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ВВЕДЕНИЕ
Статья посвящена ископаемым растениям из 

позднеказанских местонахождений Удмуртии: 
Костоваты и Чепаниха. Они были обнаружены 
в 1970-е гг. Е.И. Улановым и изначально были 
отнесены к нижнему подъярусу татарского яруса 
(Гоманьков, 2002).

Несмотря на то, что местонахождения из-
вестны более 50 лет, до 2000-х гг. было опубли-
ковано лишь одно сообщение об ископаемых 
растениях из этих местонахождений: рисунок 
женской фруктификации в статье С.В. Мейена  
и Г.Г. Смоллер (Meyen, Smoller, 1986, рис. 5a). 
Эта фруктификация предположительно свя-
зывалась с листьями типа Dicranophyllum 
Grand’Eury, Mostotchkia Chachlov, Slivkovia  
S. Meyen и Entsovia S. Meyen, несущими дор-
сальные желобки.

Дальнейшее изучение флоры Чепанихи  
и Костоват неразрывно связано с именем  
А.В. Гоманькова. В начале 2000-х гг. появи-
лись первые сведения о комплексе ископаемых 
растений из Чепанихи. В работе Гоманькова 
(2002) было упомянуто несколько видов иско-
паемых растений, но, к сожалению, для боль-
шей части из них описания и изображения в 
дальнейшем не были опубликованы. Женские 

фруктификации, ранее описанные Мейеном  
и Смоллер (Meyen, Smoller, 1986), были отнесе-
ны к роду Samarospadix (Neuburg) Doweld (= Kry- 
lovia Chachlov). Ориктоценоз из Чепанихи и Ко-
стоват, с некоторыми оговорками, был отнесен 
к востринскому флористическому комплексу, 
который характеризовал уржумский горизонт 
нижнетатарского подъяруса.

Накопленные к 2012 г. данные (Гомань-
ков, 2006, 2008) позволили отнести Костова-
ты и Чепаниху к Башкирскому флористиче-
скому округу на основании находки листьев 
Cordaites Unger и сформулировать существен-
но измененные представления о флористиче-
ском комплексе этих местонахождений и его 
возрасте. Ориктоценозы из Чепанихи и Косто-
ват, а также некоторых других, были выделены 
в самостоятельный костоватский флористи-
ческий комплекс (КФК), характеризующийся 
частой встречаемостью листьев Phylladoderma 
subg. Phylladoderma и присутствием пельтас-
пермовых родов Odontopteridium Gomankov  
и Ustyugia Gomankov (Гоманьков, 2012). Для Ко-
стоват и Чепанихи также было характерно при-
сутствие пельтаспермовых рода Compsopteris 
(Zalessky) Naugolnykh, папоротников Pecopteris 
(Brongniart) Sternberg и кордаитов (Гоманьков, 
2012). Кроме Костоват и Чепанихи, в КФК были 
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включены ориктоценозы из Шихово-Чирков  
и Донаурово на р. Вятке и из Каргалинских руд-
ников в Южном Приуралье (Гоманьков, 2012). 
Для Каргалинских рудников характерно при-
сутствие хвойных рода Quadrocladus Mädler  
и побегов рода Steirophyllum (Eichwald) 
Gomankov (Gomankov, 1995; Гоманьков, 2012).  
В КФК отсутствует большинство таксонов, ти-
пичных для казанской флоры стратотипического 
региона (Есаулова, 1986), но растения, характер-
ные для КФК (Phylladoderma subg. Phylladoderma, 
Odontopteridium wangenheimii (Fisher) Goman-
kov, Ustyugia udmurtica Gomankov, Steirophyllum) 
известны из некоторых более древних казанских 
местонахождений (напр., нижнеказанские ме-
стонахождения Новый Кувак, Сентяк и Вымь) 
и, таким образом, унаследованы из казанской 
флоры, хотя и не играли в ней значительной 
роли (Meyen, Smoller, 1986; Есаулова, 1986; Го-
маньков, 2013; Бухман и др., 2014).

Гоманьков (2012) показал, что Костоваты  
и Чепаниху можно сопоставить с местонахож-
дением Донаурово, возраст которого считал-
ся уржумским, а местонахождение Донауро-
во литостратиграфически можно сопоставить 
с местонахождением ископаемых растений  
в Шихово-Чирках, которое расположено ниже 
стратотипа границы казанского и татарского 
ярусов и, таким образом, имеет позднеказанский 
возраст. В Костоватах также был обнаружен ка-
занский комплекс остракод (Гоманьков, 2008).  
В результате отложения, к которым относятся 
эти местонахождения, стали рассматриваться 
не как уржумские, а как казанско–уржумские  
(Гоманьков, 2012) в соответствии со шкалой 
пермской системы, утвержденной в 1988 г. (Ре-
шение …, 1990), а позднее были относены к верх-
ней части казанского яруса (Gomankov, 2020)  
в связи с переопределением и поднятием ниж-
ней границы уржумского яруса в модернизи-
рованной шкале пермской системы, принятой  
в 2005 г. (Постановления …, 2006).

