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Приводятся результаты обобщения материалов по систематике, морфологии и распространению 
фоссилий репродуктивных структур папоротника Azolla позднего кайнозоя Беларуси. Даётся описание 
мегаспоровых комплексов шести видов и вариететов у двух из них, выявленных в результате палеокарпо-
логических исследований, а также таксонов, описанных по палинологическим данным. 
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ВВЕДЕНИЕ

Виды разноспоровых папоротников рода Azolla 
Lamarсk известны в палеонтологической летопи-
си Земли с позднего мела [17; 28; 31; 33]. Остатки 
их репродуктивных структур распространены на 
территории Евразии, Африки, Северной и Южной 
Америки в тропических и субтропических обла-
стях и в большинстве их местонахождения накла-
дываются на ареалы 6 современных видов: Azolla 
filiculoides Lamarсk, A. cristata Kaulfuss, A. microphylla 
Kaulfuss, A. mexicana Schlechtendal & Chamisso ex 
Kunze, A. nilotica Decaisne & Mettenius и A. pinnata 
R. Brown. Взгляды на объём рода у разных иссле-
дователей различаются, некоторые исследовате-
ли в качестве самостоятельного вида указывают  
A. rubra R. Brown, иные считают его разновидно-
стью – A. filiculoides Lamarсk var. rubra R. Brown.

Azolla – плавающие на поверхности воды гидро-
фиты, произрастающие ныне в пресноводных водо-
ёмах со стоячей или слабо проточной водой. В со-
временной флоре Европы присутствует инвазивный 
вид A. filiculoides, в природе распространённый в тё-
плоумеренных и тропических регионах Америки, 
Азии и Австралии. Многие палеоботаники приво-
дят сведения о его распространении в Европе и Си-
бири в ископаемом состоянии [17; 28; 35].

Современные виды данного рода включены 
в две секции: Аzolla G. H. Mettenius и Rhizosperma 
(Meyen) G. H. Mettenius. Их главное различие – 
число поплавков в составе мегаспорового комплек-
са – у Rhizosperma 9, расположенных в два яруса 
и сгруппированных по три: к трём верхним при-

креплены по два более мелких поплавка нижнего 
яруса; у Аzolla, как правило, один основной ярус 
из 3 крупных поплавков. У представителей секции 
Аzolla на поверхности массул имеются цепляющи-
еся выросты, или глохидии. У видов, составляю-
щих секцию Rhisosperma, на массулах образуются 
лишённые цепляющихся приспособлений трихо-
мы. У всех Аzolla в мегасорусе один мегаспоран-
гий, собственно мегаспора одна, три (или девять) 
других видоизменены в поплавки. В микросору-
се обычно большое число микроспорангиев, со-
держащих 64 или 32 микроспоры, объединенные 
в массулы [12].

На территории Беларуси в континентальных от-
ложениях позднего кайнозоя обнаружены много-
численные остатки репродуктивных структур дан-
ного рода в углистых глинах и алевритах верхнего 
олигоцена (страдубский и крупейский горизон-
ты), в глинах, алевритах, в бурых и сапропелевых 
углях всего неогена и в глинистых и супесчаных от-
ложениях плейстоцена (рис.). Такая тафономиче-
ская приуроченность остатков Azolla говорит об 
обитании видов геологического прошлого, как и со-
временных видов, в стоячих водах озёр, речных за-
водей и стариц, в медленно текучих водах подпру-
женных рек.

Широким распространением остатков в ископа-
емом состоянии на территории Беларуси и опреде-
лённой стратиграфической приуроченностью видов 
Azolla обусловлена актуальность темы исследова-
ния, а цель и задачи данной работы предопределе-
ны необходимостью публикации имеющихся све-
дений и формализации описаний репродуктивных 
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структур Azolla с применением современной терми-
нологии, использованной в работах [17; 29; 34; 30].

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Ископаемые остатки мегаспоровых комплек-
сов видов Azolla, обсуждаемые в статье, собраны 
Т. В. Якубовской при изучении флоры позднего 
олигоцена, неогена и плейстоцена во время рабо-
ты в бывшем Институте геохимии и геофизики На-
циональной академии наук Беларуси (1970–2008 гг.). 
Палеокарпологические коллекции, из которых от-
бирался материал для изучения, хранятся в преем-
нике академического института – Институте геоло-
гии (в отделе стратиграфии и тектоники), который 
является филиалом Государственного предприятия 
«НПЦ по геологии».

При описании морфологии ископаемых мега-
споровых комплексов проводилось их изучение 
в световом бинокулярном микроскопе МБС-10 
и по фотографиям, полученным Т. В. Якубовской на 
электронном сканирующем микроскопе Jeol ISM-
35. В результате опубликованные определения не-
которых видов, сделанные при изучении в биноку-
лярном микроскопе, были изменены. Основой для 

переописания мегаспоровых комплексов приня-
ты монографические работы П. И. Дорофеева [11],  
П. А. Никитина [18; 19] и В. П. Никитина и А. В. Хва-
ля [17], сведения о современных видах почерпнуты 
в [12; 29; 30; 31; 34;].

Элементы микросорусов – массулы и микроспо-
ры – описаны палинологом Т. Б. Рыловой как при-
надлежащие известным или выделенным ею новым 
видам [20]. Эти описания использованы авторами 
при характеристике видов, мегаспоровые комплек-
сы которых выявлены вместе с охарактеризованны-
ми палинологическими объектами, а также в слу-
чаях, когда мы предполагаем их принадлежность 
к видам, известным по карпологическим остаткам. 
Для других видов, выделенных Т. Б. Рыловой, при-
водятся ссылки на их опубликование и некоторые 
замечания.

