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ВВЕДЕНИЕ

Разнообразие мезозойских голосеменных по­
ражает воображение исследователя, пожалуй, не 
меньше, чем разнообразие современных цветко­
вых растений. Несмотря на ведущиеся интенсив­
ные исследования в этой области, состояние изу­
ченности мезозойских голосеменных еще очень 
неполное, множество ключевых вопросов фило­
гении, систематики и таксономии этих растений 
остаются неразрешенными. Наряду с  группами, 
которые удается связать с предковыми и последую­
щими формами, для значительного количества так­
сонов высокого ранга, таких как Czekanowskiales 
(Leptostrobales; Красилов, 1968; Meyen, 1987), 
Petriellales (Taylor et al., 1994; Bomf leur et al., 
2014), Pentoxylales (Sahni, 1948; Taylor et al., 2009), 
Schmeissneriales (Kirchner, Van Konijnenburg-Van 
Cittert, 1994; Wang et al., 2007; и др.), “Iraniales” 
(Schweitzer, 1977; вопросы номенклатуры 

обсуждаются в  работе: Shipunov, Sokoloff, 2003), 
Dordrechtitales (Anderson, Anderson, 2003; Bergene 
et  al., 2013), в  силу недостаточной изученности 
и/или необычного строения, филогенетические 
связи неясны. Новая находка является очередным 
вкладом в копилку загадочных мезозойских голо­
семенных. Семенные органы Trisquama valentinii 
gen. et sp. nov. демонстрируют уникальное сочета­
ние таксономически важных признаков строения, 
их невозможно сблизить с какой-либо известной 
на данный момент крупной группой голосемен­
ных. Новое растение помещается авторами в от­
дельный порядок Trisquamales ordo nov., положение 
которого в системе Gymnospermae неопределенно.
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Из батских отложений карьера Михайловский рудник (Курская область) описываются семенные 
органы Trisquama valentinii Gordenko et Broushkin, gen. et sp. nov. Семенные органы состоят из трех 
сросшихся в основании чешуй. Длинная чешуя составляет вместе с ножкой семенного органа сте­
рильную структуру, которая васкуляризуется С-образным в сечении коллатеральным проводящим 
пучком и несет на своей анатомически абаксиальной стороне лопастную фертильную структуру се­
менного органа. Последняя состоит из пары коротких чешуй и выроста между ними, васкуляризуется 
концентрическим амфикрибральным проводящим пучком, распадающимся в дистальной части на 
три отдельные коллатеральные пластины. Пластины соотносятся с лопастями фертильной структуры 
и тремя мелкими ортотропными семенами, располагающимися со стороны ксилемы этих проводя­
щих пучков. Семена эллипсоидальные, с невыступающим микропиле; интегумент склерифицирован­
ный, мегаспоровая мембрана толстая. Описываемые семенные органы имеют уникальное строение, 
не позволяющее отнести их к какой-либо крупной группе голосеменных растений, поэтому они по­
мещаются в отдельный порядок Trisquamales ordo nov., положение которого в системе Gymnospermae 
неопределенно1.
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал, описанный в  данной статье, про­
исходит из отложений аркинской свиты батского 
яруса средней юры (Унифицированная…, 1993) 
карьера Михайловский рудник вблизи г. Желез­
ногорска (Курская обл.). Разрез свиты данного 
местонахождения представляет собой сероцвет­
ную терригенную толщу аллювиального генезиса, 
мощностью более 10  м, залегающую на отложе­
ниях девона или породах протерозойского фунда­
мента. Собранный материал происходит из глини­
стой линзы мощностью около 1.5 м в основании 
разреза свиты, обнажающегося в северной стенке 
Северного карьера. Данная часть разреза предпо­
ложительно представляет собой отложения пой­
менного комплекса, местами с признаками педо­
генеза, выше эти отложения перекрываются мощ­
ной пачкой косослоистых русловых песков. Кроме 
остатков Trisquama valentinii gen. et sp. nov., здесь 
встречены многочисленные растительные остатки: 
Matonia sp., Osmunda sp., Mirovia eximia (Gordenko) 
Nosova, Vladimaria octopartita Gordenko, Pachypteris 
rutenica Gordenko, Pachypteris sp., Leptotoma sp., 
Ginkgo huttoni Harris, Benneticarpus sp., Ptilophyllum 
riparium Gordenko, Sympterophyllum sympinnatum 
Gordenko et Broushkin, Otozamites sp., Zamites sp., 
многочисленные фрагменты брактей беннетти­
тов, Schizolepidopsis sp., Elatocladus sp., Pityocladus 
sp., древесина Phyllocladoxylon (Горденко, 2007; 
Gordenko, 2007, 2010; Gordenko, Broushkin, 2010). 
Растения представлены углефицированными (лиг­
нитизированными) остатками, как правило, с со­
хранившимся клеточным строением.

Изученные семенные органы извлекались из по­
роды и очищались от матрикса, некоторые экзем­
пляры были помещены в плавиковую кислоту; за­
тем материал фотографировался при помощи сте­
реомикроскопа Leica M165C и цифровой камеры 
Leica DFC420C. Анатомическое строение семен­
ных органов и семян изучалось на ориентирован­
ных сколах в СЭМ Tescan (в режиме низкого и вы­
сокого вакуума); ход проводящих пучков просле­
живался на сериях последовательных томограмм, 
полученных с  помощью компьютерного рентге­
новского томографа SkyScan 1172. Кутикулярные 
пленки были извлечены с применением стандарт­
ной методики мацерации в азотной кислоте с по­
следующим помещением в раствор КОН; препа­
раты кутикулы семенного органа и оболочек семе­
ни изучались при помощи светового микроскопа 
Axioplan‑2 (с  цифровой камерой Leica  DFC420) 
и СЭМ. Коллекция № 5137 хранится в Палеонто­
логическом ин-те им. А.А. Борисяка РАН.

ОПИСАНИЕ ТАКСОНОВ
О Т Д Е Л  GYMNOSPERMAE

П О Р Я Д О К  TRISQUAMALES GORDENKO 
ET BROUSHKIN, ORDO NOV.

Н а з в а н и е  п о р я д к а. От типового семей­
ства Trisquamaceae fam. nov.

Д и а г н о з. Семенные органы, состоящие из сте­
рильной и фертильной (собственно несущей семена) 
структур. Стерильная структура включает ножку се­
менного органа и нерассеченную дистальную часть, 
васкуляризуется С-образным в сечении коллатераль­
ным проводящим пучком, несет фертильную струк­
туру на своей анатомически абаксиальной стороне. 
Фертильная структура лопастная, васкуляризуется 
концентрическим амфикрибральным проводящим 
пучком, отходящим от проводящего пучка стериль­
ной структуры со стороны флоэмы. В своей дисталь­
ной части концентрический пучок распадается на 
отдельные коллатеральные сегменты, соотносящие­
ся с лопастями фертильной структуры. Закрывание 
полости с семенами происходит за счет смыкания 
дистальной части стерильной структуры с лопастями 
фертильной структуры. Семена ортотропные, с не­
выступающим, несколько смещенным микропиле, 
расположены со стороны ксилемы сегментов про­
водящего пучка фертильной структуры. Интегумент 
единственный, склерифицированный, без саркоте­
сты; нуцеллус свободен от интегумента более чем на­
половину, мегаспоровая мембрана толстая.

D i a g n o s i s. Ovuliferous organs consist of one 
sterile and one fertile (seed-bearing) structures. Sterile 
structure, comprising stalk of ovuliferous organ and 
undissected distal part, vascularized by C-shaped in 
section collateral vascular bundle, and bears fertile 
structure on its anatomically abaxial side. Fertile structure 
lobed, vascularized by concentric amphicribral vascular 
bundle, which departs from phloem side of sterile structure 
vascular bundle. Concentric bundle in its distal part divided 
into separate collateral segments, associated with lobes of 
fertile structure. Cavity with seeds closes through joining of 
distal part of sterile structure and lobes of fertile structure. 
Seeds orthotropous, with not protruding somewhat shifted 
micropyle, vascularized from xylem side of fertile structure 
vascular bundle segments. Integument single, sclerified, 
without sarcotesta; nucellus free from integument more 
than one half, megaspore membrane thick.

Т и п о в о е  с е м е й с т в о   – Trisquamaceae 
fam. nov.