На следующем этапе изучения Чепанихи  
и Костоват продолжили поступать данные о но-
вых растениях из этих местонахождений (Кара-
сев, 2017; Гоманьков, 2018б, 2022; Форапонова, 
Карасев, 2021). В 2020 г. была представлена рас-
ширенная характеристика комплекса ископае-
мых растений Чепанихи и Костоват (Gomankov, 
2020). Для него свойственно доминирование 
пельтаспермовых семейств Angaropeltaceae  
(= Cardiolepidaceae) и Peltaspermaceae. Сем. Pelta- 
spermaceae представлено листьями видов 
Ustyugia udmurtica и Compsopteris sp., а также 

сближаемыми с ними синангиями Permotheca sp.  
Сем. Angaropeltaceae представлено листьями 
Phylladoderma (Phylladoderma) meridionalis S. Me- 
yen, семеносными капсулами Angaropeltis sp.  
(= Cardiolepis sp.), семенами Nucicarpus 
piniformis Neuburg и пыльцевыми органами 
Permotheca vesicasporoides S. Meyen, Esaulova  
et Gomankov. Членистостебельные включают в 
себя Paracalamites sp. Изредка встречаются пери-
стые листья Pecopteris sp., предположительно от-
носящиеся к папоротникам, листья Ginkgoopsida 
Ginkgophyllum rhipidomorphum Gomankov  
и женские фруктификации Samarospadix sp., 
вероятно, принадлежащие кордаитантовым 
(Gomankov, 2020). Листья Cordaites, включавши-
еся ранее в таксономический список Чепанихи 
и Костоват (Гоманьков, 2006), оказались ли-
стьями Phylladoderma Zalessky и, таким образом,  
в настоящее время нет веских оснований отно-
сить эти местонахождения к Башкирскому окру-
гу (Гоманьков, личн. сообщ.).

В список близковозрастных местонахожде-
ний Южного Приуралья, кроме Каргалинских 
рудников, были включены нижняя часть разре-
за Бекечево и скважина, пробуренная в окрест-
ностях пос. Дубенский (Gomankov, 2020). Го-
маньков выделил в этих местонахождениях три 
флоры, последовательно сменяющие друг друга 
в разрезе (Гоманьков, 2018а; Gomankov, 2020), 
и показал, что комплекс растительных остат-
ков из Чепанихи и Костоват может сопостав-
ляться со средней или наиболее молодой из них 
(Gomankov, 2020).

Одной из основных проблем на данный мо-
мент является сложность сопоставления фло-
ры Чепанихи и Костоват с флорами Южного 
Приуралья. Актуальный таксономический спи-
сок ископаемых растений из Чепанихи и Ко-
стоват включает в себя: остатки членистосте-
бельных Paracalamites sp., вайи папоротников 
Pecopteris sp., Peltaspermaceae Odontopteridium 
wangenheimii, Ustyugia udmurtica, Compsopte-
ris sp., Angaropeltaceae Phylladoderma (Phyllado-
derma) meridionalis, Angaropeltis sp., Permotheca 
vesicasporoides, Nucicarpus piniformis, полис-
пермы Trichopityaceae Biarmopteris pulchra Za-
lessky, листья Ginkgoopsida Ginkgophyllum 
rhipidomorphum, цикадовые Taeniopteris sp. и 
Dioonitocarpidium rossicum Gomankov, ангар-
ские кордаиты Paravojnovskya Doweld (= Gauss-
ia Neuburg) и Samarospadix sp., пыльцевые ор-
ганы Pinophyta inc. sed. Permotheca sardykensis 
Zalessky, P. disparis (Zalessky) Naugolnykh и P. (?) 
musaformis Foraponova et Karasev (Гоманьков, 
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2006, 2008, 2010, 2012, 2018б, 2022; Карасев, 2017; 
Форапонова, Карасев, 2021; Gomankov, 2020). 
Доминантами этого комплекса являются пель-
таспермовые сем. Peltaspermaceae (U. udmurtica) 
и сем. Cardiolepidaceae (P. meridionalis). При этом 
средняя флора Южного Приуралья характеризу-
ется доминированием хвойных сем. Sashiniaceae 
[Quadrocladus antiquus Gomankov и Sashinia an-
tiqua (Gomankov) Gomankov], которые не были 
обнаружены ни в Чепанихе, ни в Костоватах,  
а наиболее молодая флора Южного Приуралья 
состоит почти исключительно из пельтаспермо-
вых Odontopteridium wangenheimii и U. udmurtica 
и, в отличие от Чепанихи и Костоват, характери-
зуется бедным таксономическим составом.

