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Исследована дисперсная палиноморфа Pseudoschizaea sp. неизвестного родства из юрских отложе-
ний Италии с помощью светового, конфокального, флуоресцентного, сканирующего и трансмис-
сионного электронных микроскопов. Проведено сравнение со спорами мхов и грибов, цистами во-
дорослей и яйцами червей. Сходный характер скульптуры поверхности оболочки спор и цист на-
блюдается у некоторых водорослей и грибов, сходный размерный ранг также обнаружен в этих
группах. Поперечная исчерченность однослойной оболочки, наблюдаемая у Pseudoschizaea, пока не
обнаружена у исследованных с помощью трансмиссионного электронного микроскопа спор грибов
и цист водорослей, хотя в отдельных слоях оболочек некоторых представителей водорослей наблю-
даются каналы. Обсуждается возможное родство и экология продуцентов данной палиноморфы.
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ВВЕДЕНИЕ
Сфероидальные и эллипсоидальные уплощен-

ные палиноморфы с характерным концентриче-
ским ребристым рисунком поверхности и разме-
ром около 35–40 мкм представлены в отложениях
разной природы, разных географических обла-
стей и разного возраста (начиная с палеозоя прак-
тически до настоящего времени) и объединяются
под родовым названием Pseudoschizaea Thiergart
et Frantz ex R. Potonie emend. или под группой ро-
дов Pseudoschizaea, Circulisporites de Jersey, Con-
centricystes Rossignol и Chomotriletes Naumova.
Несмотря на это, данные палиноморфы до насто-
ящего времени были в основном изучены только
на световом уровне (СМ), реже с помощью ска-
нирующего электронного микроскопа (СЭМ), и
предположения об их родственных связях до-
вольно умозрительны. Это значительно обедняет
интерпретацию отложений, где встречаются эти
остатки (учитывая их широкое распространение),
и понимание экологии и эволюции организмов,
которые могли продуцировать подобный тип па-
линоморф. Возможные интерпретации данной
палиноморфы разными авторами включают спо-
ры высших растений, цисты водорослей, споры

грибов, яйца ряда групп беспозвоночных (см.,
напр., обзор в: Scott, 1992). Для аккуратной ин-
терпретации этих палиноморф необходимо их
детальное изучение в световых и электронных
микроскопах с получением максимального объ-
ема информации, что явилось целью настоящей
работы.

Исследование поддержано грантом РФФИ
№ 17-04-01094 для М.Т. и С.П., исследования в
Центре коллективного пользования научным
оборудованием “Клеточные и молекулярные тех-
нологии изучения растений и грибов” БИН РАН
проводились в рамках госзадания № AAA-A18-
118031690084-9. Авторы благодарны В.Ф. Тарасе-
вич (БИН РАН) и Н.Е. Завьяловой (ПИН РАН) за
ценные замечания, М. Брейгиной и Н. Максимо-
ву (каф. физиологии растений МГУ) за помощь в
работе на флуоресцентном микроскопе.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Изученный образец происходит из отложений

свиты Ротцо (Rotzo Formation) недалеко от с. Бел-
лори, пров. Верона, северо-восток Италии (рис. 1).
Эта свита относится к группе Калкари Гриджи
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(Calcari Grigi), из нее описаны ископаемые остат-
ки моллюсков, фораминифер, растений из янта-
ря и отпечатки следов динозавров (Wesley, 1956,
1958; Bosellini et al., 1971; Clari, 1975; Avanzini et al.,
2006; Neri et al., 2017). Возраст двух слоев с угли-
стой глиной, содержащих Pseudoschizaea, соот-
ветствует плинсбаху (см. подробнее в: Neri et al.,
2017, 2018; рис. 2). Состав и процентное содержа-
ние палинологического комплекса приведены в
работе М. Нери с соавт. (Neri et al., 2017). Для па-
линоморфологического анализа образцы были
подготовлены по стандартной методике, отмаце-
рированы и обработаны с помощью HCl, HF и
HNO3. Полученный после промывки и просеива-
ния осадок был заключен в глицерин для даль-
нейших исследований. Палинологический ана-
лиз данного образца выявил содержание гладких
и орнаментированных спор, принадлежащих па-
поротникообразным, и пыльцевых зерен Circum-
polles.