С о с т а в. Монотипный порядок.
C р а в н е н и е. Характерное для Trisquamales 

ordo nov. сочетание основных структурных при­
знаков не известно у представителей ни одной из 
крупных систематических групп голосеменных 
растений. Положение семян со стороны ксиле­
мы проводящих пучков несущей их структуры 
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сравнительно редко встречается у  голосемен­
ных; оно характерно для палеозойских и  мезо­
зойских порядков Glossopteridales, Petriellales, 
Dordrechtitales и предполагается для Caytoniales, 
а также характерно для покрытосеменных (Taylor, 
Taylor, 1992; Taylor et al., 1994; Doyle, 2006; Taylor et 
al., 2009; Bergene et al., 2013; и др.).

Наиболее важным отличием нового порядка рас­
тений от всех перечисленных групп является наличие 
у семенных органов Trisquamales ordo nov. уникаль­
ной стерильной структуры, которая включает нож­
ку семенного органа и нерассеченную дистальную 
часть, васкуляризуется С-образным в сечении колла­
теральным проводящим пучком и несет фертильную 
структуру на анатомически абаксиальной стороне 
(т. е. стороне, к которой обращена выпуклая поверх­
ность коллатерального С-образного проводящего 
пучка с флоэмой; отсюда также вероятная ориенти­
ровка семенных органов Trisquama gen. nov. длин­
ной чешуей в направлении апекса несшей их оси). 
У Dordrechtites H. M. Anderson структура, сходная со 
стерильной структурой Trisquama gen. nov., несет ку­
пулу не на абаксиальной, а на адаксиальной стороне 
(Anderson, Anderson, 2003; Bergene et al., 2013).

Значительные различия имеются также в мор­
фологии и  васкуляризации несущих семена 
структур и строении семян. Фертильные структу­
ры Trisquamales ordo nov. лопастные, васкуляри­
зуются концентрическим амфикрибральным про­
водящим пучком, распадающимся в дистальной 
части на ассоциирующие с лопастями структуры 
коллатеральные сегменты; замыкание полости 
с семенами происходит за счет прикрывания дис­
тальной частью стерильной структуры области 
контакта между лопастями фертильной струк­
туры. Несущие семена структуры сравниваемых 
групп существенно отличаются по строению. Для 
Glossopteridales характерно расположение фер­
тильных структур, интерпретируемых обычно как 
мегаспорофиллы или несущие мегаспорофиллы 
пазушные комплексы, на адаксиальной стороне 
или в пазухе нижележащего листа. Данные струк­
туры очень сильно варьируют по морфологии, 
в частности, известны лопастные формы, несу­
щие (суб)терминальные семена или односемян­
ные купулы (Taylor et al., 2009; McLoughlin, 2011; 
Srivastava, Srivastava, 2016; и  др.). Для одной из 
лопастных форм, сравнивавшейся с Arberia White 
и Rigbya Lacey, van Dijk et Gordon-Gray, описано 
анатомическое строение; фертильная структура 
васкуляризовалась в основании С-образным про­
водящим пучком, распадавшимся выше на про­
водящие пучки лопастей, несших терминальные 
купулы (Taylor et al., 2007, 2009). Несущие семена 
структуры Petriellales и Caytoniales представляют 
собой системы разветвлений, имеющие у  по­
следних предположительно перистое строение; 

терминально на них располагались многосемян­
ные купулы, образованные поперечным скла­
дыванием нерассеченной пластины (мегаспоро­
филла). У  Petriellales купула васкуляризовалась 
несколькими проводящими пучками, отходящи­
ми от общего пучка в ножке; характер васкуля­
ризации купулы Caytoniales неясен (Reymanówna, 
1973; Taylor et al., 1994). У Dordrechtitales несущие 
семена структуры собраны в стробилы, в которых 
они располагаются пучками по 3–4 (?); данные 
структуры несут на своей адаксиальной стороне 
купулы с  семенами, васкуляризуются С-образ­
ным коллатеральным проводящим пучком, с ко­
торым связана васкуляризация семян (Anderson, 
Anderson, 2003; Bergene et al., 2013).

От Glossopteridales, Petriellales и  Caytoniales 
Trisquamales ordo nov. существенно отличается 
стратификацией оболочек семени (Reymanówna, 
1973; Taylor et al., 1994; Ryberg, Taylor, 2013; и др.); 
семена Dordrechtitales имеют выступающее ми­
кропиле, образующее длинную пыльцевую труб­
ку (Bergene et al., 2013). У семян Glossopteridales 
обычно хорошо выражена билатеральная симме­
трия, имеются характерные утолщения интегумен­
та в микропилярной области (Taylor, Taylor, 1992; 
Ryberg, Taylor, 2013; и др.). Хотя у цветковых семена 
находятся со стороны ксилемы проводящих пучков 
карпели, наличие у них двух интегументов, внеш­
ний из которых следует гомологизировать с купу­
лами растений с одним интегументом (Doyle, 2006; 
и ссылки в этой работе), исключает близкое род­
ство Trisquamales ordo nov. с покрытосеменными 
(см. также обсуждение).

СЕМЕЙСТВО TRISQUAMACEAE GORDENKO ET 
BROUSHKIN, FAM. NOV.

Н а з в а н и е  с е м е й с т в а. От типового рода 
Trisquama gen. nov.

Т и п о в о й  р о д  – Trisquama gen. nov.
D i a g n o s i s. As for order.
С о с т а в. Типовой род.

Род Trisquama Gordenko et Broushkin, gen. nov.
Н а з в а н и е  р о д а  от tres лат., род. падеж 

trium – три и squama лат. – чешуя.
Т и п о в о й  в и д  – Trisquama valentinii sp. nov.
Д и а г н о з. Мелкие семенные органы состоят из 

трех толстых чешуй, чашевидно сросшихся в основа­
нии. Свободные части чешуй ограничивают внутрен­
нее пространство семенного органа с треугольным 
дном, в центре которого прикреплялись три мелких 
ортотропных семени. В основании семенной орган 
постепенно суживается к С-образной в поперечном 
сечении ножке. Длинная чешуя находится со сторо­
ны ножки и морфологически является ее продолже­
нием, составляя вместе с ней стерильную структуру 
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семенного органа. В основании длинная чешуя ши­
рокая, имеет трапециевидное сечение, далее посте­
пенно суживается к длинной шиловидной верхушке, 
которая загибается в сторону пары коротких чешуй, 
прикрывая область их контакта у незрелых семенных 
органов и таким образом замыкая полость с семена­
ми. Короткие чешуи значительно короче длинной, 
более широкие, уплощенные в поперечном сечении, 
имеют полукруглую форму, оканчиваются отогнутым 
наружу треугольным зубцом. В месте смыкания ко­
ротких чешуй имеется небольшой вырост, образу­
ющий вместе с ними фертильную (собственно не­
сущую семена) структуру семенного органа. Через 
вырост, а также противопоставленную ему длинную 
чешую, проходит плоскость общей билатеральной 
симметрии семенного органа; симметрия нарушает­
ся неравной шириной коротких чешуй и различиями 
в ходе ассоциирующих с ними проводящих пучков. 
В ножке семенного органа находится единственный 
коллатеральный проводящий пучок, имеющий в се­
чении форму пологой “С”, с ксилемой на вогнутой 
стороне, ориентированной кнаружи семенного ор­
гана. Данный проводящий пучок васкуляризует сте­
рильную структуру семенного органа, проходя непо­
средственно в длинную чешую и заканчиваясь в ее 
апикальной части. В нижней части семенного органа 
со стороны флоэмы проводящего пучка стерильной 
структуры под широким углом отходит концентриче­
ский амфикрибральный проводящий пучок, васку­
ляризующий фертильную структуру семенного ор­
гана. Этот пучок у своего основания в поперечном 
сечении имеет форму очень высокого узкого эллип­
са; узкая зона в его центре, которой соответствует 
прорыв в проводящем пучке стерильной структуры, 
состоит из волокон и трансфузионных клеток. Дис­
тально этот проводящий пучок вскоре размыкается 
сверху, становясь U-образным; в направлении к дну 
семенного органа дистальная отогнутая вверх часть 
данного пучка распадается на две неравных коллате­
ральных пластины. Более короткая пластина (правая 
при ориентировке семенного органа дном к наблю­
дателю и длинной чешуей вверх; ассоциирует с бо­
лее широкой из коротких чешуй) отгибается в сто­
рону, более длинная крючкообразная в поперечном 
сечении левая пластина выше разделяется еще раз. 
Получающиеся в конечном результате три пласти­
ны по положению соотносятся с двумя короткими 
чешуями и выростом между ними, а также с тремя 
семенами, располагающимися со стороны ксилемы 
этих проводящих пучков. Под дном семенного органа 
данные пучки выклиниваются, замещаясь массивом 
трансфузионной ткани. Свободные части коротких 
чешуй не васкуляризованы. Кортикальная область 
семенного органа состоит из двух зон, внешняя из ко­
торых склерифицирована. Секреторные каналы и по­
лости отсутствуют. Кутикулярный покров семенно­
го органа тонкий, эпидермис наружной поверхности 

с многочисленными моноциклическими устьица­
ми, эпидермис внутренней поверхности чешуй без 
устьиц, у коротких чешуй – с тонкокутинизирован­
ными папиллами. Семена эллипсоидальные, с невы­
ступающим микропиле, смещенным относительно 
продольной оси семени. Интегумент трехслойный, 
состоит из экзотесты (эпидермис), склерифициро­
ванной мезотесты и многослойной бумаговидной 
эндотесты. Нуцеллус свободен от интегумента более 
чем наполовину, мегаспоровая мембрана толстая.