Цель настоящей работы заключается в более 
точном сопоставлении флоры Чепанихи и Ко-
стоват с флорами Южного Приуралья и в кор-
рекции характеристики КФК. В коллекциях из 
Чепанихи и Костоват, хранящихся в Палеонто-
логическом ин-те им. А.А. Борисяка РАН (ПИН 
РАН), были впервые обнаружены остатки ве-
гетативных побегов хвойных Geinitzia sp. и по-
лиспермов хвойных сем. Sashiniaceae Sashinia 
antiqua, что позволяет более обоснованно со-
поставлять флору Чепанихи и Костоват с близ-
ковозрастными флорами Южного Приуралья,  
а также найдены ранее неизвестные дисперс-
ные кутикулы, отнесенные к новому роду и виду 
Taenimacutis gomankovii gen. et sp. nov.

МАТЕРИАЛ
Сборы материала проводились в 2016 г. груп-

пой сотрудников ПИН РАН под руководством 
Д.Е. Щербакова и в 2021 г. полевым отрядом 
ПИН РАН под руководством Е.В. Карасева. 
Остатки растений представлены отпечатками  
и фитолеймами; присутствуют листья, семена  
и генеративные структуры. Коллекции хра-
нятся в ПИН РАН, лаб. палеоботаники,  
колл. №№ 5563 (Костоваты, изучено 289 обр.)  
и 5564 (Чепаниха, изучено 239 обр.).

Костоваты. Удмуртия, Воткинский р-н, прав. 
берег Воткинского водохранилища в 1.5 км  
северо-восточнее д. Костоваты (56.9N, 54.1E; 
рис. 1, а). Растительные остатки обнаружены  
в слое алевролитов, который залегает на алевро-
песчаниках и перекрыт песчаниками (рис. 1, б). 
Кроме растений встречаются насекомые, остра-
коды, конхостраки и двустворчатые моллю-
ски. И.И. Молостовская определяла казанский  
комплекс остракод (Гоманьков, 2008, 2012).  
А.В. Гоманьков любезно предоставил таксо-
номический список остракод из Костоват, 

переданный ему Молостовской: Paleodarwinula 
alexandrinae (Belousova), P. fainae (Belousova), 
P. tuimazensis (Kotchetkova), P. cf. cuneata 
(Kotchetkova), P. inornatinaeformis (Belousova), 
P. cf. teodorovichi (Belousova), Kalisula sp., 
Prasuchonella onega (Belousova), Placidea sp. Воз-
раст местонахождения достоверно определяется 
как казанский и предполагается позднеказан-
ский (Gomankov, 2020).

Чепаниха. Удмуртия, Завьяловский р-н, лев. 
берег р. Россоха, в овраге в 1 км к северо-вос-
току от д. Чепаниха (56.7N, 53.6E; рис. 1, а). 
Растительные остатки обнаружены в слое алев-
ролитов, заключенных в песчаники (рис. 1, в). 
Кроме растений, встречаются насекомые, кон-
хостраки и остатки рыб. Листостратиграфиче-
ски местонахождение Чепаниха может соответ-
ствовать местонахождению Костоваты и обычно 
рассматривается с ним как одновозрастное, что 
подтверждается палеоботаническими (напр., 
Gomankov, 2020) и палеоэнтомологическими 
(напр., Аристов, 2019) данными.

МЕТОДЫ
Образцы были изучены под бинокулярами 

Leica M165c с камерой Leica DFC420 и Olympus 
SZX7 с камерой Olympus DP23. Фитолеймы под-
вергались мацерации по стандартной методике: 
фрагменты фитолейм выдерживались 15 ми-
нут в HCl, два часа – в HF, 30 минут – в HNO3  
(с повторной обработкой при необходимости)  
и в растворе KOH под бинокуляром для кон-
троля процесса удаления продуктов окисления. 
После каждого этапа проводилась промывка 
водой. Из обработанного материала были из-
готовлены временные глицериновые препара-
ты, которые были изучены под микроскопом 
Zeiss AXIOPLAN-2 с цифровой камерой Zeiss 
Axiocam 105 color (СМ). Снимки со сканирую-
щего электронного микроскопа (СЭМ) сделаны 
с помощью TESCAN-Vega в ПИН РАН с помо-
щью детекторов SE и BSE, без наклона столиков 
и с наклоном на 60°.