Образец просматривался под световым микро-
скопом Olympus CX41, обнаруженные палино-
морфы Pseudoschizaea переносились поодиночке
на новое предметное стекло в каплю глицерина.
Дальнейшая обработка для СМ, СЭМ и транс-
миссионного электронного микроскопа (ТЭМ)
проведена согласно методике, описанной в моно-
графии Н.Е. Завьяловой с соавт. (Zavialova et al.,
2018). Столик для СЭМ с перенесенными на него
пыльцевыми зернами напылялся золотом и изу-
чался с помощью СЭМ TESCAN VEGA-II XMU
(ускоряющее напряжение 30 кВ). Ультратонкие
срезы были сделаны с помощью ультратома Leica
UC6. Часть срезов были дополнительно контра-
стированы цитратом свинца и уранил ацетатом и

изучены с помощью ТЭМ Jeol 100 B и Jeol 1011
(ускоряющее напряжение 80 кВ). Другая часть
срезов была изучена без дополнительного кон-
трастирования на тех же микроскопах. Пыльце-
вые зерна были также изучены с помощью кон-
фокального (КЛСМ) микроскопа LSM 780 [мето-
дика описана в работе О.А. Гавриловой с соавт.
(Gavrilova et al., 2018)]. Всего было исследовано в
СМ, СЭМ и ТЭМ 15 палиноморф.

Споры и цисты водорослей из юрских отложе-
ний России и девонских отложений Польши бы-
ли использованы в сравнительных целях при изу-
чении автофлуоресценции клеточных стенок с
помощью флуоресцентного микроскопа (ФМ).
Для изучения автофлуоресценции использовали
исследовательский микроскоп Axioplan 2 imaging
MOT, цифровую камеру AxioCam HRc и пакет
программ AxioVision 4.7 (Zeiss, Германия). Флуо-
ресценцию возбуждали ртутной лампой. Для ана-
лиза флуоресценции использовали разные блоки
фильтров. Для автофлуоресценции возбуждение –
в диапазоне 540–552 нм, регистрация – при дли-
нах волн > 590 нм, применяемых при регистра-
ции автофлуоресценции спорополлениновых
оболочек современных и ископаемых пыльцы и
спор (Matveyeva et al., 2012). Измерения исследо-
ванных палиноморф сделаны в СМ, СЭМ и ТЭМ.
В статье использована терминология М. Хессе с
соавт. (Hesse et al., 2009). В работе применялось
оборудование Центра коллективного пользова-
ния ПИН РАН (СМ и СЭМ), биологического
фак-та МГУ им. М.В. Ломоносова (ТЭМ, ФМ) и
Ботанического ин-та им. В.Л. Комарова (КЛСМ)
в Центре коллективного пользования научным

Рис. 1. Карта с расположением местонахождения Беллори (1).
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оборудованием “Клеточные и молекулярные тех-
нологии изучения растений и грибов” БИН РАН.

Изученный образец №С1, хранится в Ин-те
наук о Земле, Падуя, Италия.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

СМ. Палиноморфа эллипсоидальная (рис. 3, а,
б, г) или сфероидальная (рис. 3, в, д, е), 37.3 (30.7–
44.8) × 47.0 (42.3–50.8) мкм, уплощенная. По-
верхность представлена характерным концентри-
ческим ребристым рисунком, “завернутым” во-
круг располагающегося в центральной области
эллиптического (редко округлого) участка. На
поверхности встречаются редкие, иногда доволь-
но крупные, нерегулярно расположенные перфо-
рации (рис. 4, а–е). Никаких следов апертуры или

сходной структуры не выявлено. Оболочка отно-
сительно толстая, однослойная.

СЭМ. Размеры палиноморфы в СЭМ: 35.9
(30.4–41.4) × 47.2 (42.8–52.2) мкм. Скульптура по-
верхности ребристая, с редкими, иногда довольно
крупными, нерегулярно расположенными пер-
форациями (рис. 4, а–е), ширина ребер варьирует
от 0.14 до 0.21 мкм (рис. 4, ж–и).