D i a g n o s i s. Small ovuliferous organs consist of three 
thick scales, cup-like fused at base. Free parts of scales 
encircle inner space of ovuliferous organ, with triangular 
floor, in central part of which three small orthotropous 
seeds attached. At base, ovuliferous organ gradually tapers 
into stalk, crescent-shaped in transverse section. Long scale 
located from side of stalk, and morphologically represents 
its extension, forming together with stalk sterile structure 
of ovuliferous organ. Long scale wide, trapezoid in section 
at its base, then gradually tapers into long subulate apex, 
which bends toward pair of short scales, covering area 
of their contact in immature ovuliferous organs, and 
closing cavity with seeds. Short scales significantly shorter 
than long one, wider, flattened in transverse section, 
semicircular in form, terminated by triangular tooth, 
which bent outwards. At place of junction of short scales, 
small outgrowth presented; together with short scales it 
forms fertile (seed-bearing) structure of ovuliferous organ. 
Through outgrowth and opposed to it long scale, plane 
of general bilateral symmetry of ovuliferous organ passes; 
symmetry broken by unequal width of short scales and 
differences in course of associated with them vascular 
bundles. In stalk of ovuliferous organ presented single 
collateral vascular bundle, which possesses in section 
form of shallow “C” with xylem on concave side, oriented 
outward of ovuliferous organ. This bundle vascularizes 
sterile structure of ovuliferous organ, passing immediately 
into long scale and terminating in its apical part. In lower 
part of ovuliferous organ, from phloem side of sterile 
structure vascular bundle, at wide angle amphicribral 
concentric vascular bundle departs, vascularizing fertile 
structure of ovuliferous organ. This bundle at its base 
possesses form of very tall narrow ellipse in transverse 
section; narrow zone in its central part, corresponded 
to gap in vascular bundle of sterile structure, consists of 
fibers and transfusion cells. Distally, elliptical vascular 
bundle splits at its upper extremity, becoming U-shaped; 
towards floor of ovuliferous organ, distal bent upward part 
of this bundle divides into two unequal collateral plates. 
Shorter plate (right one when ovuliferous organ oriented 
by floor facing observer and long scale upward; associated 
with wider of short scales) bent outwards; longer left plate, 
hook-shaped in transverse section, divides again. Finally 
resulting three plates in their position correspond to two 
short scales and outgrowth between them, and also to 
three seeds, situated from xylem side of these vascular 
bundles. Beneath floor of ovuliferous organ these bundles 
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wedge out, replaced by mass of transfusion tissue. Free 
parts of short scales not vascularized. Cortex of ovuliferous 
organ consists of two zones, outer of which sclerified; 
secretory canals and cavities absent. Cuticular covering 
of ovuliferous organ thin, epidermis of outer surface with 
numerous monocyclic stomata, epidermis of inner surface 
of scales without stomata, in short scales with thinly 
cutinized papillae. Seeds ellipsoidal, with not protruding 
micropyle, somewhat shifted relative to longitudinal axis 
of seed. Integument three-layered, consists of exotesta 
(epidermis), sclerified mesotesta, and multilayered papery 
endotesta. Nucellus free from integument more than one 
half, megaspore membrane thick.

В и д о в о й  с о с т а в. Типовой вид.

Trisquama valentinii Gordenko et Broushkin, sp. nov.

Табл. X, фиг. 1–16; табл. XI, фиг. 1–8 (см. вклейки)

В и д  н а з в а н  в честь Валентина Абрамовича 
Красилова.

Г о л о т и п  – ПИН РАН, № 5137/60, семенной 
орган; Европейская часть России, Курская обл., 
окрестности г. Железногорска, карьер Михайлов­
ский рудник; средняя юра, верхний бат, аркинская 
свита; обозначен здесь, табл. X, фиг. 1, 2, 14–16.

D i a g n o s i s. As for genus. Ovuliferous organs up to 
6 mm high, up to 4.5 mm in diameter. Long scale about 
2 mm wide near base, up to 6.5 mm long; short scales 
2–2.8 mm long, up to 4 mm wide, apical tooth up to 
0.5 mm long. Outgrowth between short scales 1 mm long, 
0.7 mm wide. Vascular bundle of sterile structure in stalk 
of ovuliferous organ about 400 µm wide, at base of long 
scale 600 µm wide. Elliptical vascular bundle of ovuliferous 
organ fertile structure at base more than 800 µm high, 
200 µm wide. Plates after its division in transverse section 
have length 750 µm (short), 1000 µm (long), 220 µm 
(separated incurved part of long plate). Xylem consists of 
tracheids 5–15 µm in diameter, with circular bordered pits, 
mainly uniseriate, separate; apertures of pits circular and 
elliptical to slit-like, 1–3 µm long. Xylem up to 8 cells thick. 
Fibers on inner side of xylem up to 20 µm in diameter. 
Xylem accompanied by small-celled transfusion tissue with 
diameter of elements up to 20 µm; large-celled transfusion 
tissue, which surrounds vascular bundles externally, 
consists mainly of elements with reticulate secondary wall 
thickenings, 30–50 µm in diameter. Cells of inner zone 
of cortex prosenchymatous, thin-walled, up to 300 µm 
long, up to 80 µm in diameter; cells of outer sclerified 
zone up to 100 µm long, up to 50 µm in diameter, with 
filled cell lumens. Cells of fibrose tissue on inner side of 
scales with thickened walls, 5–10 µm in diameter. Cuticle 
about 1.5 µm thick. Stomata longitudinally or obliquely 
orientated, with 5–6 subsidiary cells. Subsidiary cells of 
stomata with small proximal papillae, guard cells sunken, 
bean-shaped, up to 50 µm long; width of stomata about 
50 µm, length of aperture up to 15 µm. Papillae on inner 
surface of short scales with rounded bases up to 10 µm 

in diameter, height of papillae up to 20 µm. Seeds 2.6–
2.8 mm long, up to 1.6 mm in diameter. Exotesta consists 
of rectangular epidermal cells up to 40 µm wide, about 
60 µm long. Mesotesta up to 10 cells thick, consists of 
isodiametric sclereids, 10–40 µm in diameter. Endotesta 
consists of several layers of rectangular and polygonal 
cells, up to 50 µm long, up to 5 µm wide, with thin straight 
anticlinal walls. Nucellus thinly cutinized; cells of nucellus 
from rectangular to pentagonal, 20–40 µm wide, up to 
100 µm long. Megaspore membrane up to 5 µm thick.