В статье даны описания следующих видов:  
Azolla poltavica P. A. Nikitin, A. interglacialiса 
P. A. Nikitin, A. pseudopinnata P. A. Nikitin с вариете-
том A. pseudopinnata P. A. Nikitin var. elegans Dorofeev, 
A. ventricosа P. A. Nikitin, A. aspera Dorofeev с вари-
ететом A. aspera Dorofeev var. sulajensis Dorofeev,  
A. parvula Dorofeev и показана их стратиграфиче-
ская приуроченность (рис.).

Рисунок – Стратиграфическая схема неогеновых отложений Беларуси [13; 21] и распространение остатков 
репродуктивных структур Azolla Lamarck в отложениях позднего кайнозоя Беларуси

9
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Приводятся сведения о находках остатков 
Azolla, упоминаемых для территории Беларуси без 
точного определения видовой принадлежности, так-
же о видах неясного систематического положения, 
описанных по остаткам массул.

В палеокарпологических коллекциях, храня-
щихся в Институте геологии, есть мегаспоровые 
комплексы Azolla с неточными определениями их 
видовой принадлежности, и в публикациях об ис-
копаемой флоре территории Беларуси они упоми-
наются как Azolla sp. или как принадлежащие к той 
или иной секции этого рода. В настоящей статье эти 
находки не обсуждаются.

В работе использована стратиграфия неогено-
вых отложений Беларуси согласно схеме, опубли-
кованной в 2010 г. [21], с изменениями и дополне-
ниями 2019 г. [13]. Таксоны выше рода приводятся 
в соответствии с современной филогенетической 
систематикой папоротникообразных (PPG) [32].

Термины, принятые для описания репродук-
тивных структур Azolla 

Вакуолярная стенка (вакуолизированная) – 
тип стенки, в которой визуально различаются 
крупные, беспорядочно расположенные округлые 
полости. 

Глохидии – лентообразные выросты массулы, 
часто имеющие якореобразную вершину (но воз-
можны и другие ее формы) и не связанные с ва-
куолярной системой протоплазматического плаз-
модия.

Инфраспорий – часть мегаспорового комплекса, 
включающая собственно мегаспору и кольцеобраз-
ный поясок вокруг её трёхлучевой вершины, служа-
щий опорой для плавательного аппарата.

Колпачок – остатки плёнчатого индузия – по-
крывальце, сохраняющиеся на вершине мегаспо-
рового комплекса и частично прикрывающее по-
плавки. 

Массулы – затвердевшее вещество вакуолизиро-
ванного протоплазматического плазмодия сальви-
ниевых, в которое погружены микроспоры.

Мегаспоровый комплекс – комплекс, сформи-
рованный собственно мегаспорой, пояском, плава-
тельным аппаратом и колпачком. 

Плавательный аппарат – конический или ку-
половидный супраспорий из трех, девяти или изред-
ка большего числа вакуолизированных поплавков, 
прикрепленных к расположенной по средней оси 
колонке из супраспориального войлока.

Поясок – кольцеобразное разрастание периспо-
рия вокруг трёхлучевого рубца мегаспоры, более 
или менее выступающее над поверхностью инфрас-
пория, гладкое или укрыто войлоком и служащее 
опорой для плавательного аппарата.

Супраспорий – часть мегаспорового комплекса, 
включающая поплавки, колонку, к которой они при-
креплены, и колпачок. 

Трихомы – нитеообразные заострённые выро-
сты массулы, связанные с вакуолярной системой 
протоплазматического плазмодия. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Систематика обсуждаемых в данной работе 
видов и подвидов

Отдел Polypodiophyta Cronquist, Takht. &  
W. Zimm. 

Класс Polypodiоpsida Cronquist, Takht. & 
W. Zimm. 

Подкласс Polypodiidae Cronquist, Takht. & 
W. Zimm.

Порядок Salviniales Link
Семейство Salviniaceae Martinov, 1820.
Род Azolla Lamarсk, 1783.
Секция Azolla G. H. Mettenius, 1847
1.	 A. poltavica Dorofeev, 1979.
2.	 A. interglacialiса P. A. Nikitin, 1938, 1957.
Секция Rhizosperma (Е. Meyen) G. H. Mettenius, 

1847.
1.	 A. aspera Dorofeev, 1980.
2.	 A. aspera Dorofeev var. sulajensis Dorofeev, 

1980.
3.	 A. ventricosа P. A. Nikitin ex P. I. Dorofeev, 

1980.
4.	 A. parvula Dorofeev, 1980.
5.	 A. pseudopinnata P. A. Nikitin, 1957.
6.	 A. pseudopinnata P. A. Nikitin var. elegans 

Dorofeev, 1980.
Виды неясного положения
1.	 A. goretskyi Rylova, 1980.
2.	 A. machnatchae Rylova, 1980.
3.	 A. neogenica Rylova, 1980. 
4.	 A. nemanensis Rylova, 1980.
5.	 A. bielorussica Rylova, 1980.
Виды и подвиды Azolla, определённые по ме-

гаспоровым комплексам при палеокарпологиче-
ских исследованиях

Секция Аzolla G. H. Mettenius
Azolla poltavica Dorofeev, 1979
Табл. I, фиг. 1, 1а; табл. III, фиг. 7
Azolla ucrainica: Дорофеев, 1969, с. 68, рис. 1,  

фиг. 1–3; рис. 2, фиг. 7–9. 
Azolla ucrainica: Махнач, Рылова, 1977, с. 155, 

табл. I, фиг. 1, 2; табл. II, фиг. 1; Рылова, 1980, с. 98, 
табл. V, фиг. 1, 2; табл. VI, фиг. 1.

