budantsevii sp. nov. обнаруживает
большее сходство с таковой у представителей ро!
да Ginkgo, а не Yimaia. Так, у Yimaya recurva и у
Y. capituliformis столбики крупные, часто имеют
радиальное расположение и лишь изредка соеди!
нены перпендикулярными анастомозами (Zhou,
1993). Y. qinghaiensis Wu, Yang et Zhou представля!
ет особый интерес, поскольку данные репродук!
тивные структуры были найдены в ассоциации с
листьями Baiera cf. furcata (Lindley et Hutton)
Braun (Wu et al., 2006), сходными по морфологии
с листьями, описанными Самылиной как
Grenana angrenica. Yimaya qinghaiensis имеет сход!
ные с Allicospermum budantsevii sp. nov. размеры и
очертания, а также сходное количество побочных
клеток устьчных аппаратов. Сходство заключает!
ся и в степени выраженности папилл. Вместе с
тем, периклинальные стенки основных эпидер!
мальных клеток внешней поверхности интегу!
мента у A. budantsevii sp. nov. выпуклые и при этом
утолщенные, а у Yimaya qinghaiensis практически
ровные. Клеточные пакеты у Y. qinghaiensis отсут!
ствуют. Кроме того, нуцеллус у Y. qinghaiensis сво!
боден от интегумета практически до основания.
Мегаспоровая мембрана у данного вида сильно
деформирована, что не дает полного представле!
ния о ее строении, но в целом она отличается от
мегаспоровых мембран Y. recurva и Y. capituliform!
is более частым ветвлением столбиков. О степени
ее сходства с мегаспоровой мембраной A. budant!
sevii sp. nov. судить сложно, но не исключено, что
оно может оказаться существенным.

Семена еще одного рода, несомненно, относя!
щегося к семейству гинкговых, Nehvizdyella
Kvacek, Falkon!Lang et Dašková из верхнемеловых
отложений Чехии (Kva ek et al., 2005), обнаружи!c
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вают сходство по морфологии с новым видом, но
имеют недостаточно хорошую сохранность для
проведения удовлетворительного сравнения. В
частности, у семян Nehvizdyella не сохранились
кутикула нуцеллуса и мегаспоровая мембрана.
Наружная кутикула интегумента несет устьица с
шестью – семью побочными клетками, но они от!
носительно более многочисленные, чем у Alli!
cospermum budantsevii sp. nov. Кроме того, основ!
ные клетки эпидермиса у Nehvizdyella не образу!
ют клеточных пакетов. Внутренняя кутикула
саркотесты и наружная кутикула склеротесты,
обнаруженные у семян Nehvizdyella (Kva ek et al.,
2005), являются, на наш взгляд, артефактом со!
хранности.

Дисперсные семена, описанные из рэт!лейа!
совых отложений Франконии (Германия) (Kirch!
ner, 1992) в ассоциации с листьями Baiera muen!
steriana (Presl in Shternberg) Heer и отнесенные к
этому виду, имеют одинаковые размеры и обнару!
живают существенное сходство по морфологии с
семенами Allicospermum budantsevii sp. nov. Кроме
того, у данных семян периклинальные стенки ос!
новных клеток на наружной поверхности интегу!
мента выпуклые, как и у Allicospermum budantsevii
sp. nov., а устьичные аппараты имеют сходное чис!
ло побочных клеток. Вместе с тем, у дисперсных
семян, описанных как Baiera muensteriana, отсут!
ствуют клеточные пакеты на внешней поверхно!
сти интегумента, плотность распределения устьиц
крайне низкая (1.5 на мм2), а антиклинальные кле!
точные стенки нуцеллуса зазубренные, иногда
извилистые. Неясно, были ли у них папиллы на
побочных клетках устьичных аппаратов. Строе!
ние мегаспоровой мембраны этих семян не было
изучено, что затрудняет более детальное сравне!
ние. Кроме дисперсных семян, из того же место!
нахождения были описаны и отнесены к Baiera
muensteriana семена, прикрепленные к овулифо!
рам. Эти овулифоры имеют недостаточно хоро!
шую сохранность для их уверенной идентифика!
ции. Кроме того, они отличаются друг от друга по
морфологии. У одного незрелого семени в орга!
нической связи с овулифором, который из!за
своей неудовлетворительной сохранности может
быть отнесен по морфологи как к Ginkgo, так и к
Yimaya, сохранилась только наружная кутикула
интегумента. Эпидермальное строение этого не!
зрелого семени отличается от такового у дисперс!
ных семян из того же местонахождения. С Alli!
cospermum budantsevii sp. nov. его сближает сход!
ное число побочных клеток, но устьица у данного
экземпляра более многочисленные.

Сильная деформация семян A. budantsevii sp.
nov. затрудняет воссоздание их исходной морфо!
логии, но в целом можно утверждать, что изна!
чально они были практически шаровидными.
Выступ в основании семени, сохранившийся у

c

^

некоторых семян, в том числе и у выделенного
нами в качестве голотипа, был принят Самыли!
ной за ножку (Самылина, 1990). Наличие выступа
в основании семени, по!видимому, является ре!
зультатом усыхания саркотесты. Шаровидные се!
мена гинкго, неравномерно усыхая, становятся
эллипсоидальными и часто принимают такие же
очертания, как у наиболее полно сохранившихся
изученных семян. Последние, по!видимому, в
прижизненном состоянии были практически ша!
ровидными, как у G. biloba, но имели существен!
но меньшие размеры.

Экз. 813/1 N 55, изображенный в работе Самы!
линой (1990, табл. III, фиг. 19), является не семе!
нем на ножке, а воротничком, что было установ!
лено в ходе ревизии.

Экз. 813/1 N 54, изображенный в работе Самы!
линой (1990, табл. III, фиг. 18), – семя, у которого
не сохранилась саркотеста, что не позволяет его с
уверенностью идентифицировать.

М а т е р и а л. 7 экз., представленных семена!
ми и их фрагментами, сохранившимися в виде
фитолейм.
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A New Interpretation of Seeds Grenana Samylina (Gymnospermae) 
from the Middle Jurassic of Angren, Uzbekistan

N. V. Gordenko

The seeds described by Samylina (1990) from the Middle Jurassic of Angren (Uzbekistan) as Grenana angrenica
are revised. Samylina also described under this name the ovuliferous organs and leaves found in the same locality
in association with these seeds, selected a leaf specimen as a holotype, and interpreted G. angrenica as a peculiar
seed fern. The revision shows that the seeds exhibit a structure characteristic of the Ginkgoales. The seeds,
leaves, and ovuliferous organs were not found in organic connection with one another. Therefore, they cannot
be described under the same name, despite the considerable similarity in epidermal�cuticular features. The
dispersed seeds of ginkgoalean affinity are usually attributed to the genus Allicospermum Harris. On the basis
of reexamination of the Angren material, a new species, Allicospermum budantsevii sp. nov., is described.

Keywords: Middle Jurassic, Allicospermum Harris, gymnosperms, Ginkgoales
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