ТЕРМИНОЛОГИЯ
Для описания генеративных органов голо-

семенных используются термины, предложен-
ные С.В. Мейеном (1987). Термины для опи- 
сания побегов Geinitzia sp. – из работ Гоманькова  
и Мейена (1986) и Мейена (1987); для описа- 
ния эпидермально-кутикулярного строения ли-
стьев – из работ Мейена (1965), В.А. Красило-
ва (1968) и Гоманькова и Мейена (1986). В ста-
тье используются систематика голосеменных, 
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Рис. 1. Географическое положение местонахождений Чепаниха и Костоваты и литологическое строение разрезов: 
а – положение местонахождений Чепаниха и Костоваты на территории европейской части России и на территории 
Удмуртии; б – схема строения разреза местонахождения Костоваты; в – схема строения разреза местонахождения 
Чепаниха.
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предложенная Мейеном (1987), и классифика-
ция дисперсных кутикул, разработанная Г. Ро-
зельтом и В. Шнайдером (Roselt, Schneider, 1969).

СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ЧАСТЬ
О Т Д Е Л  PINOPHYTA 
К Л А С С  PINOPSIDA 

П О Р Я Д О К  PINALES 
СЕМЕЙСТВО SASHINIACEAE GOMANKOV, 2010

Род Sashinia S. Meyen, 1978
Sashinia antiqua Gomankov, 2010 emend. Gomankov, 2021

Табл. XII, фиг. 1–6
Sashinia antiqua: Гоманьков, 2010, с. 10–12, табл. I,  

фиг. 1–3; 2021, с. 22–23, табл. I, фиг. 1; табл. II, фиг. 1–3; 
рис. 3.

Го л о т и п  – Ботанический ин-т РАН (БИН 
РАН), обр. № 359/32 и 359/32а; отпечаток и 
противоотпечаток простого полисперма; Орен-
бургская обл., Октябрьский р-н, Кузьминовские 
отвалы Каргалинских рудников, 7.5 км севе-
ро-западнее д. Комиссарово, водораздел р. Кар-
галка и овр. Паника, 100 м южнее холма Паника; 
средняя пермь, верхнеказанский подъярус; Го-
маньков, 2010, табл. I, фиг. 1–3.

О п и с а н и е .  Простые полиспермы 12–16 мм  
длиной (табл. XII, фиг. 1–3); представляют собой 
ось, от которой по спирали отходят 8–15 упло-
щенных, билатерально-симметричных, расши- 
ряющихся к верхушке моноспермов (табл. XII, 
фиг. 2), образующих пучок в верхней части по-
лисперма. Моноспермы в среднем 4.0–4.5 мм 
(от 2.8 до 5.5 мм) длиной и 1 мм (от 0.8 до 1.3) ши-
риной. Верхушки моноспермов загибаются на 
абаксиальную сторону (табл. XII, фиг. 3). Семена 
инвертированные, около 2.8 мм длиной и 1.6 мм 
шириной, прикрепляются к моносперму субапи-
кально абаксиально (табл. XII, фиг. 1, 4). Верхуш-
ка моносперма загибается абаксиально и при-
крывает семена, образуя “капюшон” (табл. XII,  
фиг. 3, 4). Стерильные чешуи в основании по-
лисперма отсутствуют.

Кутикула тонкая, почти прозрачная. На по-
верхности встречаются редкие папиллы зао-
стренно-овальной формы (табл. XII, фиг. 5). 
Устьичный комплекс прямоугольный в очер-
таниях, моноцикличный, с двумя полярными 
побочными клетками и двумя–четырьмя ла-
теральными, параллельными устьичной щели  
(табл. XII, фиг. 6).

С р а в н е н и е .  От S. aristovensis S. Meyen от-
личается отсутствием стерильных чешуй в ос-
новании простого полисперма и более узкими 

моноспермами. От S. borealis S. Meyen отлича-
ется отсутствием стерильных чешуй и бо́льшим 
числом моноспермов.

З а м е ч а н и я .  Из Чепанихи известны также 
внешне сходные остатки Samarospadix sp., кото-
рые отличаются радиально-симметричными мо-
носпермами и терминальным прикреплением 
семян.

Предполагается, что полиспермы Sashinia 
antiqua и побеги Quadrocladus antiquus могли от-
носиться к одному растению (Гоманьков, 2010, 
2021). На данный момент единственными остат-
ками хвойных, которые представлены в Чепа-
нихе и могут претендовать на связь с S. antiqua, 
являются побеги Geinitzia sp. Сходные, но не 
идентичные побеги Geinitzia sp. встречаются 
совместно с S. antiqua в Каргалинских рудниках 
(Гоманьков, 2010).

Распр о стр анение.  Верхнеказанский подъ-
ярус Южного Приуралья и Прикамья.

М а т е р и а л .  Шесть отпечатков хорошей со-
хранности с частично сохранившимися фито-
леймами из Чепанихи.

ФОРМ-РОДЫ ВЕГЕТАТИВНЫХ 
ПОБЕГОВ КЛАССА PINOPSIDA

Род Geinitzia Endlicher sensu Harris, 1969
Geinitzia sp.