Azolla poltavica: Дорофеев, 1979, с. 1269, рис. 
3, фиг. 6–13; рис. 8, фиг. 6–18; Якубовская, 1984,  
табл. I, фиг. 1–3.
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Описание. Мегаспоровый комплекс яйцевид-
ный, реже эллипсоидальный, небольших размеров, 
0,30–0,35 × 0,20–0,27 мм. Супраспорий и инфрас-
порий примерно равны по высоте и ширине. Кол-
пачок приплюснутый, куполовидный, часто креп-
ко сросшийся с поплавками. Поясок относительно 
широкий, плоский или выпуклый. Поплавки с по-
лукруглым нижним краем. Поверхность инфраспо-
рия с невысокими бугорками, покрыта негустым во-
йлоком или без него.

Массулы A. poltavica описаны Т. Б. Рыловой как 
A. ucrainica [14; 20] по экземпляру мегаспорового 
комплекса с массулами, определённого Т. В. Яку-
бовской в отложениях среднего миоцена в скв. 120, 
д. Лозы, на гл. 123,3 м. Эта находка указана в спи-
ске флоры из этой скважины по анализам Т. В Яку-

бовской, приведенным в работах Т. Б. Рыловой [20, 
с. 48, табл. 7]. В публикациях Т. В. Якубовской [23, 
с. 66, табл. 3; 24, с. 32, табл. 7], проводившей реви-
зию карпологических остатков перед опубликова-
нием списков, эта находка не указана, так как была 
передана Т. Б. Рыловой.

Массулы (табл. I, фиг. 5) округлой, эллипсо-
идальной или неправильной формы, до 170 ×  
× 220 мкм. Диаметр трехлучевых микроспор в сред-
нем 20–30 мкм. Лентовидных глохидий чаще 40, 
реже меньше, длина их до 65 мкм. Ширина осно-
вания глохидий в месте прикрепления к массуле  
1–2 мкм, вершина их заканчиваются якоревидным 
вздутием с изогнутыми внутрь базально-латераль-
ными концами. Перегородки чаще отсутствуют, но 
у отдельных экземпляров встречаются.

Таблица I – Репродуктивные структуры Azolla ex sect. Azolla

1 – Azolla poltavica Dorofeev, мегаспоровый комплекс, дер. Тонеж, скв. 7088, гл. 57,8–59,0 м, средний миоцен:  
1а – периспорий; 2 – Azolla interglacialica P. A. Nikitin, мегаспоровый комплекс, дер. Смолярка, скв. 13, 

 гл. 76,0–84,6 м, нижний-средний миоцен: 2а – периспорий; 3 – Azolla interglacialica P. A. Nikitin,  
мегаспоровый комплекс, дер. Микелевщина, скв. 141, гл. 157,7 м, нижний плейстоцен (эоплейстоцен):  

3а – периспорий; 4 – Azolla interglacialica P. A. Nikitin, мегаспоровый комплекс дер. Корчёво, обнажение, средний 
плейстоцен: 4а – поясок; 5 – Azolla poltavica Dorofeev, якоревидные глохидии, ×150 [Рылова, 1980, табл. V, фиг. 1];  

6 – Azolla interglacialica P. A. Nikitin (?), якоревидные глохидии, ×160 [Рылова, 1980, табл. VII, фиг. 1]

Замечания. Вид до 1979 г. приводился под на-
званием A. ucrainica Dorofeev [11; 16]. Однако, как 
было установлено П. И. Дорофеевым, A. ucrainica 
является синонимом к южноевропейскому виду  
A. glabra Dorofeev, распространенному в сармате.

Палеоэкологическая характеристика. Встре-
чается в ассоциациях с Salvinia petri Dorofeev, 
Brasenia pripiatensis Dorofeev, Aldrovanda clavatа 
Dorofeev и др. Вид, очевидно, типичный мезотермо-
фит, на что указывает его появление в термическом  
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оптимуме среднего миоцена и его вымирание к на-
чалу плиоцена.

Стратиграфическое положение. Встречается 
в отложениях среднего и верхнего миоцена.

Azolla interglacialiса P. A. Nikitin
Табл. І, фиг. 2, 2а, 3, 3а, 4, 4а; табл. III, фиг. 8
Azolla interglacialica: П. Никитин, 1938, с. 151, 

табл. І, фиг. 1–2, 5–6.
Azolla filiculoides: Florschütz, 1938, р. 933, pl. XIX.
Azolla interglacialiса: Якубовская, 1976, с. 225–

226, табл. І, фиг. 5, 6.
Azolla interglacialis: Velichkevich, Zastawniak, 

2006, p. 20, pl. 6, fig. 3–8; pl. 7, fig. 1–6.
Azolla interglacialiса: Махнач, Рылова, 1977, с. 156, 

табл. III, фиг. 1; Рылова, 1980, с. 100, табл. VII, фиг. 1,
Azolla interglacialis: Якубовская, Литвинюк, Мо-

тузко, 2014, с. 192, табл. I, фиг. 13–24.
Описание. Мегаспоровый комплекс яйцевид-

ный или эллипсоидальный, размером 0,35–0,45 × 
× 0,30–0,45 мм. Супраспорий по высоте равен или 
больше инфраспория, обе части комплекса равны 
по ширине. Колпачок глянцевый, коричневатый 
или чёрный. Поясок плоский или выпуклый, отно-
сительно широкий, гладкий. Поплавки округлые, 
с остатками индузия. Поверхность собственно ме-
гаспоры равномерно бородавчато-бугорчатая, реже 
сетчато-ямчатая, умеренно покрыта инфраспори-
альным войлоком.