ТЭМ. Оболочка неравномерной толщины по пе-
риметру (рис. 5, а–г), в среднем 1.35 (0.2–4.1) мкм.
Ультраструктура оболочки состоит из одного го-
могенного слоя неравномерной толщины с “зуб-
цами” как с наружной, так и с внутренней сторон.
Большая толщина обычно наблюдается в лате-
ральных областях палиноморфы (рис. 5, д–ж).
Наружные “зубцы” соответствуют ребристому ри-
сунку поверхности, внутренние “зубцы” являются
продолжением (противоположным концом) на-

Рис. 2. Схема изученной части разреза: a – схема разреза; б – часть разреза, содержащая слои с янтарем. Обозначения:
1) глина, богатая органическим веществом и углем, 2) известняк массивный, от серого до жeлтого цвета, 3) тонкозер-
нистый известняк, 4) мергелевый известняк. C1–C4 – отобранные образцы, C1 – изученный образец.
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ружных “зубцов”. Местами также наблюдается ис-
черченность сквозь толщу оболочки (рис. 5, д–ж).
Ширина “зубцов” 0.3 (0.2–0.4) мкм; в основном,
они различимы в местах сгиба в латеральных об-
ластях, остальные участки оболочки выглядят го-
могенными. Ковнутри от оболочки местами на-
блюдаются обрывки бесструктурного слоя – воз-
можно, это несохранившийся внутренний слой
оболочки, либо артефакт (рис. 5, д, ж).

КЛСМ. Палиноморфы эллипсоидальные или
сфероидальные, уплощенные, поверхность реб-
ристая, ребра тонкие. В СМ и СЭМ у некоторых
палиноморф в оболочке просматривались округ-
лые микроотверстия (в числе одного–двух на па-
линоморфу); возникло предположение, что эти
отверстия являются своего рода апертурами. Од-
нако при КЛСМ исследовании серийных оптиче-
ских срезов (рис. 6, а–д) было выявлено, что это
трещины, идущие в разных направлениях и види-
мые на сгибе фоссилизированной оболочки
(рис. 6, о, п). Трещины часто обнаруживаются в
оболочке палиноморф (рис. 6, з, и, м). Палино-
морфы сплющены неравномерно, внутри часто
образуется полость (рис. 6, к, л). Реконструиро-
ванные из срезов изображения палиноморф де-
монстрируют ребристую поверхность; ребра тон-
кие, длинные, в основном однонаправленные,
довольно плотно расположенные. КЛСМ выяв-

ляет все признаки поверхности (рис. 6, е, ж), до-
ступные для исследования с помощью СЭМ.
КЛСМ привлекали также для помощи в решении
еще одного вопроса, а именно – реконструкции
внутренней поверхности оболочки (рис. 6, з). На
внутренней поверхности реконструированной па-
линоморфы иногда заметны “зубцы” (рис. 6, з),
также иногда обнаруживается “поперечная поло-
сатость” (рис. 6, м–о) оболочки, что может свиде-
тельствовать о том, что оболочка сформирована
из ряда узких, близко прилегающих друг к другу
“полосок”. Однако, в других случаях оболочка го-
могенная, вероятно, в тех случаях, когда срез про-
ходит вдоль “полосок”.

ФМ. При исследовании автофлюоресценции
Pseudoschizaea светилась слабо при всех свето-
фильтрах (рис. 7, а, г). Сходную интенсивность
ответа демонстрировали исследованные для срав-
нения ископаемые споры и пыльцевые зерна
(рис. 7, б, д), а также водоросли [Endoscrinium
(Klement) T.F. Vozzhennikova, Fromea Cookson et
Eisenack, Pareodinia Deflandre, Tubotuberella
Vozzhennikova] (рис. 7, в, е). Заметно отличались
по интенсивности автофлуоресценции на разных
светофильтрах палиноморфы и фрагменты кути-
кулы. Кутикулы ярко светились, особенно на
длинах волн больше 590 нм в обоих исследован-
ных образцах (рис. 7, д, е).