О п и с а н и е  (рис. 1–7). В коллекции имеется 
пять экземпляров семенных органов (табл. X, фиг. 1, 
2, 5–12, 14, 15), у одного из которых сохранились от­
носительно зрелые семена (рис. 7, г–и), а также один 
абортивный семенной орган с сохранившимися се­
мезачатками (табл. X, фиг. 3, 4; рис. 7, а–в). Семен­
ные органы мелкие, высотой до 6 мм, диаметром до 
4.5 мм, состоят из трех толстых чешуй, чашевидно 
сросшихся в основании (табл. X, фиг. 1–12, 14, 15; 
рис. 1, а–д; 3, г). Свободные части чешуй ограничива­
ют внутреннее пространство семенного органа с тре­
угольным дном, в центре которого прикреплялось 
три мелких ортотропных семени (табл. X, фиг. 9, 10, 
14; рис. 1, г, д; 3, г; 7, а–в). К основанию семенной 
орган постепенно суживается в небольшую ножку 
шириной около 1 мм, длиной (сохранившаяся часть) 
до 2 мм, С-образную в поперечном сечении (табл. X, 
фиг. 3–8, 12, 15; рис. 4, а). Длинная чешуя (табл. X, 
фиг. 1, 2) шириной у основания около 2 мм, длиной 
до 6.5 мм, находится со стороны ножки семенного 
органа и морфологически является ее продолжени­
ем, составляя вместе с ножкой стерильную структуру 
семенного органа. В основании длинная чешуя ши­
рокая, имеет трапециевидное сечение (табл. X, фиг. 9, 
14; табл. XI, фиг. 3), далее постепенно суживается 
к длинной шиловидной верхушке, которая загиба­
ется в сторону пары коротких чешуй, прикрывая об­
ласть их контакта у незрелых семенных органов, и та­
ким образом замыкая полость с семенами (табл. X, 
фиг. 1, 2; рис. 1, а–в). Свободные части коротких 
чешуй более или менее полукруглые по форме, дли­
ной 2–2.8 мм, шириной до 4 мм, уплощенные в по­
перечном сечении (табл. X, фиг. 1–10, 14; рис. 3, а); 
короткие чешуи оканчиваются отогнутым наружу 
треугольным зубцом до 0.5 мм длиной, несколько 
смещенным в направлении длинной чешуи (табл. X, 
фиг. 6, 10, 13). Между двумя короткими чешуями име­
ется небольшой вырост, составляющий вместе с ними 
фертильную (собственно несущую семена) структуру 
семенного органа. Вырост имеет длину 1 мм, ширину 
до 0.7 мм; к его верхушке, как и к зубцам коротких 
чешуй, сходятся продольные ряды эпидермальных 
клеток (табл. X, фиг. 7–9, 14–16). Через данный вы­
рост и противопоставленную ему длинную чешую 
проходит плоскость общей билатеральной симме­
трии семенного органа. Симметрия отчасти нару­
шается неравной шириной коротких чешуй: чешуя, 
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находящаяся справа при ориентировке семенного ор­
гана дном к наблюдателю и длинной чешуей вверх, 
более широкая, чем левая (табл. X, фиг. 9, 10, 14); 
с левой чешуей частично срастается находящийся 
между коротких чешуй вырост (табл. X, фиг. 14–16). 
Морфологическая асимметрия дополняется также 
различиями в ходе ассоциирующих с короткими че­
шуями проводящих пучков. Прикрепление семян 
(семезачатков) известно только у одного абортивно­
го семенного органа, у которого они по положению 
могут быть соотнесены с двумя короткими чешуями 
и выростом между ними (рис. 1, г, д; 7, а, б).

В ножке семенного органа находится единствен­
ный коллатеральный проводящий пучок, имеющий 
в сечении форму очень пологой “С”, шириной около 
400 мкм (табл. XI, фиг. 1, 2). Проводящие ткани в этой 
части семенного органа имеют плохую сохранность 
у всех экземпляров коллекции; положение ксилемы 
на вогнутой стороне пучка, ориентированной кна­
ружи семенного органа, определяется по ее поло­
жению на более высоких уровнях. На томограммах 
ножки видны очертания С-образной внутренней 
зоны (рис. 4, а; 5, а), соответствующей проводящему 

пучку и окружающей его трансфузионной ткани, 
которые на сечениях основания семенного органа 
сложно отграничить друг от друга. Данный С-образ­
ный проводящий пучок васкуляризует стерильную 
структуру семенного органа, проходя непосредствен­
но в длинную чешую; изменения его хода и конфи­
гурации (рис. 4, б–ж; 5, б–з; 6, а–в) в нижней части 
семенного органа связаны с эмиссией проводяще­
го пучка, васкуляризующего фертильную структу­
ру, в свободной части длинной чешуи его первона­
чальная конфигурация восстанавливается (табл. XI, 
фиг. 3, 4; рис. 5, и). В основании длинной чешуи ши­
рина этого пучка составляет порядка 600 мкм; далее 
он уплощается и заканчивается в апикальной части 
длинной чешуи (табл. XI, фиг. 6–8; рис. 1, д).

Проводящий пучок, васкуляризующий фер­
тильную структуру семенного органа, отходит под 
широким углом со стороны флоэмы проводящего 
пучка стерильной структуры; общий ход эмиссии 
хорошо прослеживается на серии поперечных томо­
грамм (рис. 4, б–ж; 5, б–з; 6, а). В начале очерта­
ния внутренней зоны (проводящий пучок с сопро­
вождающей трансфузионной тканью) становятся 
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Рис. 1. Семенные органы Trisquama valentinii gen. et sp. nov.: а–в – реконструкция внешнего вида семенного орга­
на: а – вид сбоку, длинная чешуя отогнута, б – вид со стороны пары коротких чешуй, семенной орган в закрытом 
состоянии, в – со стороны длинной чешуи; г, д – схема расположения семян, вид сверху и сбоку, контуры прово­
дящих пучков отмечены серым цветом (темно-серый – проводящий пучок стерильной структуры, более светлый – 
фертильной структуры); на фиг. д показано направление основных сколов, изучавшихся в СЭМ, обозначения ско­
лов соответствуют их изображениям в статье.
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V-образными, лучи “V” удлиняются, посередине 
появляется короткий третий луч, зона приобрета­
ет Y-образную конфигурацию (рис. 4, б, в; 5, б, в). 
Выше третий луч постепенно удлиняется и несколько 
утолщается, проводящие ткани в его проксимальной 
части (ближе к длинной чешуе) на томограммах ста­
новятся более отчетливыми; в осевой части третьего 
луча появляется гистологически отличающаяся зона 
(рис. 4, г; 5, г). На сколе в СЭМ (рис. 2, а, г; направ­
ление иллюстрированных в статье сколов показано 
на рис. 1, д) видно, что проводящий пучок фертиль­
ной структуры в проксимальной части третьего луча 
на этом уровне представлен двумя близко располо­
женными параллельными тонкими коллатеральны­
ми пластинами, с флоэмой снаружи; ориентировка 
клеток проводящих тканей здесь более или менее 
продольная (параллельная дну семенного органа; 
рис. 2, а, г). Каждая из этих пластин связана с одной 
из двух ветвей разомкнувшегося проводящего пучка 
стерильной структуры семенного органа (эти ветви 
видны в нижней части продольного скола на рис. 2, 
а, г, ж; сравните также поперечные томограммы на 
рис. 4, г–ж; 5, г–ж). Узкая зона между пластинами 
проводящего пучка сложена волокнами и трансфу­
зионными клетками (рис. 2, а, в, г, ж).

На продольном сколе нижней части семен­
ного органа у  основания длинной чешуи видно 
(рис. 2, ж, з), что пластины проводящего пучка фер­
тильной структуры выше продолжают идти парал­
лельно друг другу, объединяясь вблизи дна семенного 
органа. Таким образом, проводящий пучок фертиль­
ной структуры семенного органа у своего основания 
в поперечном сечении имеет форму очень высокого 

узкого эллипса, с флоэмой по периметру; узкой “ме­
дуллярной” зоне в центре эллиптического пучка со­
ответствует прорыв в проводящем пучке стерильной 
структуры семенного органа. Дистально эллиптиче­
ский проводящий пучок вскоре размыкается сверху, 
становясь U-образным (рис. 1, д; 5, з; 6, а).