Т. Б. Рыловой приводится описание как  
A. interglacialiса единственной массулы (табл. I, 
фиг. 6) из отложений среднего миоцен, вскрытых  
скв. 120 у д. Лозы на гл. 123,3 м, в которых мега
споровые комплексы вида не обнаружены. Массу-
ла имеет округлую форму, крупная, 268 × 294 мкм. 
Диаметр трехлучевых микроспор 22–37 мкм. Глохи-
дии длиной до 100 мкм, в среднем 60–80 мкм. Фор-
ма их лентовидная, раздутая посередине. Основание 
узкое, шириной 1–2 мкм. Вершина представле-
на якоревидным вздутием со слегка изогнутыми 
внутрь базально-латеральными концами. Перего-
родки есть в числе до 4 или нет. На изображении  
фрагмента массулы, кроме якоревидных глохидий, 
виден вырост булавовидной формы, характерный 
для A. goretskyi.

Замечания. Мегаспоровые комплексы из не-
огеновых отложений (табл. I, фиг. 2) мельче плей-
стоценовых (табл. I, фиг. 3, 4) и отличаются деталя-
ми строения – выпуклым поплавком, скульптурой 
поверхности мегаспоры. Более древние мегаспоро-
вые комплексы определялись первоначально как  
A. cf. interglacialiса [26, с. 81, табл. 2, с. 168, табл. II]. 
В отложениях нижнего плейстоцена встречаются 
обе формы или формы со смешанными признака-
ми, как в Корчёво.

Ископаемые экземпляры с усохшим плава-
тельным аппаратом, выделенные П. И. Дорофее-
вым [7, с. 92, рис. 1, фиг. 8–10] в венедской флоре 
у Гродно, описаны как A. interglacialiса P. A. Nikitin 
var. Такая особенность отмечена Т. В. Якубовской 
у экземпляров в отложениях начала александрий-
ского (лихвинского) межледниковья Понеманья [22, 
рис. 14, табл. 1, фиг. 4–5] и Ф. Ю. Величкевичем при 
описании мегаспоровых комплексов из раннеплей-
стоценовой флоры Дворца [2]. Эта разновидность 
является микротермофитом в противоположность 
A. interglacialiса – мезотермофиту собственно меж-
ледниковых периодов.

Вид морфологически неотличим от современ-
ного вида A. filiculoides, ввиду чего многие исследо-
ватели считают их синонимами. Однако наша точка 
зрения стоит в том, что это два разных вида, разли-
чающиеся как минимум ареалом и временем появ-
ления в пределах Европы.

Палеоэкологическая характеристика. Вид  
A. interglacialiса отмечен в ассоциациях c боль-
шим спектром различных видов, особенно часто 
с Salvinia, Pilularia, Potamogeton. Мезотермофит, 
но встречается и в нетипичных для рода термиче-
ских условиях как микротермофит в тафоценозах 
совместно с Dryas octopetala Linnaeus, Salix herbacea 
Linnaeus, Betula nana Linnaeus и других растений 
тундр и высокогорий [22].

Стратиграфическое положение. Вид на терри-
тории Беларуси определён разными исследователя-
ми в пограничных отложениях нижнего-среднего 
и всего верхнего миоцена, плиоцена, в плейстоце-
не – от начала до муравинского межледниковья. 
В отложения голоцена его остатки неизвестны.

Секция Rhizosperma (Meyen) G. H. Mettenius
Azolla aspera Dorofeev, 1980
Табл. II, фиг. 2, 2а; табл. III, фиг. 2
Azolla ventricosa var. aspera: Дорофеев, 1955,  

рис. 1, фиг. в, г.
Azolla ventricosa: Дорофеев, 1959, рис. 1, фиг. 14, 15.
Azolla aspera: Дорофеев, 1980, с. 305, рис. 3, 9–17; 

рис. 4, 1–25; рис. 9, фиг. 6–22; рис. 10, фиг. 1–25.
Azolla aspera: Никитин, Хваль, 2011, табл. XI, 

фиг. 1–4, табл. XII, фиг. 1–12, табл. L, фиг. 7.
Описание. Мегаспоровый комплекс эллипсои-

дальный, параллельно-крайний, размеры наших из-
ученных экземпляров из олигоцена Греска, скв. 23 
соответствуют типовым – 0,45–0,62 × 0,30–0,40 мм. 
Супраспорий и инфраспорий одинаковой высоты, 
ширина их варьируется. Нижние поплавки крупные, 
трапециевидные с закруглёнными углами, перемыч-
ки широкие, сужающиеся кверху. Поясок узкий, пре-
рывистый, с выразительным войлоком или совсем 
незаметен. Инфраспорий светло-серый, плотно усе-
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ян сосочками с отдельными червеобразными выро-
стами.

Палеоэкологическая характеристика. Остатки 
вида A. aspera из буроугольных отложений Греска 
встречены совместно с Salvinia sp., Cariocaidea  
jugata (Nikitin) Mai, Brasenia sp., Decoden globosus 
 (E. M. Reid) P. Nikitin, Nuphar sp. и другими 
водно-болотными растениями [15]. В экологическом 
отношении принадлежит к теплоумеренной флоре.

Стратиграфическое положение. Описанные 
остатки этого вида приурочены к верхнеолигоцено-

вым отложениям, что позволяет считать его наиболее 
древним представителем рода на территории Беларуси. 

Azolla aspera Dorofeev var. sulajensis Dorofeev, 
1980

 Табл. IІ, фиг. 3, 3а; табл. III, фиг. 3
Azolla sulajensis: Дорофеев, 1968, с. 69, рис. 1, 

фиг. 10–14; рис. 3, фиг. 1–3.
Аzolla aspera var. sulajensis: Дорофеев, 1980,  

с. 305, рис. 4, фиг. 11–15; рис. 10, фиг. 1–10. 
Аzolla aspera var. sulajensis: Якубовская, 1984,  

с. 133, табл. I, фиг. 7–9.