Рис. 3. Pseudoschizaea sp., обр. № С1, СМ: a, б, г – эллипсоидальная форма; в, д, е – сфероидальная форма. Длина мас-
штабной линейки 10 мкм.
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Рис. 4. Pseudoschizaea sp., обр. № С1, СЭМ: а–е – общий вид палиноморфы; ж–и – участки поверхности при большем
увеличении, видны ребра и перфорации. Длина масштабной линейки: а–е – 10 мкм; ж–и – 5 мкм.
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Рис. 5. Pseudoschizaea sp., обр. № С1, ТЭМ: а–г – срезы через палиноморфу, общий вид; д–ж – участки оболочки, вид-
на поперечная исчерченность и плохо сохранившийся внутренний слой (стрелка). Длина масштабной линейки:
а, д, е – 1.25 мкм; б, в – 5 мкм; г – 2.5 мкм; ж – 0.5 мкм.
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ОБСУЖДЕНИЕ 
РЕЗУЛЬТАТОВ ИССЛЕДОВАНИЯ

Отмеченное ранее и отраженное в названии
Pseudoschizaea сходство со спорами схизейных
папоротников не отражает их родственные отно-

шения. Сходство это выражается в характере по-
верхности палиноморф, однако, у Pseudoschizaea
отсутствует щель разверзания (и вообще какая-
либо апертура) и значительно отличается уль-
траструктура оболочки. У схизейных никогда не
наблюдается исчерченности и внутренних “зуб-

Рис. 6. Pseudoschizaea sp., обр. № С1, КЛСМ: а–д – серия оптических срезов через одну палиноморфу; е, ж, и – общий
вид реконструированных палиноморф; з – внутренняя поверхность палиноморфы “и”; к–м – “ortho"-режим
(проекция трехмерных объектов на двумерную поверхность): срезы через три палиноморфы е, ж, и соответственно,
показывающие оптический срез и две его проекции; н – виртуальный срез через реконструированную палиноморфу
перпендикулярно длинной оси морфы и ребрам на ее поверхности, о, п – реконструированные части палиноморф, по-
казывающие трещины оболочки. Длина масштабной линейки: а–д, к–м – 5 мкм; е–и –10 мкм; н–п – 2 мкм.
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цов”, характерных для Pseudoschizaea (Tryon, Lu-
gardon, 1991; Skog, 1993; Parkinson, 1994, 1995; Ra-
mos Giacosa et al., 2015; Ramos Giacosa, Barakat,
2018). То же можно сказать и про большинство
остальных споровых и всех семенных растений:
комплекс признаков строения спородермы (от-
сутствие апертуры, выраженной морфологически
или ультраструктурно; характерная исчерчен-
ность оболочки; ребристость, выраженная как в
наружной, так и во внутренней части оболочки)
однозначно отвергает принадлежность данного
материала к каким-либо остаткам споровых или
семенных растений. Поверхность Pseudoschizaea
мы, вслед за многими исследователями (напр.,
Christopher, 1976; Scott, 1992), описываем как реб-
ристую; часть других авторов (напр., Milanesi
et al., 2006) иногда называют ее струйчатой. Реб-
ристая (plicate) поверхность часто захватывает не-
сколько слоев эктэкзины или даже все слои экт-
экзины, в то время как струйчатая (striate) захва-
тывает лишь покров или его часть. В нашем
случае из этих двух терминов “ребристая поверх-
ность” больше подходит для описания Pseu-
doschizaea. Однако, учитывая внутренние “зуб-
цы” оболочки Pseudoschizaea, очевидно, что здесь
нужен другой, не палинологический термин –
например, ленточная, шнуровидная поверхность.
В нашем случае “зубцы” проявляются как на на-
ружной, так и на внутренней поверхностях обо-
лочки Pseudoschizaea. Можно предположить, что

развитие подобного типа оболочки с перпендику-
лярными поверхности слоями должно происхо-
дить несколько иначе, чем у споровых и семен-
ных растений, у которых слои оболочки форми-
руются параллельно поверхности. Однако на
данный момент это невозможно доказать, и необ-
ходимы дополнительные данные для интерпрета-
ции такого типа оболочки.

Наиболее перспективные кандидаты для срав-
нения, которые рассматривались и предыдущими
исследователями Pseudoschizaea – споры мхов,
цисты водорослей, споры грибов и яйца беспо-
звоночных.