Ход проводящего пучка фертильной структуры 
в его дистальной отогнутой вверх части прослежи­
вается на поперечных томограммах. В нижней ча­
сти этот проводящий пучок цельный (рис. 4, г; 5, г), 
выше две его пластины асимметрично размыкают­
ся (рис. 4, д; 5, д). Более короткая из них, длиной 
750 мкм, ассоциирующая с правой (ориентировку 
см. выше), более широкой из коротких чешуй, от­
гибается под широким углом в сторону (рис. 4, е, ж; 
5, е, ж); на сколе в СЭМ видно, что в верхней, ото­
гнутой к дну семенного органа части этой пластины, 
ксилема слабо развита (рис. 2, а, в). Более длинная, 
крючкообразно загнутая на конце левая пластина, 
длиной порядка 1000 мкм, лишь незначительно ме­
няет свое направление, отогнутая ее часть длиной 
220 мкм выше обособляется, направляясь к выросту 
между короткими чешуями (рис. 3, г, д; 5, ж). Таким 
образом, получающиеся в конечном результате три 
пластины проводящего пучка фертильной структуры 
семенного органа по положению соотносятся с двумя 
короткими чешуями и выростом между ними, а так­
же с тремя семенами, располагающимися со сторо­
ны ксилемы этих проводящих пучков (рис. 1, д). Вну­
треннее пространство между пластинами большей 
частью заполнено здесь мелкоклеточной трансфузи­
онной тканью, а также крупноклеточной трансфу­
зионной тканью, впячивающейся в прорывы между 

Рис. 2. Семенные органы Trisquama valentinii gen. et sp. nov., паратип ПИН РАН, № 5137/61, СЭМ: а – ступенча­
тый скол через нижнюю часть семенного органа, иллюстрирующий ход проводящих пучков под его дном (направ­
ление скола показано на рис. 1, д, отколотая длинная чешуя находилась внизу справа, вырост между короткими 
чешуями – вверху слева); видны две пластины проводящего пучка фертильной структуры семенного органа (длин­
ная пластина находится справа, короткая – слева), а также их соединение с ветвями проводящего пучка стериль­
ной структуры на продольной части скола внизу; б (деталь а) – скол дистальной отогнутой вверх части длинной 
пластины и трансфузионная ткань, заполняющая пространство между расходящимися пластинами; справа налево: 
витринизированная флоэма, трахеиды ксилемы, группа волокон, мелкоклеточная и крупноклеточная трансфузион­
ная ткань; в (деталь а) – справа налево: нижний уровень скола – узкая зона между близко расположенными на этом 
уровне пластинами проводящего пучка фертильной структуры, зона сложена более или менее продольно ориенти­
рованными волокнами и трансфузионными клетками; отгибающаяся часть короткой пластины со слабо развитой 
ксилемой, виден постепенный переход от трахеид к элементам мелкоклеточной трансфузионной ткани и коллапси­
ровавшая флоэма; крупноклеточная трансфузионная ткань, расположенная кнаружи от проводящего пучка; г (де­
таль а) – продольный скол, основание эллиптического проводящего пучка фертильной структуры, соответствует 
нижней части (ж) (обратная сторона скола); видны две пластины проводящего пучка фертильной структуры и их 
соединение с ветвями проводящего пучка стерильной структуры внизу; зона между пластин сложена волокнами 
и трансфузионными клетками, снаружи пластины оконтурены крупноклеточной трансфузионной тканью; д (де­
таль б) – трахеиды ксилемы с окаймленными порами; е – основание длинной чешуи, отколотое от фрагмента, 
изображенного на (а), вид со стороны ножки семенного органа; стрелкой показано положение скола, изобра­
женного на (ж); ж – продольный скол, основание эллиптического проводящего пучка фертильной структуры, 
видны две его пластины, объединяющиеся сверху, а также соединение пластин с ветвями разомкнутого здесь про­
водящего пучка стерильной структуры (показаны стрелками); з (деталь ж) – объединение пластин проводящего 
пучка фертильной структуры вблизи дна семенного органа, видны волокна (Fb) и коллапсировавшая флоэма (Ph).
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пластинами с периферии (рис. 2, а–в; 3, г, д; 4, ж). 
Под дном семенного органа пластины выклинива­
ются, замещаясь массивом трансфузионной ткани, 
с которым связана васкуляризация семян (рис. 5, з; 
6, а–в). Свободные части коротких чешуй и вырост 
между ними не васкуляризованы; в центральной об­
ласти основания коротких чешуй имеются клетки, 
сходные с трансфузионными (рис. 3, а, в).

Ксилема состоит из трахеид с округлыми окайм­
ленными порами, диаметром 5–15 мкм (рис. 2, б, в, д; 
3, д, е). Поры преимущественно не сомкнутые, кон­
центрируются на концах трахеид, расположены од­
норядно, изредка двурядно; апертуры пор круглые 
и эллиптические до щелевидных, длиной 1–3 мкм 
(рис. 2, в, д; 3, е), возможно, имеются торусы (стрелки 
на рис. 3, е). Ранние элементы метаксилемы обычно 
имеют плохую сохранность, протоксилему с досто­
верностью локализовать не удается. Развитие кси­
лемы варьирует в разных частях проводящих пучков. 
В более полном варианте (табл. XI, фиг. 4, 5; рис. 2, б, 
г, ж, з; 3, д) трахеиды внутренних частей пучка по­
лигональные, сменяются кнаружи прямоугольными 
в поперечном сечении элементами, расположенными 
радиальными рядами; толщина ксилемы достигает 
здесь шести–восьми клеток. При слабом развитии, 
ксилема имеет толщину не более двух-трех клеток, 
трахеиды быстро замещаются трансфузионными 
элементами (рис. 2, в). Флоэма проводящих пучков 
плохо сохраняется, обычно коллапсировавшие клет­
ки образуют кнаружи от ксилемы витринизирован­
ную полосу толщиной до 25 мкм (табл. XI, фиг. 5, 8; 
рис. 2, б–г, з; 3, д, е). Ковнутри от ксилемы имеются 
волокна диаметром до 20 мкм, с заполненными кле­
точными просветами, обычно расположенные груп­
пами (табл. XI, фиг. 4, 5, 8; рис. 2, б, г, з; 3, д–ж).

Мелкоклеточная трансфузионная ткань сопро­
вождает проводящие пучки, концентрируясь пре­
имущественно по латерали и ковнутри от ксиле­
мы, а также замещая ксилему при выклинивании 
пучков (рис. 2, б, в; 3, д, ж). Переход от трахеид 
ксилемы к  трансфузионным клеткам постепен­
ный: трахеиды становятся более короткими и ши­
рокими, вторичное утолщение стенок элементов 
становится дискретным, распадаясь на отдельные 
полосы (рис. 2, в; 3, ж). Далее утолщение стенки 

приобретает сетчатый облик, хорошо развитые 
окаймленные поры исчезают, ориентировка клеток 
становится неупорядоченной (рис. 2, б, в). Элемен­
ты мелкоклеточной трансфузионной ткани имеют 
диаметр до 20 мкм, на томограммах часто неотли­
чимы от ксилемы; ткань наиболее развита между 
пластин проводящего пучка фертильной структуры 
и под дном семенного органа (рис. 2, а–в; 3, г, д; 
4, е, ж; 6, а–в). Крупноклеточная трансфузион­
ная ткань сложена короткими широкими клетка­
ми, диаметром 30–50 мкм, часто имеющими неу­
порядоченное расположение (табл. XI, фиг. 2, 4, 8; 
рис. 2, б–г, з; 3, д; 7, с). Клетки характеризуются 
большим разнообразием орнаментации стенок, 
наиболее распространены элементы с сетчатыми 
утолщениями стенки; иногда встречаются окру­
глые окаймленные поры (рис. 7, с). Крупноклеточ­
ная трансфузионная ткань четко видна на томо­
граммах, оконтуривает снаружи проводящие пучки 
с сопровождающей их мелкоклеточной трансфузи­
онной тканью (табл. XI, фиг. 1–4, 6–8; рис. 2, а, в, 
г, ж, з; 3, г, д; 4, а–ж; 5, а–и). Вместе с последней 
она складывает массив трансфузионной ткани под 
дном семенного органа (рис. 5, з; 6, а, б).