Таблица II – Репродуктивные структуры Azolla ex sect. Rhizosperma

1 – Azolla ventricosa P. A. Nikitin, мегаспоровый комплекс, дер. Лозы, скв. 120, гл. 112 м, верхний миоцен: 1а – войлок 
на пояске и фрагмент нижнего поплавка; 2 – Azolla aspera Dorofeev, мегаспоровый комплекс, дер. Греск, скв. 23, гл. 

106,0–106,8 м, верхний олигоцен – нижний миоцен: 2а – периспорий; 3 – Azolla aspera Dorofeev var. sulajensis Dorofeev, 
мегаспоровый комплекс, г. Белоозерск, скв. 8, гл. 58,5–70,6 м, средний миоцен: 3а – войлок на пояске, фрагменты нижнего 

поплавка и периспория; 4 – Azolla parvula Dorofeev, мегаспоровый комплекс, дер. Александрово, скв. 303, гл. 84,0–84,4 
м, верхний миоцен; 5 – Azolla pseudopinnata P. A. Nikitin, мегаспоровый комплекс, дер. Дворец, скв. 7, гл. 29,7–30,5 м, 

нижний плейстоцен (эоплейстоцен): 5а – периспорий; 6 – Azolla pseudopinnata P. A. Nikitin, мегаспоровый комплекс, дер. 
Лозы, скв. 117, гл. 95,0–95,3 м, верхний миоцен: 6а – периспорий; 7 – Azolla pseudopinnata P. A. Nikitin var. elegans Dorofeev, 

мегаспоровый комплекс, дер. Дворец, скв. 7, гл. 29,7–30,5 м, нижний плейстоцен (эоплейстоцен): 7а – периспорий; 8 – Azolla 
nemanensis Rylova, массула с трихомами, характерными для секции Rhizosperma, ×210 [Рылова, 1980, табл. ХI, фиг. 1]

Описание. Мегаспоровый комплекс эллипсои-
дальный, 0,45–0,50 × 0,30–0,35 мм. Супраспорий по 
высоте равен инфраспорию или чуть выше его, у 
некоторых экземпляров шире инфраспория. Ниж-

ние поплавки крупные, почти квадратные, плоские, 
верхние частично прикрыты колпачком. Поясок уз-
кий, плоский, прерывистый, супроспориальный 
войлок слабо развит, но иногда закрывает поясок. 



88� ЛIТАСФЕРА   1 (62) ● 2025

ГЕ
А

Л
О

ГI
Я

ВЫКАПНЁВЫЯ РЭПРАДУКТЫЎНЫЯ СТРУКТУРЫ ПАПАРАЦІ AZOLLA LAMARCK ПОЗНЯГА КАЙНАЗОЮ БЕЛАРУСI

Поверхность инфраспория светло-серая или свет-
ло-коричневатая, мелкоточечная, с червеобразны-
ми структурами. 

Палеоэкологическая характеристика. Раз-
новидность встречается в ассоциациях с Pilularia 
miocenica Dorofeev, различными Salvinia, Alisma, 
Potamogeton, а также с представителями рода Azolla: 
A. poltavica, A. parvula, A. aspera.

Стратиграфическое положение. Остатки  
A. aspera var. sulajensis выделены в отложениях сред-
него миоцена, вероятно, распространены гораздо 
шире. Так как не ясно, все ли остатки, определявши-
еся на территории Беларуси до 1980 г. как А. aspera, 
П. И. Дорофеев перевёл в выделенный им вариетет  
А. aspera var. sulajensis, распространение вида и варие-
тета не удаётся уточнить, что и отражено на рисунке.

Замечания. В 1980 г. П. И. Дорофеев опубли-
ковал валидное название ещё одного вариетета 
вида Azolla aspera – A. aspera Dorofeev var. pulchella 
Dorofeev [11], который прежде описывался как са-
мостоятельный вид Azolla pulchella Dorofeev. Имен-
но под этим названием вид приводится Т. Б. Ры-
ловой [20, с. 56, табл. 9] в списке определений 
П. И. Дорофеевым флоры из отложений, вскрытых 
скважиной 108 у д. Асоки, образец с гл. 131,90–

132,62 м. В публикации Т. В. Якубовской [24, с. 40, 
табл. 9] этот единственный экземпляр указан под на-
званием Azolla aspera var. рulchella, его мегаспоровый 
комплекс из отложений среднего миоцена остался 
неизученным с помощью электронного микроскопа.

Аzolla ventricosа P. A. Nikitin ex Dorofeev, 1980
Табл. II, фиг. 1, 1а; табл. III, фиг. 1
Azolla ventricosа: Дорофеев, 1959, табл. I, фиг. 11–

13, 16.
Azolla ventricosа: Дорофеев, 1980, с. 304, рис. 3, 

фиг. 1–8; рис. 9, фиг. 1–5.
Azolla ventricosа: Никитин, Хваль, 2011 с. 41, 42, 

табл. XXI.
Описание. Мегаспоровый комплекс яйце-

видный или эллипсоидальный, короткий, раз-
меры нашего единственного описанного экзем-
пляра 0,48 × 0,31 мм, он приведён как Azolla sp.1 
в [24, c. 41, табл. 10]. Супраспорий по высоте чуть 
больше инфраспория. Нижние поплавки средних 
размеров, округлые и округло-угловатые, разду-
тые, в полтора раза меньше верхних, прикрытых 
колпачком до половины. Поясок слабо выражен, 
прикрыт волокнистыми выростами. Поверхность 
инфраспория мелкоточечная с червеобразными 
выростами.