Сравнение изученной палиноморфы с мохооб-
разными. Мохообразные (Bryophytes) включают в
себя три основные группы: антоцеротовые, пече-
ночники и настоящие мхи. Антоцеротовые – не-
большая группа растений, продуцирующих спо-
ры средних размеров (10–80 мкм), в основном,
одиночные [тетрады известны для единственного
представителя рода Leiosporoceros Hässel, L. dussii
(Stephani) Hässel de Menéndez], трилетные (моно-
летные известны для L. dussii). Скульптура может
быть шипиковатая, папиллярная, шероховатая,
бугорчатая, сетчатая, редко стриатная [у Hatto-
rioceros striatisporus (J. Haseg.) J. Haseg.] или глад-
кая (у L. dussii). Экзоспорий обычно толстый,
хотя есть представители с довольно тонким эк-
зоспорием (0.4–1.0 мкм), гранулярный. Из пред-

Рис. 7. а–в – СМ, г–е – ФМ: а – Pseudoschizaea sp., обр. № С1; б – дисперсные споры и остатки кутикулы из девонских
отложений Польши; в – остатки кутикулы и водоросли (Tubotuberella и Fromea) из юрских отложений России; г –
Pseudoschizaea sp., обр. № С1; д – дисперсные споры и остатки кутикулы из девонских отложений Польши; е – остатки
кутикулы и водоросли (Tubotuberella и Fromea) из юрских отложений России. Длина масштабной линейки: а, б, г, д –
30 мкм; в, е –100 мкм.

а б в

г д е
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ставителей данной группы с Pseudoschizaea срав-
ним только Hattorioceros striatisporus (J. Haseg.)
J. Haseg. по признакам скульптуры оболочки, но
споры данного вида значительно (почти в 3 раза)
мельче, и ультраструктура их оболочки пока не
изучена (Zhang et al., 2011).

Печеночники – очень разнообразная группа,
продуцирует споры одиночные или в тетрадах,
крупные, иногда мелкие (от 17 до 130 мкм), но
всегда в коробочке имеются и споры, и элатеры
(кроме сферокарповых). Тетрадный рубец обыч-
но хорошо виден. Скульптура может быть очень
разная, шиповатая и гранулярная, выросты часто
очень причудливые, могут соединяться гребнями
или формировать сеть. Спородерма толстая (если
измерять с шипами), состоит из многих слоев,
причем с самого начала формируется как ламел-
лятная, и эта ламеллятность всегда сохраняется в
зрелых оболочках. Споры всех представителей
этой группы резко отличаются от изученной па-
линоморфы Pseudoschizaea.

Настоящие мхи – самая обширная группа сре-
ди мохообразных. Споры мхов разнообразные,
обычно одиночные, иногда в тетрадах, размеры
от очень мелких до очень крупных (6–310 мкм),
иногда с тетрадным рубцом. Поверхность спор
представлена различными типами: от гладкой
или гранулярной до бугорчатой и шипиковатой,
или даже сетчато-столбиковой. Ультраструктура
оболочек спор может быть сложной, многослой-
ной, с участием ламеллятных, гомогенных и гра-
нулярных слоев. Наиболее сложной ультраструк-
турой оболочек спор характеризуются базальные
группы мхов (сфагновые, андреевые). Обычно
спородерма довольно тонкая, представлена гра-
нулами наружного периспория и гомогенным эк-
зоспорием. Часто выражено утолщение эндоспо-
риума на месте скрытой лезуры, которая не видна
ни в СМ, ни в СЭМ. У перины часто встречается
волнистая внутренняя поверхность, но перина
всегда рыхлая, более или менее гранулярная,
обычно не составляет сплошного слоя, выглядит
как наваленные гранулы. Перина хорошо развита
только у настоящих мхов. Больше всего внутрен-
няя поверхность на срезах у Pseudoschizaea сходна
с тем, что наблюдается у Andreaea Hedw. (Brown
et al., 2015). Подобно Pseudoschizaea, у мхов ино-
гда наблюдается поперечная исчерченность
[напр., Oedipodium griffithianum (Dicks.) Schwägr.;
Polevova, 2015] в наружном экзоспориуме, выгля-
дящая как зазоры от слившихся гранул. Внутрен-
ний экзоспориум более толстый и гомогенный. В
отличие от оболочек спор мхов, у Pseudoschizaea
весь слой пронизан узкими полостями, которые
производят впечатление слипшихся пластин,
формирующих рельеф наружной и внутренней
поверхностей.