Кортикальная область семенного органа состоит 
из двух зон, внешняя из которых склерифицирова­
на; секреторные каналы и полости отсутствуют. Вну­
тренняя зона коры состоит из крупных тонкостен­
ных прозенхиматозных клеток диаметром до 80 мкм, 
длиной до 300 мкм, образующих более или менее 
продольные ряды. Ткань развита преимущественно 
в нижней части семенного органа (до расхождения 
чешуй) и в свободных частях боковых чешуй, почти 
полностью отсутствует в длинной чешуе. Толщина 
зоны до 500 мкм (рис. 2, а; 3, а, б; 4, б–ж; 6, а, б). 
Внешняя зона коры состоит из столбчатых до изо­
метричных клеток, длиной до 100 мкм, диаметром 
до 50 мкм, с заполненными клеточными просвета­
ми; ориентировка клеток зоны в разных частях органа 
изменяется от продольной до палисадной (табл. XI, 
фиг. 1, 3, 6, 7; рис. 3, а, г; 4, а–ж; 6, а, б). Ткань разви­
та по всей внешней поверхности семенного органа, 
максимальной толщины (более 500 мкм) достигает 
на внешней поверхности длинной чешуи (табл. XI, 
фиг. 3, 6). На внутренней стороне свободных частей 

Рис. 3. Семенные органы Trisquama valentinii gen. et sp. nov., паратип ПИН РАН, № 5137/61, СЭМ: а – скол в ос­
новании короткой чешуи, видны внешняя склерифицированная (внизу) и внутренняя прозенхиматозная тка­
ни коры, а также фиброзная ткань внутренней стороны чешуи (сверху в центре); стрелкой показано положение кле­
ток, сходных с трансфузионными; б (деталь а) – клетки внутренней прозенхиматозной ткани коры; в (деталь а) – 
клетки, сходные с трансфузионными; г – скол нижней части семенного органа, вид со стороны пары коротких 
чешуй (одна из них удалена); стрелкой отмечено положение ассоциирующей с выростом между короткими чешуя­
ми пластины проводящего пучка фертильной структуры; д – пластина, отмеченная стрелкой на (г) (обратная сторо­
на скола), в правой части видно замещение трахеид ксилемы элементами мелкоклеточной трансфузионной ткани; 
е (деталь д) – центральная часть проводящего пучка, трахеиды с округлыми окаймленными порами и предположи­
тельными торусами (показаны стрелками); ж деталь (д) – краевая часть пучка, замещение трахеид ксилемы эле­
ментами мелкоклеточной трансфузионной ткани. Обозначения: Ph – флоэма, Fb – волокна со стороны ксилемы.
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чешуй развита фиброзная ткань, состоящая из про­
зенхиматозных клеток с утолщенными стенками, 
диаметром 5–10 мкм, расположенных продольными 
рядами; толщина ткани до 250 мкм; сходная ткань 
выстилает дно семенного органа (табл. XI, фиг. 3, 4, 
6, 7; рис. 3, а, г).

Эпидермальный покров семенного органа од­
нослойный, кутикула очень тонкая, порядка 1.5 мкм 
толщиной. Эпидермис наружной поверхности чешуй 
с многочисленными моноциклическими устьица­
ми, ориентированными косо либо продольно, с пя­
тью-шестью побочными клетками (рис. 6, г–ж). По­
бочные клетки устьичных аппаратов с небольшими 
проксимальными папиллами, замыкающие клетки 
погруженные, бобовидные, длина замыкающих кле­
ток до 50 мкм, ширина устьица около 50 мкм, длина 
апертуры до 15 мкм. Эпидермис внутренней поверх­
ности чешуй без устьиц, у коротких чешуй с много­
численными тонкокутинизированными папиллами; 
диаметр основания папилл до 10 мкм, высота папилл 
до 20 мкм (рис. 6, з, и).

На семенной орган приходится три семени 
(рис.  1,  г, д; 7, а–и). Семена мелкие, длиной 
2.6–2.8 мм, диаметром около 1.6 мм, эллипсоидаль­
ные, с невыступающим микропиле, смещенным 
относительно продольной оси семени (рис. 7, г–и). 
Теста толщиной до 250 мкм, состоит из экзотесты, 
мезотесты и эндотесты (рис. 7, к–н). Экзотеста од­
нослойная, сложенная прямоугольными эпидер­
мальными клетками шириной до 40 мкм, длиной 
около 60 мкм, сохраняется плохо (рис. 7, м). Мезо­
теста сложена изодиаметрическими склереидами, 
диаметром 10–40 мкм; на толщину мезотесты при­
ходится до 10 клеток (рис. 7, к–м). Эндотеста сохра­
няется в виде отслаивающегося от мезотесты бума­
говидного слоя (рис. 7, м), сложена прямоугольны­
ми и пяти-шестиугольными клетками, длиной до 
50 мкм, шириной около 5 мкм, с тонкими прямыми 
антиклинальными стенками. Нуцеллус тонкокути­
низированный, свободен от интегумента более чем 
наполовину (рис. 7, о, п). Клетки нуцеллуса от пря­
моугольных до пятиугольных, шириной 20–40 мкм, 
длиной до 100 мкм. У изученных семян верхушка 
нуцеллуса не сохранилась. Мегаспоровая мембрана 

толстая, толщиной до 5 мкм, состоящая из коротких 
ветвящихся палочек и гранул (рис. 7, о–р).

З а м е ч а н и я. Поскольку изученные семенные 
органы были найдены только в изолированном виде 
и не могут быть непосредственно сопоставлены с ка­
кими-либо известными таксонами, остается неяс­
ным, представляют ли они собой целую репродук­
тивную структуру, или же являются частями более 
сложной структуры (например, рыхлого стробила). 
Об облике растения, которому принадлежали эти ор­
ганы, ничего нельзя сказать, так как нет надежных 
коррелятов, позволяющих связать их с вегетативны­
ми органами, найденными в ассоциации.

М а т е р и а л. 6 экз., представленных объемно 
сохранившимися углефицированными остатками 
семенных органов.

ОБСУЖДЕНИЕ

При рассмотрении семенных органов Trisquama 
gen. nov. в первую очередь привлекает внимание 
противоречие между их морфологией и васкуляри­
зацией. По морфологии данные семенные органы 
напоминают редуцированные шишки некоторых 
хвойных вроде Juniperus L., с тремя сросшимися 
в купулообразную структуру чешуями и располо­
женными в центре ортотропными семенами. На­
против, васкуляризация показывает, что сходная 
по строению с короткими чешуями длинная чешуя 
в действительности составляет единое целое с нож­
кой семенного органа, а короткие чешуи представ­
ляют собой лопасти несущей семена структуры. 
Это несоответствие лишний раз подтверждает ис­
ключительную важность данных о васкуляризации 
репродуктивных органов растений для понимания 
их структуры и необходимость с осторожностью 
подходить к интерпретации материала, для кото­
рого анатомическое строение не известно. В отно­
шении собственно Trisquamales ordo nov., это про­
тиворечие между морфологией и васкуляризацией 
может указывать на то, что репродуктивные орга­
ны данной линии, специализируясь в направлении 
образования купулообразной структуры Trisquama 
gen. nov., достаточно далеко отошли от своего 

Рис. 4. Семенные органы Trisquama valentinii gen. et sp. nov., паратип ПИН РАН, № 5137/61, серия последовательных 
поперечных (несколько скошенных) томограмм нижней части семенного органа в направлении от ножки к дну: 
а – сечение ножки семенного органа, видна С-образная внутренняя зона, соответствующая проводящему пучку 
стерильной структуры с окружающей его трансфузионной тканью; б – нижняя часть семенного органа, начало 
эмиссии проводящего пучка фертильной структуры: очертания внутренней зоны становятся V-образными; хорошо 
различаются внутренняя прозенхиматозная и внешняя склерифицированная ткани коры; в – очертания внутрен­
ней зоны становятся Y-образными (появляется третий луч); г – третий луч удлиняется, в его проксимальной части 
различаются две пластины проводящего пучка фертильной структуры, разделенные узкой гистологически отлича­
ющейся зоной; д – асимметричное размыкание пластин проводящего пучка фертильной структуры в дистальной 
части; е, ж – расхождение пластин в дистальной части, более короткая правая пластина отгибается в сторону; 
пространство между пластинами здесь заполнено мелкоклеточной трансфузионной тканью и крупноклеточной 
трансфузионной тканью, впячивающейся в прорыв между пластинами с периферии.
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Рис. 5. Семенные органы Trisquama valentinii gen. et sp. nov., схема изменения конфигурации проводящих пучков 
на поперечных сечениях нижней части семенного органа, на основе томограмм и сколов, изучавшихся в СЭМ; 
ксилема показана серым цветом, флоэма – черным цветом, трансфузионная ткань не закрашена: а – С-образная 
внутренняя зона в ножке семенного органа, точечным пунктиром показана конфигурация проводящего пучка сте­
рильной структуры; б, в – начало эмиссии проводящего пучка фертильной структуры семенного органа, очертания 
внутренней зоны (соответствующей проводящим пучкам с окружающей их трансфузионной тканью) становятся 
V- и Y-образными, появляется третий луч; точечным пунктиром показана предположительная конфигурация про­
водящего пучка; г – третий луч удлиняется, его проводящий пучок (проводящий пучок фертильной структуры 
семенного органа) представляет собой две пластины, соединенные в дистальной части; каждая из пластин связана 
с одной из ветвей разомкнутого здесь проводящего пучка стерильной структуры; д – асимметричное размыкание 
пластин проводящего пучка фертильной структуры в дистальной части; е – расхождение пластин в дистальной ча­
сти, более короткая правая пластина отгибается в сторону; ж – обособление отогнутой части более длинной левой 
пластины; з – сечение вблизи дна семенного органа, несколько ниже места объединения пластин эллиптического 
проводящего пучка фертильной структуры; в дистальной части пластины полностью выклинились, заместившись 
массивом трансфузионной ткани; пунктиром показаны очертания зоны, сложенной мелкоклеточной трансфузион­
ной тканью; и – восстановивший свою первоначальную конфигурацию проводящий пучок стерильной структуры 
в основании свободной части длинной чешуи.