Таблица III – Azolla Lamarck: мегаспоровые комплексы и фрагменты массул

1 – Azolla ventricosa P. A. Nikitin, дер. Лозы, скв. 120, гл. 112 м, верхний миоцен; 2 – Azolla aspera Dorofeev, дер. Греск,  
скв. 23, гл. 106,0–106,8 м, верхний олигоцен – нижний миоцен; 3 – Azolla aspera Dorofeev var. sulajensis Dorofeev,  

г. Белоозерск, скв. 8, гл. 58,5–70,6 м, средний миоцен; 4 – Azolla parvula Dorofeev, дер. Александрово, скв. 303, гл. 84,0–
84,4 м, верхний миоцен; 5 – Azolla pseudopinnata P. A. Nikitin, мегаспоровый комплекс, дер. Лозы, скв. 117, гл. 95,0–95,3 

м, верхний миоцен; 6 – Azolla pseudopinnata P. A. Nikitin var. elegans Dorofeev, дер. Дворец, скв. 7, гл. 29,7–30,5 м, нижний 
плейстоцен (эоплейстоцен); 7 – Azolla poltavica Dorofeev, дер. Тонеж, скв. 7088, гл. 57,8–59,0 м, средний миоцен; 8 – 

Azolla interglacialica P. A. Nikitin, дер. Микелевщина, скв. 141, гл. 157,7 м, нижний плейстоцен (эоплейстоцен); 9 – Azolla 
pseudopinnata P. A. Nikitin (?), фрагмент массулы с трихомой, ×280 [Рылова, 1980, табл. VIII, фиг. 2]; 10 – Azolla goretskyi 
Rylova, фрагмент массулы с булавовидными (копьевидными) трихомами, ×480 [Рылова, 1980, табл. IX, фиг. 1, табл. X.,  

фиг. 1]. Увеличение рисунков в 120 раз
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Замечания. Возможно, что к этому виду от-
носятся описанные Т. Б. Рыловой фоссилии  
A. neogenica [14, с. 158, табл. IV, фиг. 1; 20, с. 100, 
табл. VII, фиг. 2]. Массулы овальной формы вели-
чиной 118–170 мкм. Трихомы длиной 44 мкм, ос-
нование у них широкое, около 30 мкм, заострённая 
верхушка у некоторых загнута книзу. Количество 
перегородок в верхней части от 2–3 до 6–7. Диаметр 
микроспор 19–22 мкм.

В списке флоры, составленном Т. Б. Рыловой [20, 
с. 48, табл. 7] по анализам Т. В. Якубовской, приво-
дятся для указанной глубины скв. 120 остатки ме-
гаспоровых комплексов A. cf. ventricosa, что и слу-
жит основанием для высказанного предположения.

При описании вида A. ventricosа В. П. Ники-
тин и А. В. Хваль уточняют, что вид был установ-
лен П. А. Никитиным и приводился в многочис-
ленных работах под недействительным названием 
A. turgida P. A. Nikitin. П. И. Дорофеев опубликовал 
его описание с названием A. ventricosa P. A. Nikitin 
[11] без указания голотипа. Поэтому при действи-
тельном опубликовании вида [17, с. 41, 42] приве-
дено двойное авторство – A. ventricosа P. A. Nikitin 
ex P. I. Dorofeev.

Палеоэкологическая характеристика. В реги-
оне остатки вида отмечены в ассоциациях с Azolla 
pseudopinnata, A. poltavica, Pilularia, Nymphaeа, раз-
личными видами Salvinia. Экологически, вероят-
но, являлся мезотермофитом, о чём свидетельству-
ет присутствие вида в миоцене.

Стратиграфическое положение. Согласно 
уточнённым данным, остатки вида известны в По-
неманье и Полесье Беларуси из отложений букчин-
ского и лозского горизонтов среднего миоцена, 
возможно их присутствие в смолярском горизонте 
нижнего миоцена.

Azolla parvula P. A. Nikitin
Табл. II, фиг. 4; табл. III, фиг. 4
Azolla parvula: Дорофеев, 1968, рис. 1, 7–9; рис. 3, 

фиг. 4–6.
Azolla parvula: Дорофеев, 1980, с. 307, рис. 5,  

фиг. 1–24; рис. 11, фиг. 1–33.
Azolla parvula: Якубовская, 1984, с. 33, табл. 7; 

с. 139, табл. I, фиг. 4–6.
Описание. Мегаспоровый комплекс яйцевид-

ный, часто вытянутый по высоте, 0,40–0,55 × 0,28–
0,42 мм. Супраспорий и инфраспорий равны по 
высоте или первый выше и уже второго. Нижние 
поплавки небольшие, овальные, равны трети верх-
них. Поясок узкий, плоский или слабовыпуклый. 
Мегаспора часто измятая или порвана. Поверхность 
инфраспория с редкими мелкими бугорками.

Палеоэкологическая характеристика. Отмечен 
в ассоциациях почти со всеми встреченными нами 

видами Azolla (кроме A. ventricosa), с Nymphaeа 
и различными видами Salvinia. Экологически яв-
лялся мезотермофитом с некоторыми признаками 
холодоустойчивости, что доказывается его присут-
ствием как в периоды термических оптимумов, так 
и пессимумов.

Стратиграфическое положение. Вид известен 
из отложений всего среднего и верхнего миоцена 
и вероятен в плиоцене.