Сравнение изученной палиноморфы с водорос-
лями. Сведений об ультраструктуре спор грибов и
цист водорослей значительно меньше. У водорос-
лей рассматриваются в основном цисты и споры
(имеющие разные названия у разных групп), ги-
рогониты (ископаемая известковая оболочка ха-
ровых водорослей), редко клеточные стенки
(в случае некоторых представителей зеленых во-
дорослей). Большинство исследователей относят
Pseudoschizaea к водорослям, вслед за М. Росси-
ньол (Rossignol, 1962) и Ф. Тьегар и У. Франц
(Thiergart, Frantz, 1962). Главным образом, рас-
сматриваются Zygnemataceae (напр., Zippe, 1998;
Scafati et al., 2009 и др.), в частности, Debarya
Wittrock. Однако характер скульптуры и форма
зигоспор Debarya резко отличаются от таковых у
Pseudoschizaea, a внутреннее строение оболочки
пока изучено не было (Van Geel, Van der Hammen,
1978; Head, 1992; Kołackzek et al., 2012). Также
сходные по отдельным признакам общей морфо-
логии клеточной оболочки и цист виды встреча-
ются у представителей Chrysophyceae и Chlorella-
ceae. Ребристая поверхность спор встречается
также среди представителей Oedogoniaceae и
Characeae (Van Geel, Van der Hammen, 1978; Zippe,
1998; Tiss et al., 2019). Размеры цист и толщина
оболочки также сравнимы с таковыми у Pseu-
doschizaea. Однако характер ребристости совер-
шенно иной, чем у изученной палиноморфы, уль-
траструктура оболочки у изученных представите-
лей также значительно отличается (Van Geel, Van
der Hammen, 1978; Zippe, 1998; Domozych et al.,
2010; Tiss et al., 2019). Скульптура поверхности
цист, наиболее сходная с таковой у Pseudoschi-
zaea, наблюдается у эвгленовых (напр., Hindak
et al., 2000; Leander, Farmer, 2000). Размеры цист и
толщина оболочки эвгленовых также сравнимы с
таковыми у Pseudoschizaea. У эвгленовых, подоб-
но Pseudoschizaea, наблюдаются перфорации на
поверхности оболочки (pellicle pores, напр., Lean-
der, Farmer, 2000), однако, у изученного вида эти
перфорации не располагаются так же равномер-
но, как у эвгленовых, и их меньше. Ископаемая
палиноморфа Moyeria Thusu со сходной скульп-
турой поверхности также сближается с эвглено-
выми (Gray, Boucot, 1989). П. Строзе с соавт.
(Strother et al., 2019) изучили ультраструктуру обо-
лочки двух образцов Moyeria: Moyeria sp. и M. uti-
cana Thusu, из верхнего силура Шотландии, и
подтвердили отнесение подобных палиноморф к
эвгленовым. Ультраструктура оболочки Moyeria,
проиллюстрированная ими, однослойная, как и у
Pseudoschizaea, однако, в ней отсутствует харак-
терная поперечная исчерченность и “зубцы”,
присущие изученной нами палиноморфе. Одна-
ко, учитывая разнообразие эвгленовых, показан-
ное на современном материале, не исключается
возможность того, что Pseudoschizaea могла так-
же принадлежать к данной группе. Поперечная
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исчерченность оболочки, характерная для Pseu-
doschizaea, обнаружена у некоторых слоев обо-
лочки ископаемого таксона Tasmanites Newton
(Arouri et al., 2000; Vigran et al., 2008; Тельнова,
2012), предположительно принадлежавшего во-
дорослям, однако, морфология Tasmanites рази-
тельно отличается от таковой Pseudoschizaea.