Рис. 6. Семенные органы Trisquama valentinii gen. et sp. nov.: а – паратип ПИН РАН, № 5137/61, поперечная томо­
грамма вблизи дна семенного органа, несколько ниже места объединения пластин эллиптического проводяще­
го пучка фертильной структуры; в дистальной части пластины полностью выклинились, центр занят массивом 
трансфузионной ткани, различаются контуры зоны, сложенной мелкоклеточной трансфузионной тканью; б, в – 
голотип ПИН РАН, № 5137/60: продольная томограмма вблизи плоскости симметрии семенного органа; слева 
отгибающийся наружу проводящий пучок стерильной структуры, проходящий из ножки семенного органа в осно­
вание длинной чешуи, от него отходит проводящий пучок фертильной структуры, разделяющийся на отдельные 
сегменты; видны очертания проводящих пучков с сопровождающей их мелкоклеточной трансфузионной тканью 
(показаны на отрисовке в) и массив трансфузионной ткани под дном семенного органа; г–и – паратип ПИН РАН, 
№ 5137/65: г – эпидерма наружной поверхности короткой чешуи с устьицами, СЭМ; д – устьичные аппараты, де­
таль предыдущего изображения, СЭМ; е, ж – устьичные аппараты с небольшими проксимальными папиллами на 
побочных клетках, СМ; з – внутренняя поверхность короткой чешуи, СЭМ; и – папиллы и их основания, деталь 
предыдущего изображения, СЭМ.
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прообраза; вполне вероятно, что у предковых форм 
рассматриваемого порядка гомологи дистальной 
части стерильной структуры представляли собой 
что-то принципиально отличающееся от длинной 
чешуи Trisquama gen. nov. Наряду с другими нео­
бычными чертами строения данных семенных ор­
ганов, отсутствием сведений об остальных частях 
растения и отсутствием надежных признаков-кор­
релятов, которые могли бы непосредственно ука­
зывать на их связь с определенной линией голо­
семенных, это существенно осложняет поиск воз­
можных предковых форм Trisquamales ordo nov., 
в частности, не позволяя выяснить, на какой имен­
но основе и каким образом могли возникнуть по­
добные репродуктивные структуры.

Вне контекста определенной филогенетической 
линии голосеменных интерпретация рассматрива­
емых семенных органов наталкивается на значи­
тельные сложности; существует множество гипо­
тетических вариантов морфологических преобра­
зований, из которых редкие могут быть исключены 
полностью. Стерильная структура Trisquama gen. 
nov., включающая ножку и  нерассеченную дис­
тальную часть (длинная чешуя), васкуляризующа­
яся коллатеральным проводящим пучком и несу­
щая фертильную структуру на своей анатомически 
абаксиальной стороне, больше всего напоминает 
какой-либо трансформированный листоподоб­
ный орган, к которому снизу приросла фертиль­
ная структура. Таким листоподобным органом мог 
быть преобразованный лист, стерилизованный 
мегаспорофилл или вышележащая брактея (ср. 
срастание с вышележащими брактеями споранги­
офоров каламитового Pendulostachys Good, 1975). 
Не исключено также, что это рудимент оси, нес­
шей первоначально несколько фертильных струк­
тур: при редукции на оси сохранилась только одна 
из них, сама ось сильно упростилась и утратила 
радиальное строение; такая гипотеза согласуется 
с положением фертильной структуры со стороны 
флоэмы проводящего пучка стерильной структу­
ры, а также с отсутствием в ножке семенного ор­
гана независимого проводящего пучка фертильной 

структуры. По своему строению стерильная струк­
тура Trisquama gen. nov. напоминает “несущие эле­
менты” разнообразных репродуктивных органов, 
вроде ветвей (arms) Dordrechtites, оси (ножка + сте­
рильное окончание) спорофилла Doylea Rothwell et 
Stockey и т. д. (Bergene et al., 2013; Rothwell, Stockey, 
2016). Предположению, что семенные органы 
Trisquama gen. nov. образовались на основе подоб­
ных элементов, – возникновением фертильной 
структуры как новообразования,  – противоре­
чит ее хорошо развитая собственная проводящая 
система, а также наличие выроста и апикальных 
зубцов коротких чешуй, указывающих на вероят­
ный направленный рост (ср., напр., выросты во­
ротничка у представителей Ginkgo s. l.: Горденко, 
Броушкин, 2015). Напротив, репродуктивные ор­
ганы такого строения (с абаксиальными семенами) 
можно вывести из семенных органов Trisquama gen. 
nov. редукцией фертильной структуры: при утрате 
фертильной структурой собственной проводящей 
системы семена формально перемещаются с нее 
на стерильную структуру, оказываясь со сторо­
ны флоэмы проводящего пучка последней (при­
знаками начала такой редукции у Trisquama gen. 
nov. может быть отсутствие проводящих пучков 
в свободных частях коротких чешуй при наличии 
сходных с  трансфузионными клеток в  области, 
где они могли ранее локализоваться: рис. 3, а, в). 
Известные на данный момент репродуктивные 
органы соответствующего строения (характерные 
для Umkomasiales, c которыми мы также сближаем 
Doylea, и близких им форм), в то же время, суще­
ственно отличаются по строению семян и возник­
ли на принципиально иной основе (Meyen, 1984, 
1987; Klavins et al., 2002; Rothwell, Stockey, 2016; Shi 
et al., 2016).

Фертильная структура семенных органов 
Trisquama gen. nov. может быть интерпретирована 
как листоподобный орган (мегаспорофилл в ши­
роком смысле), имеющий ту же ориентировку 
(адаксиальная/абаксиальная стороны), что и сте­
рильная структура, – продольно сложенный и ча­
стично сросшийся, с семенами на анатомически 

Рис. 7. Семенные органы Trisquama valentinii gen. et sp. nov.; а–в паратип ПИН РАН, № 5137/65: а – абортивный 
семенной орган, вид сверху, видны три семезачатка в центре треугольного дна, ограниченного парой коротких 
чешуй (в верхней части изображения) и частично сохранившимся основанием длинной чешуи (внизу); б – то же, 
одна из коротких чешуй полностью удалена, СЭМ; в (деталь б) – прикрепление семезачатка к дну семенного орга­
на; г–р – паратип ПИН РАН, № 5137/62: г–е – три семени, извлеченных из семенного органа, вид сбоку; ж–и – 
то же, вид с другой стороны; к – поперечный скол семени, изображенного на (е, и), СЭМ; л – поперечный скол 
семени, изображенного на (д, з), виден нуцеллус с мегаспоровой мембраной, СЭМ; м (деталь к) – теста на попе­
речном сколе, видны мезотеста, представленная склеротестой, и эпидерма (экзотеста, отмечена стрелкой), СЭМ; 
н (деталь к) – теста на поперечном сколе, демонстрирует мезотесту, представленную склеротестой, и эндотесту 
(отмечена стрелкой), СЭМ; о – нуцеллус с мегаспоровой мембраной, СМ; п (деталь о) – видны очертания клеток 
нуцеллуса, СМ; р – наружная поверхность мегаспоровой мембраны, СЭМ; с – паратип ПИН РАН, № 5137/61, 
элементы крупноклеточной трансфузионной ткани с различными утолщениями клеточной стенки, у одного из 
элементов видны округлые окаймленные поры, СЭМ.
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адаксиальной поверхности. Асимметрия в распо­
ложении лопастей фертильной структуры, под­
черкиваемая расположением сегментов (пластин) 
ее проводящего пучка, могла бы говорить в пользу 
перистого строения такого гипотетического споро­
филла, однако имеющиеся указания очень нена­
дежны. Фертильная структура Trisquama gen. nov. 
также может представлять собой упростивший­
ся сложный орган вроде сильно редуцированного 
стробила или шишечной чешуи хвойных; на пер­
воначальный осевой характер фертильной структу­
ры может указывать ее васкуляризация концентри­
ческим амфикрибральным проводящим пучком.