Azolla pseudopinnata P. A. Nikitin
Табл. II, фиг. 5, 5а, 6, 6а; табл. III, фиг. 5, 9
Azolla pseudopinnata: Дорофеев, 1956, с. 174, 

табл. I, фиг. 5–6.
Azolla pseudopinnata: Никитин, 1957, с. 89,  

табл. I, фиг. 12, 13.
Azolla pseudopinnata: Дорофеев, 1966, с. 41, 

рис. 1, фиг. 1–11.
Azolla tegeliensis: Velichkevich, Zastawniak, 2006, 

p. 21, pl. 7, fig. 7, 8; pl. 8, fig. 1–3.
Описание. Мегаспоровый комплекс яйцевид-

ный, 0,55–0,6 х 0,32–0,37 мм, иногда параллель-
но-крайний. Супраспорий по высоте равен инфрас-
порию, по ширине бывает чуть уже его. Нижние 
поплавки по размеру средней величины, менее по-
ловины верхних, округлые или округло-угловатые. 
Колпачок светло-серый или коричневатый, частич-
но прикрывает верхние поплавки. Супраспориаль-
ный войлок слабо развит. Поясок узкий, плоский, 
иногда не выражен. Поверхность инфраспория мел-
кобугорчатая, с редкими червеобразными выроста-
ми.

По описанию Т. Б. Рыловой [20, c. 101, табл. 
VIII, фиг. 1, 2], изучавшей микрофоссилии из отло-
жений среднего миоцена скв. 120, д. Лозы, по мас-
сулам с гл. 123,0 м определен вид A. pseudopinnata 
с вопросительным знаком. Обнаруженные массу-
лы полусферической формы, диаметром в среднем 
170–250 мкм. На выпуклой стороне массул три-
хомы отсутствуют, на вогнутой их может быть до 
12 длиной до 105 мкм, основание широкое, кверху 
переходит в нитевидную терминаль шириной до  
1,5 мкм. Имеется характерное для трихом беспоря-
дочное множество перегородок. Диаметр микро-
спор 20–21 мкм.

Замечание. Мегаспоровые комплексы, принад-
лежащие A. pseudopinnata, в этих отложениях не об-
наружены.

Палеоэкологическая характеристика. Вид 
встречается в ассоциациях почти со всем спектром 
видов Azolla, но наиболее часто, вплоть до кварте-
ра, с A. interglacialiса, с Nymphaеа, различными ви-
дами Salvinia, Potamogeton, Pilularia. Экологически 
являлся мезотермофитом с явно широким диапазо-
ном толерантности.
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Стратиграфическое положение. Остатки  
A. cf. pseudopinnata известны в отложениях среднего 
и верхнего миоцена и определяемые без cf. – в пли-
оцене, а также в термомерах нижнего плейстоцена. 
Ф. Ю. Величкевич указал вид в среднеплейстоцено-
вой флоре бутенайского (лихвинского) межледни-
ковья Литвы [1].

Мы рассматриваем A. pseudopinnata как сино-
ним A. tegeliensis Florschütz.

Azolla pseudopinnatа P. A. Nikitin var. elegans 
Dorofeev, 1980

Табл. II, фиг. 7, 7а; табл. III, фиг. 6
Azolla pseudopinnatа var. elegans: Дорофеев, 1980, 

с. 309, рис. 6, фиг. 14–16; рис. 12, фиг. 11–13.
Azolla pseudopinnatа var. elegans: Якубовская, 

1982, табл. I, фиг. 3–5.
Описание. Мегаспоровый комплекс эллипсо-

идальный, 0,45–0,50 × 0,30–0,35 мм. Супраспорий 
выше и уже инфраспория. Нижние поплавки сред-
него размера, около третей части верхних, от округ-
ло-угловатых до ромбовидных скошенных, отно-
сительно более крупных. Поясок узкий, плоский, 
у некоторых экземпляров прерывистый. Периспо-
рий светло-серый или коричневатый, шиповато-бу-
горчатый или с многочисленными червеобразными 
выростами.

Вариетет отличается величиной и более вытя-
нутой элипсоидальной формой мегаспорового ком-
плекса, формой нижних поплавков, а также на на-
ших экземплярах – регулярными червеобразными 
выростами на поверхности инфраспория.

Палеоэкологическая характеристика. Вари-
етет отмечен в ассоциациях с Azolla interglaciаliса,  
A. pseudopinnatа, Pilularia, различными Salvinia 
и другими видами мелководий. Экологически яв-
лялся мезотермофитом.

Стратиграфическое положение. Разновидность 
описана по остаткам из верхнего плиоцена Подне-
провья (Холмеч, Речицкий район Гомельской обла-
сти) как характерная для западных областей ареала 
A. pseudopinnatа. Известна практически из всех раз-
резов плиоцена Беларуси.

Виды, описаные по массулам при палинологи-
ческих исследованиях

Azolla goretskyi Rylova
Табл. III, фиг. 10
Azolla goretskyi: Махнач, Рылова, 1977, с. 158, 

табл. IV, фиг. 2; табл. V, фиг. 1.
Azolla goretskyi: Рылова, 1980, с. 102, табл. IX, 

фиг. 1, 2; табл. Х, фиг. 1.
Массулы и микроспоры описаны Т. Б. Рыло-

вой из двух местонахождений в Понеманье – скв. 
120, д. Лозы, гл. 123 м и скв. 149, д. Журавельники,  
гл. 107,36 м из отложений среднего миоцена.

Замечания. Описанные остатки обнаруже-
ны совместно с мегаспоровыми комплексами 
вида A. parvula [23, с. 68, табл. 3, рис, фиг. 4, 5; 24, 
с. 33, табл. 7]. Требуются дополнительные иссле-
дования для уточнения видовой принадлежности  
A. goretskyi, так как приведённые Т. Б. Рыловой изо-
бражения массул с булавовидными и копьевидными 
глохидиями нами не иденцифицированы в доступ-
ных источниках.

Azolla machnatchae Rylova
Azolla machnatchae: Махнач, Рылова, 1977, с. 159, 

табл. V, фиг. 2.
Azolla machnatchae: Рылова, 1980, с. 103, табл. 