Сравнение изученной палиноморфы со спорами
грибов. Споры грибов в подавляющем большин-
стве характеризуются значительно меньшими
размерами, однако, у многих представителей об-
наружена весьма сходная скульптура оболочки,
особенно у аскоспор видов Neurospora Shear et
B.O. Dodge (Ascomycota) (напр., Byrne, 1975).
Также ребристая поверхность отмечена еще для
ряда таксонов, напр., Ascobolus Pers., Caryospora
Leger (Ascomycota) [см. небольшой обзор по спо-
рам грибов с ребристой поверхностью y Дж. Грэй
и А. Боукот (Gray, Boucot, 1989) и обзор ископае-
мых находок Ascomycota y T. Тэйлорa с соавт.
(Taylor et al., 2015)]. Единственные приближаю-
щиеся по размерам к Pseudoschizaea споры гри-
бов – урединиоспоры – характеризуются шипи-
коватой скульптурой (напр., Baka et al., 2004).
Ультраструктура оболочки простая, обычно го-
могенная, в общем, можно сказать, сходная с та-
ковой у Pseudoschizaea у ряда представителей,
однако нигде не наблюдается подобной попе-
речной исчерченности и внутренней волнистой
поверхности.

Сравнение изученной палиноморфы с яйцами
беспозвоночных. Среди беспозвоночных наиболее
перспективными для сравнения с исследованной
палиноморфой являются яйца представителей
Collembola, Nematoda, Trematoda и Rotifera. Уль-
траструктура оболочки яиц известных представи-
телей делает сравнение с Rotifera и Collembola ма-
ло результативным, ввиду существенного разли-
чия их строения; размеры яиц представителей
этих групп также часто крупнее, и их скульптура
демонстрирует иное строение (напр., Gilbert,
Wurdack, 1978; Wurdack et al., 1978). Ультраструк-
тура яиц у ряда таксонов червей (особенно, Trem-
atoda), хотя в основном, гомогенная, но сходной
толщины, и размеры яиц также сопоставимы с
размерами Pseudoschizaea (напр., Bird, McClure,
1976; Swiderski et al., 2010, 2014; Conn et al., 2018).
Плохо сохранившиеся остатки какого-то слоя
ковнутри от оболочки Pseudoschizaea также сход-
ны с гранулярным слоем наружной оболочки у
представителей червей. Однако поверхность, на-
блюдаемая обычно у покоящихся яиц червей, в
отличие от Pseudoschizaea, гладкая.

* * *
Автофлуоресценция также не смогла помочь в

уточнения интерпретации Pseudoschizaea. Все па-
линоморфы одинаково слабо светятся, в отличие

от ископаемых кутикул, что не противоречит со-
поставлениям как со спорами высших растений,
так и с водорослями. Возможно ожидать, что ис-
копаемые оболочки яиц беспозвоночных будут
отличаться от палиноморф не меньше кутикул.

Таким образом, выявлены сходные отдельные
признаки скульптуры нашей палиноморфы у од-
ного представителя мхов и целого ряда грибов;
сходные черты общей морфологии с цистами ря-
да водорослей. Среди водорослей и мхов есть
сходные черты ультраструктуры оболочки цист и
спор. На настоящий момент наименее противо-
речиво выглядит гипотеза принадлежности Pseu-
doschizaea к водорослям, однако, основанная не
на сравнении с ранее предложенными Zygnemata-
ceae, а с эвгленовыми.
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Pseudoschizaea sp. from the Early Jurassic of Italy:
Fine Structure and Comparison

M. V. Tekleva, S. V. Polevova, O. A. Gavrilova, G. Roghi, M. Neri

Dispersed palynomorph Pseudoschizaea sp. of unknown affinity from the Jurassic of Italy has been studied by
means of transmitted light, confocal, f luorescent, scanning and transmission electron microscopy. A com-
parison with spores of mosses and fungi, algal cysts and worm resting eggs has been conducted. Similar sculp-
ture pattern and size range are observed in some algae and fungi. A cross striation of the wall, discovered for
this taxon, is so far unknown for studied with a transmission electron microscope algae and fungi. Possible
relationships and ecology of the producers of such type of palynomorphs are discussed.

Keywords: Jurassic, Pseudoschizaea, wall ultrastructure, algal cysts, fungal spores
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