С хвойными Trisquama gen. nov. сближают мно­
гочисленные признаки в строении семян (смещен­
ное по отношению к продольной оси микропиле, 
наличие единственного трехслойного интегумента 
без саркотесты, относительно тонко кутинизиро­
ванный нуцеллус), а также характерные трахеиды 
ксилемы с однорядными округлыми окаймленными 
порами и вероятным наличием торусов, отсутствие 
нормальных трахеид с лестничными окаймленными 
порами и т. д. Редукция семенной чешуи у хвойных 
ведет к формам вроде Thuja occidentalis L., у которой 
ортотропные семена располагаются в пазухе брактеи, 
васкуляризующейся только абаксиальными проводя­
щими пучками (Zhang et al., 2004); возможно также 
смещение семян на адаксиальную поверхность по­
добной брактеи, с их васкуляризацией со стороны 
ксилемы ее проводящих пучков (такого рода смеще­
ние на адаксиальную поверхность подстилающего 
листа пазушного комплекса, с его редукцией, проис­
ходит у глоссоптерид и аберрантных форм Ginkgo L.: 
Bierhorst, 1971; Doyle, 2006; и др.). Предположению, 
что семенные органы Trisquamales ordo nov. могли 
возникнуть на основе подобных репродуктивных ор­
ганов представителей Coniferopsida, противоречит, 
в первую очередь, отсутствие у последних аналогов 
стерильной структуры Trisquama gen. nov.; все формы 
с рассеченными брактеями, известные среди архаиче­
ских хвойных (такие как Otovicia Kerp, Poort, Swinkels 
et Verwer, Rissikia Townrow и т. д.: Townrow, 1967; Kerp 
et al., 1990; Taylor et al., 2009), имеют также хорошо 
развитые семенные чешуи.

Несмотря на то, что строение семенных орга­
нов Trisquama gen. nov. известно в деталях, их не­
возможно сблизить с  какой-либо известной на 
данный момент крупной группой голосеменных; 
по этой причине мы помещаем Trisquama gen. 
nov. в отдельный порядок внутри Gymnospermae. 
Trisquamales ordo nov. входит в значительный пере­
чень групп голосеменных, которые демонстрируют 
уникальное сочетание признаков высокого таксо­
номического ранга, положение которых в системе 
Gymnospermae неопределенно. Наличие большого 
числа групп, не вписывающихся в общую систе­
му, а  также: недостаточная изученность многих 

ключевых таксонов, использующихся в филогене­
тических построениях (таких как Caytonia Thomas, 
Peltaspermum Harris, Leptostrobus Heer и т. д.), су­
щественные разногласия в  оценке общих путей 
диверсификации голосеменных, неясности с про­
исхождением многих важных групп (в частности 
Angiospermae), отражают крайне неравномерное 
и недостаточное состояние изученности мезозой­
ских голосеменных на данный момент. Наряду 
с  относительно хорошо изученными линиями, 
в которых можно проследить анцестральные взаи­
моотношения групп, имеются обширные области, 
где пока можно только предполагать отдельные 
связи таксонов.
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О б ъ я с н е н и е  к   т а б л и ц е  X
Фиг. 1–16. Семенные органы Trisquama valentinii gen. et sp. nov.: 1, 2 – голотип ПИН РАН, № 5137/60: 1 – вид со 
стороны длинной чешуи, 2 – со стороны пары коротких чешуй; 3, 4 – паратип ПИН РАН, № 5137/65, абортивный 
семенной орган с сохранившимися семезачатками, фотографии с разных сторон коротких чешуй; 5, 6 – паратип 
ПИН РАН, № 5137/64: 5 – вид со стороны длинной чешуи (верхушка удалена), 6 – со стороны пары коротких 
чешуй; 7–9 – паратип ПИН РАН, № 5137/61 (стрелками показан вырост между короткими чешуями): 7 – вид со 
стороны ножки семенного органа, 8 – со стороны пары коротких чешуй, 9 – вид сверху, верхушка длинной чешуи 
удалена, видно дно семенного органа, СЭМ; 10 – паратип ПИН РАН, № 5137/62, семенной орган, из которого были 
извлечены семена, вид сверху, верхушка длинной чешуи удалена, СЭМ (стрелкой показан апикальный зубец ко­
роткой чешуи); 11, 12 – паратип ПИН РАН, № 5137/63, абортивный семенной орган: 11 – вид со стороны длинной 
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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. 1–8. Семенные органы Trisquama valentinii gen. et sp. nov.: 1–6 – паратип ПИН РАН, № 5137/61: 1 – попереч­
ный скол через основание семенного органа вблизи ножки; 2 – деталь фиг. 1, видны плохо сохранившийся С-об­
разный проводящий пучок стерильной структуры семенного органа и окружающая его трансфузионная ткань; 
3 – поперечный скол в основании длинной чешуи, виден восстановивший после эмиссии свою первоначальную 
конфигурацию проводящий пучок стерильной структуры; 4 – деталь фиг. 3, проводящий пучок, окруженный круп­
ноклеточной трансфузионной тканью; внизу – клетки фиброзной ткани внутренней стороны чешуи; 5 – деталь 
фиг. 4, видна коллапсировавшая флоэма (Ph) и волокна со стороны ксилемы (Fb); 6 – поперечный скол длинной 
чешуи в ее нижней трети, снизу вверх видны: фиброзная ткань внутренней стороны чешуи, окруженный круп­
ноклеточной трансфузионной тканью С-образный проводящий пучок и сильно развитая склерифицированная 
ткань внешней зоны коры, клетки которой здесь имеют близкую к палисадной ориентировку; 7, 8 – паратип ПИН 
РАН, № 5137/62, СЭМ: 7 – поперечный скол длинной чешуи в верхней части; 8 – деталь фиг. 7, проводящий пучок 
с коллапсировавшей флоэмой (Ph) и волокнами со стороны ксилемы (Fb).

чешуи (верхушка не сохранилась), 12 – со стороны основания; 13 – паратип ПИН РАН, № 5137/64, деталь фиг. 6, 
апикальная часть короткой чешуи с треугольным зубцом; 14–16 – голотип ПИН РАН, № 5137/60, СЭМ: 14 – вид 
сверху, верхушка длинной чешуи удалена, видно дно семенного органа, 15 – со стороны основания (стрелкой по­
казан вырост между короткими чешуями), 16 – вырост между короткими чешуями.

Keywords: Middle Jurassic, Gymnosperms, morphology, anatomy, systematics

From the Bathonian deposits of Mikhailovskii Rudnik locality (Kursk Region) ovuliferous organs Trisquama 
valentinii Gordenko et Broushkin, gen. et sp. nov. are described. The ovuliferous organs consist of three scales 
fused at the base. The long scale together with the stalk of ovuliferous organ constitute sterile structure, 
which is vascularized by C-shaped in section collateral vascular bundle, and bears lobed fertile structure 
of ovuliferous organ on its anatomically abaxial side. The latter consists of two short scales and the outgrowth 
between them, and is vascularized by concentric amphicribral vascular bundle, which divides in its distal 
part into three separate collateral plates. These plates are associated with the lobes of fertile structure and 
three small orthotropous seeds, situated from xylem side of these vascular bundles. Seeds are ellipsoidal, 
with unprominent micropyle; the integument is sclerified, megaspore membrane is thick. The ovuliferous 
organs under description possess unique features, which do not allow their assignment to any large group 
of gymnosperms; authors place them in separate order Trisquamales ordo nov., systematic position of which 
within Gymnospermae is uncertain.

N. V. Gordenko, A. V. Broushkin

Ovuliferous Organs of Trisquamales Gordenko et Broushkin Ordo Nov. 
(Gymnospermae) from the Middle Jurassic of the Kursk Region, European Russia
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Таблица X

1 2

3 4

5 6
7

8

9

13
14

15
16

12
11

10

2 мм

2 мм
2 мм

2 мм

500 мкм

2 мм
2 мм

2 мм

1 мм

1 мм
1 мм 1 мм

1 мм
1 мм 1 мм

1 мм
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Таблица XI

21

43

6

5

7 8

500 мкм

100 мкм

500 мкм 200 мкм

50 мкм

500 мкм

200 мкм

50 мкм