Табл. XII, фиг. 7, 8

О п и с а н и е .  Листья расположены на побе-
гах первого и второго порядка. Листорасполо-
жение предположительно спиральное. Листья 
крепятся к оси под углом около 60°, у основания 
сразу изгибаются к верхушке побега, сливаются 
с подушкой без сужения (табл. XII, фиг. 7, 8). Ли-
стья до 4.5 см длиной, ширина листьев составля-
ет около 1 мм. Листья нерасчлененные, сужаются 
только у верхушки, в сечении предположительно 
округлые или ромбические. Центральная жилка 
отсутствует.

С р а в н е н и е .  Среди других форм-родов 
вегетативных побегов хвойных Geinitzia близка  
к роду Elatocladus Halle sensu Harris, от которого 
отличается округлыми или ромбическими в се-
чении листьями без жилки.

З а м е ч а н и я .  Род Geinitzia здесь прини-
мается в трактовке форм-рода, предложенной  
Т. Гаррисом (Harris, 1969) и поддержанной Мей-
еном (1987). Существует независимая трактов-
ка рода Geinitzia как естественного рода мел–
третичных хвойных семейства Geinitziaceae 
(Kunzmann, 1999; Zijlstra et al., 2010).
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Р а с п р о с т р а н е н и е .  Поздний палеозой–
мезозой Европы.

М а т е р и а л .  Два образца фрагмента побега 
(отпечаток и противоотпечаток) и 14 обр. от-
дельных листьев и их фрагментов из Чепанихи.

CUTICULAE DISPERSAE
A N T E T U R M A  CELLAREATAE ROSELT ET 

SCHNEIDER, 1969
T U R M A  ENCYCLORIMATAE ROSELT ET 

SCHNEIDER, 1969

SUBTURMA TAENENCYCLORAE ROSELT ET 
SCHNEIDER, 1969

Род Taenimacutis gen. nov.

Н а з в а н и е  р о д а :  от taenia лат. – лента,  
от immersus лат. — погруженный, от accesorius 
лат. – побочный (побочные клетки некоторы-
ми авторами обозначаются как “A”) и от cuticula 
лат. – кутикула.

Ти п о в о й  в и д  – Taenimacutis gomankovii sp. 
nov.

D i a g n o s i s .  Stomata arranged in stomatal 
bands within which organized in one or two stomatal 
rows. Epidermal cells in non-stomatal bands polyg-
onal, from isodiametric to longitudinally elongated, 
organized in rows. Epidermal cells within stomatal 
bands polygonal, isodiametric, randomly arranged. 
Stomata encyclocytic, actinocytic, monocyclic or in-
complete dicyclic. Stomatal pits of barrel-like form. 
Guard and subsidiary cells sunken. Stomata aper-
tures randomly oriented.

В и д о в о й  с о с т а в .  Taenimacutis gomankovii 
sp. nov. (верхнеказанский подъярус Удмуртского 
Прикамья).

С р а в н е н и е .  От других родов дисперсных 
кутикул, сравнимых по топографии устьиц и их 
строению, таких как Imstrihastomia S. Meyen, Im-
hastomia S. Meyen, Enormicutis Schneider или Sci-
adopitycutis Schneider, отличается погруженными 
побочными клетками. От рода Cryptokerpia Blo-
menkemper, Abu Hamad et Bomfleur отличается 
отсутствием папилл внутри устьичной ямки и ее 
бочонковидной формой.

Taenimacutis gomankovii sp. nov.

Табл. XIII, фиг. 1–9

Phylladoderma (Aequistomia) aequalis (?): Форапонова, 
2024, с. 43–45, табл. XI, фиг. а–е.

Н а з в а н и е  в и д а  в честь палеоботаника 
А.В. Гоманькова.

Го л о т и п  – ПИН РАН, обр. № 5563/350; 
фрагмент кутикулы листа; Удмуртия, Воткин- 
ский р-н, прав. берег Воткинского водохрани-
лища в 1.5 км северо-восточнее д. Костоваты; 
средняя пермь, верхнеказанский подъярус; обо-
значен здесь: табл. XIII, фиг. 1–9; рис. 2, а–в.

D i a g n o s i s .  The same as for the genus.
О п и с а н и е  (рис. 2).  Устьица собраны в по-

лосы, в которых организованы в один или два 
ряда (табл. XIII, фиг. 1, 2, 6). В безустьичных по-
лосах клетки полигональные, от изодиаметри-
ческих до продольно вытянутых, организованы 
в ряды (табл. XIII, фиг. 2). В устьичных полосах 
эпидермальные клетки полигональные, изо-
диаметрические, расположены неупорядочен-
но (табл. XIII, фиг. 2). Эпидермальные клетки 
около 25 мкм шириной и 20–40 мкм длиной. На 
периклинальных стенках эпидермальных кле-
ток изредка встречаются папиллы (табл. XIII,  
фиг. 5).