Х, фиг. 2.
Таксон описан по находкам в отложениях верх-

него миоцена, вскрытых скв. 120, д. Лозы, гл. 99,55 м, 
и в литературе больше не упоминается. Мегаспо-
ровые комплексы выделяемого вида не известны. 
По данным П. И. Дорофеева в [24, с. 87, табл. 13], 
в указанных отложениях обнаружены A. ex  
gr. poltavica (A. uсrainica) и A. ex sect. Risosperma. 
Копьевидная форма глохидий, показанная у массул 
A. machnatchae, не описана в доступной нам литера-
туре, и видовая принадлежность остатков требует 
дальнейшнх исследований.

Azolla neogenica Rylova
Azolla neogenica: Махнач, Рылова, 1977, с. 158, 

табл. IV, фиг. 1.
Azolla neogenica: Рылова, 1980, с. 100, табл. VII, фиг. 2.
Массулы A. neogenica описанны из отложе-

ний среднего миоцена Понеманья по находкам 
в скв. 120, д. Лозы, гл. 122,7 м. Мы предположили, 
что описанные массулы могут принадлежать виду  
A. ventricosa, мегаспоровые комплексы которого, 
определённые со знаком cf., указаны для отложе-
ний на этой глубине в [20, с. 48, табл. 7].

Azolla nemanensis Rylova
Azolla nemanensis: Махнач, Рылова, 1977, с. 159, 

табл. VI, фиг. 2, 2; табл. VII, фиг. 1, 2.
Azolla nemanensis: Рылова, 1980, с. 103, табл. ХI, 

фиг. 1, 2; табл. XII, фиг. 1, 2.
Вид описан в единственном местонахождении – 

скв. 120, д. Лозы, гл. 123,0 и 122,7 м по массулам из 
отложений среднего миоцена и в литературе боль-
ше не упоминается. Мегаспоровые комплексы вида 
не известны. Наличие трихом сближает его с вида-
ми из секции Rhizosperma.

Azolla bielorussica Rylova
Azolla bielorussica: Махнач, Рылова, 1977, с. 156, 

табл. II, фиг. 2.
Azolla bielorussica: Рылова, 1980, с. 99, табл. VI, 

фиг. 2.
Таксон описан из единственного местонахож-

дения – скв. 120, д. Лозы, гл. 99,55 м из отложений 
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верхнего миоцена как вид секции Azolla и в литера-
туре больше не упоминается. Мегаспоровые ком-
плексы на данной глубине в разрезе скв. 120 не вы-
явлены.

Замечания. По данным П. И. Дорофеева в [24,  
с. 57, табл. 13], на гл. 100,7–101,35 м в этой сква-
жине обнаружены остатки A. ex sect. Rhizosperma. 
Однако Т. Б. Рылова описала массулы как принад-
лежащие секции Azolla и на приведённой ею иллю-
страции они изображены с длинными, узкими гло-
хидиями с выразительной якоревидной вершиной, 
что и показывает принадлежность их секции Azolla. 
Такие глохидии изображены в работе [17, с. 26  
табл. IX, фиг. 7] у вида A. tomentosa P. A. Nikitin.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В континентальных отложениях верхнего оли-
гоцена, неогена и плейстоцена, сформировав-
шихся на территории Беларуси после регрессии 
последнего морского бассейна, выявлены мно-
гочисленные остатки мегаспоровых комплек-
сов и отдельных массул видов Azolla. В более 
древних отложениях поиски ископаемых остат-
ков видов этого рода в регионе не проводились. 
На основании имеющегося в распоряжении ав-
торов палеокарпологического материала в иско-
паемой флоре Беларуси показано наличие шести 
видов Azolla и вариететов у двух из них. В ста-
тье даны описания Azolla poltavica P. A. Nikitin,  
A. interglacialiса P. A. Nikitin, A. ventricоsa 

P. A. Nikitin ex P. I. Dorofeev, A. aspera Dorofeev с ва-
риететом A. aspera Dorofeev var. sulajensis Dorofeev,  
A. parvula  P. A. Nikitin ,  A. pseudopinnata 
P. A. Nikitin с вариететом A. pseudopinnata 
P. A. Nikitin var. elegans Dorofeev и упоминается 
о находке оставшегося не изученным вариетета  
A. aspera Dorofeev var. pulchella Dorofeev (A. pulchella 
Dorofeev). По литературным данным обобщены све-
дения о видах неясного положения, описанных по 
массулам палинологом Т. Б. Рыловой.

Использование сканирующего электронного 
микроскопа для изучения репродуктивных струк-
тур видов Azolla позволило выявить некоторые 
важные диагностические признаки и охарактери-
зовать морфологию остатков ископаемых видов 
с применением современной терминологии. Ав-
торы сознают, что приведённый в статье матери-
ал недостаточен и требуются исследования на об-
ширном материале для более глубокого изучения 
морфологии, систематики, эволюции и распро-
странения видов Azolla на территории Беларуси 
в геологическом прошлом.
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Прыведзены вынікі абагульнення матэрыялаў па сістэматыцы, марфалогіі і распаўсюджванні фасілій 
рэпрадуктыўных структур папараці Azolla позняга кайназою Беларусі. Апісаны мегаспоравыя комплек-
сы шасці відаў і варыятэтаў у двух з іх, выяўленыя ў выніку палеакарпалагічных даследаванняў, а таксама 
таксоны, вызначаныя паводле паліналагічных даных.
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The results of a materials generalization on the taxonomy, morphology and distribution of reproductive structures 
fossils of the Azolla fern from the Belarus Late Cenozoic are presented. A description of megaspore complexes of six  
types is given and varieties in two of them, identified as a result of paleocarpological studies, as well as taxa described 
from palynological data.
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