Устьичные аппараты энциклоцитные, акти-
ноцитные, от моно- до дицикличных (табл. XIII,  
фиг. 8, 9; рис. 2, а–в). Наружные отверстия 
устьиц от округлых до овальных, диаметром 
15–25 мкм, окружены кутиновым кольцевым 
утолщением (табл. XIII, фиг. 3, 7). Устьичные 
ямки бочонковидные, замыкающие клетки по-
гружены, как и, по-видимому, побочные клетки 
(табл. XIII, фиг. 4, 8, 9). Побочных клеток семь 
или восемь (табл. XIII, фиг. 4, 8, 9). Замыкаю-
щие клетки слабо кутинизированы (табл. XIII,  
фиг. 8, 9), изредка сохраняется кутинизация  
полярных концов в виде отдельных “рожек” 
(табл. XIII, фиг. 8) или Т-образной кутинизации 
(табл. XIII, фиг. 9). Устьичные апертуры ориен-
тированы параллельно или косо по отношению 
к устьичным полосам (табл. XIII, фиг. 6).

И з м е н ч и в о с т ь .  В строении устьичного 
аппарата T. gomankovii gen. et sp. nov. наблюда-
ется значительная изменчивость. Т.к. устьич-
ные ямки у этого вида при захоронении ложатся 
набок, строение устьица можно изучить лишь  
с одной стороны устьица. Исходя из этих на- 
блюдений, можно сказать, что у T. gomankovii 
gen. et sp. nov. встречаются моноцикличные 
(табл. XIII, фиг. 8; рис. 2, а), неполно-дициклич-
ные (рис. 2, б) и дицикличные (рис. 2, в) устьи-
ца. Также значительно варьирует степень по-
гружения побочных клеток. У моноцикличных 
устьиц побочные клетки могут быть полностью 
погруженными (табл. XIII, фиг. 8) или выходить 
на поверхность кутикулы (рис. 2, а), аналогично 
варьирует степень погружения венечных клеток  
у неполнодицикличных (рис. 2, б) и дицикличных 
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устьиц (рис. 2, в). Для оценки изменчивости 
было изучено строение 100 устьиц голотипа: 
из них 21 моноцикличное, видимые побоч-
ные клетки выходят на поверхность кутикулы  
(рис. 2, а); 51 моноцикличное, видимые по-
бочные клетки погружены (табл. XIII, фиг. 8);  
27 неполно-дицикличные (рис. 2, б) и одно ди-
цикличное (рис. 2, в).

С р а в н е н и е .  Монотипный род.
З а м е ч а н и я .  На кутикуле наблюдаются об-

ласти, в которых нарушается порядок располо-
жения устьиц (табл. XIII, фиг. 1): в этих областях 
отсутствуют устьичные и безустьичные полосы, 
устьица расположены равномерно, эпидермаль-
ные клетки полигональные, изодиаметрические, 
расположены неупорядоченно. Такие фрагмен-
ты кутикул могут быть отнесены к субтурме 
Disencyclorae.

Биологическая принадлежность T. goman-
kovii gen. et sp. nov. достоверно не установлена. 
В среднепермских отложениях Восточно-Евро-
пейской платформы листья с подобным эпи-
дермально-кутикулярным строением неизвест-
ны. По топографии устьиц T. gomankovii gen.  
et sp. nov. имеет сходство с рядом родов ангарских 
кордаитов (Europhyllites Gluchova, Angophyllites 
Gluchova, Sparsistomites (S. Meyen) Gluchova), 
для которых характерно распределение устьиц 
в более или менее компактных полосах, в пре-
делах которых устьица могут располагаться ря-
дами (Глухова, 2011). Однако для этих родов не 
свойственно погружение побочных клеток, а по-
кровные клетки часто несут папиллы или воло-
ски. Кутикулы T. gomankovii gen. et sp. nov. также 
сходны с некоторыми экземплярами, описанны-
ми из верхнепермских отложений Восточно-Ев-
ропейской платформы как хвойные Ullmannia 
bronni Göppert: у них погружены побочные клет-
ки, но устьица расположены неупорядоченно, 
а устьичную ямку перекрывают проксималь-
ные папиллы побочных клеток (Карасев, 2009). 
Близкое эпидермально-кутикулярное строе-
ние известно у хвойного (предположительно из 
сем. Cheirolepidiaceae) Brachyphyllum punctatum 
Michael из нижнего мела Германии, Англии и, 
возможно, Аргентины (младшие синонимы: 
Brachyphyllum castatum Watson, Fisher et Hall 
и, возможно, Tarphyderma glabra Archangelsky  
et Taylor; Archangelsky, Taylor, 1986; Watson et al., 
1987, 1988). T. gomankovii gen. et sp. nov. отли-
чается от B. punctatum бочонковидными, более 
короткими устьичными ямками, отсутствием 
внутри них кутикулярных выростов и меньшей 
изменчивостью глубины устьичных ямок. Так-
же, как было указано выше, род Taenimacutis gen. 
nov. имеет сходство с дисперсными кутикулами 
Cryptokerpia из верхней перми Иордании, ко-
торые предположительно относятся к хвойным 
(Blomenkemper et al., 2019). Исходя из этого, наи-
более вероятно, что T. gomankovii gen. et sp. nov. 
относится к ранним хвойным.

а

б

в

10 mcm

10 mcm

10 mcm

Рис. 2. Изменчивость в строении устьичного аппа-
рата Taenimacutis gomankovii gen. et sp. nov., СЭМ, 
детектор BSE, голотип ПИН РАН, № 5563/350: а – 
моноцикличное устьице, побочные клетки выходят 
на поверхность листа; б – неполно-дицикличное 
устьице, побочные клетки погружены; в – дици-
кличное устьице, побочные и венечные клетки по-
гружены.
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Р а с п р о с т р а н е н и е .  Верхнеказанский 
подъярус Удмуртского Прикамья.

М а т е р и а л .  Три образца кутикулы из 
Чепанихи (экз. №№ 5564/051, 5564/258  
и 5564/259) и два образца кутикулы из Костоват  
(экз. №№ 5563/350 и 5563/351).

ОБСУЖДЕНИЕ

Сопоставление комплекса ископаемых растений 
Чепанихи и Костоват с близковозрастными 

флорами Южного Приуралья

Гоманьков (Gomankov, 2020) выделяет в Юж-
ном Приуралье три флоры, последовательно сме-
няющие друг друга в разрезе. Первая, наиболее 
древняя, характеризуется доминированием кор-
даитантовых с листьями Rufloria glabra Gomankov 
и низкой встречаемостью побегов хвойных 
Geinitzia sp. Во второй, средней флоре, домини-
руют хвойные с побегами Quadrocladus antiquus, 
которые связываются с полиспермами Sashinia 
antiqua и пыльцевыми органами Cargalostrobus 
demetrii Gomankov (Гоманьков, 2021). В этой 
палеофлоре обильны остатки листьев Angaro-
peltaceae Phylladoderma (Phylladoderma) arberi 
Zalessky, побегов хвойных Geinitzia sp., хвойно-
подобных побегов с дорсальными желобками 
на листьях Steirophyllum и пыльцевых органов 
Permotheca (Zalessky) Foraponova et Karasev. Тре-
тья флора, наиболее молодая, характеризует-
ся доминированием листьев Odontopteridium  
и Ustyugia. Гоманьков (Gomankov, 2020) показал, 
что флора из Чепанихи и Костоват может соот-
носиться со второй (средней) флорой Южного 
Приуралья за счет доминирования в комплексе 
остатков Phylladoderma, или с третьей (самой 
молодой) за счет присутствия остатков Ustyugia 
(Gomankov, 2020).

Обнаружение остатков Sashinia и Geinitzia  
в Чепанихе указывает на бóльшую близость фло-
ры из Чепанихи и Костоват ко второй (средней) 
флоре Южного Приуралья. В фитоориктоценозе 
Чепанихи эти растения не относятся к доминан-
там, как, например, в Каргалинских рудниках 
(Gomankov, 2020), но это отличие, вероятнее все-
го, объясняется тафономическими причинами.

Несмотря на высокое сходство со второй 
(средней) флорой Южного Приуралья, в Че-
панихе и Костоватах обильны Ustyugia и из-
редка встречаются Odontopteridium, более ха-
рактерные для третьей (самой молодой) флоры 
(Gomankov, 2020). Совместная встречаемость 
Sashiniaceae, Odontopteridium и Ustyugia в 

Чепанихе и Костоватах может указывать либо 
на постепенный переход от второй флоры к 
третьей, либо на то, что различия между второй  
и третьей флорами обусловлены тафономиче-
скими причинами (напр., сменой фациальных 
обстановок осадконакопления), а не сменой 
таксономического состава. Автор данной статьи 
склоняется в пользу второго объяснения, по-
скольку в Костоватах и Чепанихе совместно об-
наруживаются три основные группы растений, 
доминирующих в близковозрастных местона-
хождениях: Angaropeltaceae (Phylladoderma subg. 
Phylladoderma), Sashiniaceae (Sashinia antiqua)  
и Peltaspermaceae (Odontopteridium wangenheimii 
и Ustyugia udmurtica), что доказывает их одно-
временное сосуществование, возможно, в раз-
ных звеньях позднеказанской катены.

Расширение характеристики костоватского 
флористического комплекса

Обнаружение Sashiniaceae в Чепанихе также 
позволяет изменить характеристику КФК. Пре-
жде считалось, что Sashiniaceae характеризуют 
лишь ориктоценозы Каргалинских рудников 
(Гоманьков, 2012; Gomankov, 2020). Теперь же 
обнаружено их более широкое географическое 
распространение, что позволяет использовать 
их как один из основных признаков, опреде-
ляющих КФК, наряду с Phylladoderma subg. 
Phylladoderma, Odontopteridium и Ustyugia. То же 
относится и к остаткам Geinitzia sp.

Открытие нового вида Taenimacutis gomna-
kovii gen. et sp. nov. представляет существенный 
интерес в качестве возможного стратиграфи-
ческого маркера, т.к. кутикулы с погруженны-
ми побочными клетками впервые обнаружены 
в среднепермских отложениях европейской 
части России. Поскольку этот вид описывает 
дисперсные кутикулы, потенциально он может 
использоваться для корреляции отложений, в 
которых растительные остатки представлены 
исключительно комплексами дисперсных кути-
кул, но т.к. кутикулы T. gomankovii gen. et sp. nov. 
были встречены и в Костоватах, и в Чепанихе  
в качестве редких элементов, говорить о роли 
этих растений в КФК пока преждевременно.

Суммируя вышесказанное, можно несколько 
изменить характеристику КФК. Комплекс ха-
рактеризуется частой встречаемостью листьев 
Phylladoderma subg. Phylladoderma, и присут-
ствием пельтаспермовых родов Odontopteridium 
и Ustyugia и хвойных сем. Sashiniaceae и рода 
Geinitzia. В Костоватах и Чепанихе к этим так-
сонам добавляются папоротники Pecopteris sp., 
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а в Каргалинских рудниках – хвойноподобные 
растения с дорсальными желобками на листьях 
Steirophyllum.
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экз. ПИН РАН, № 5564/47; 6 – моноцикличный устьичный комплекс с двумя полярными побочными клет-
ками и четырьмя латеральными, СМ, экз. ПИН РАН, № 5564/47; Россия, Удмуртия, Чепаниха; средняя 
пермь, верхнеказанский подъярус.
Фиг. 7, 8. Отпечаток и противоотпечаток фрагмента побега Geinitzia sp., экз. ПИН РАН № 5564/238; Россия, 
Удмуртия, Чепаниха; средняя пермь, верхнеказанский подъярус.
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Фиг. 1–9. Эпидермально-кутикулярное строение дисперсных кутикул Taenimacutis gomankovii gen. et sp. nov., 
голотип ПИН РАН, № 5563/350: 1 – распределение устьиц на поверхности листа: выделяются устьичные 
и безустьичные полосы, в пределах устьичной полосы устьица выстроены в один–два ряда; в правой ча-
сти снимка наблюдается нарушение порядка расположения устьиц на поверхности листа, СМ; 2 – характер 
эпидермальных клеток и порядок расположения устьиц в устьичных и безустьичных полосах: в устьичной 
полосе эпидермальные клетки изодиаметрические, неупорядоченно расположенные, в безустьичной полосе 
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побочные и замыкающие клетки погружены, СЭМ, детектор SE; 7 – наружное отверстие устьичной ямки и 
окружающее его кутиновое кольцо, СЭМ, детектор SE; 8 – погруженные замыкающие и побочные клетки 
устьица, замыкающие клетки слабо кутинизированы, полярные концы сохранились в виде “рожек”, СЭМ, 
детектор SE; 9 – погруженные замыкающие и побочные клетки устьица, замыкающие клетки слабо кутини-
зированы, полярные концы Т-образно кутинизированы, СЭМ, детектор SE; Россия, Удмуртия, Костоваты; 
средняя пермь, верхнеказанский подъярус.
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New Dispersed Cuticles and Conifers from the Upper Kazanian Sediments of Udmurtia
T. S. Foraponova

Borissiak Paleontological Institute, Russian Academy of Sciences, Moscow, 117647 Russia

The article describes remains of fossil plants first discovered in the Late Kazanian localities Chepanikha and 
Kostovaty in Udmurtia: Sashinia antiqua, Geinitzia sp. and Taenimacutis gomankovii gen. et sp. nov. The new 
finds allowed to compare the Late Kazanian flora of the Udmurtia Kama region with the close in age floras 
of the Southern Urals more accurately and to extend the characteristics of the Kostovaty floristic assemblage, 
which characterizes the Late Kazanian sediments of the East European Platform.

Keywords: Middle Permian, Kazanian Stage, fossil flora, Pinales, Sashiniaceae, dispersed cuticles
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Таблица XII
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Таблица XIII
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