
�����������	
� ���	����� 	��	� ����	����	��� ��������
	�
���� 
�� ����� ��������� �� ����� ��	 ��� ����	�
�

����
���� ������	�

���� ����

��������� ��	� 
�� ���� ��������� ��	���� 
�� ���

��� ������ ��	
���� 
��
�� ����	 ��������� ��	�� �	
�

����� ������
� �
������

��������� ��� �!� !"��	 ��	�
��� �� �	!
�� � ������!��#

��� 
�  
�
���������� �#����$�
!� ��	
���� 
��
� 	��
� ��	!$
���

���	���%�� � ������
� �"�$�" !"���  �
!� 
	�  	���! �	 ��� 
�$#

�
! � !"� �	�!
���$� 
� �
��&��� �!	
!
� !"�� "
�� ���	 ���

�!$���� � ��!
�� ��!" �!
��� ���� !�� �' ��	
����� '	�� !"� ����	

�������� ���� � !"� 
	�
 �' ��	�� �	
�� (����)��
  	� (��
	!$ ��


�!"�	 ���
��!� �"�	� ����	 �������� ���� 
	� �� ����� ������	��


� �*$��
��! !� !"� '�	��	� �"� �!$����  	�'��� �����!� �'  �����

�����!��� �$��!��� �
��!�� 
� �����!��� �����!��� ��!
�


�$�
! �#����$�
!� ��	
���� 
��
�� +�� � ����� '	�� ��� ���	


�' !"��� ��	
����� "
�� ��� ���!�'���� ���������  � !� ����������

,-�����. -������ /010� "��#�	�� ����	 ��	��� ,2
�!	�	����. 3$
	
!
 �!


��� 4115� $��	#���� � �� ��������!	��	 � � /� ��������!	��	 � � 4�

%������  �! � � /� %������  �! � � 4� %������  �! � � 6 
� $���&

� ����	 � � ���� �' !"��� � ����� 
	� ����	���� '	�� ������
 '�	 !"�

'�	�! !����

������	��� +���!
!� �� ��	� �	����!� �!�	���� � ������!�#

����
 �  
����������
� �� 
��"� ��	
���
��� � ������
!� ��� ��	!$
�#

��!� !	
��$	
!� � ������
� ������ *$��!� ����!
�� ��
�  	���!� �

!
��	
 
����
!� �� �	�!
��� � �� ���&����� � ��� �
� �!
!�

�!$��
!� � ��!!
���� �� �7����&��� ����� ��	
���
��� ����7��������

�'�	��	� ���7 
	�
 �� ��	�� �	
�� (����)��
  	� (��
	!$ 	
  	���!


$7
�!	
 ���
��!
8 ���� ��� �!	
!� ����7�������� �'�	��	� 
''��	
� � ���

������	
!� ��		��
���� �� �  	�����!�� 9�  	�'��� �!$��
!� �8 ���!�!$�!�

�
 $
 �$�������� �� �
��
	� ��$�
	�� �
��
	� �� 
	�
	��� 9 �
��
	�

��!���� 
����
!� 
��"� ��	
���
��� � ������
!�� ��� �!
!�

���!�'��
!� ��� � ����  �	 ��� ���	�� �  
	!����
	�� ���������  � !�&

 ���������� ,-�����. -������ /010� "��#�	�� ����	 ��	��� ,2
�!	�	����.

3$
	
!
 �! 
��� 4115� $��	#���� � �� ��������!	��	 � � /� ��������!&

	��	 � � 4� %������  �! � � /� %������  �! � � 4� %������  �! � � 6


� $���� ����	 � � ���$� �� *$��!� � ���� ��� ����	�!!�  �	 �
  	��


���!
 � ������
�

������������

(����)��
  	� (��
	!$ ,-��� /. "
� 
 ��� "��!�	� �'

 
�
��!������
� 	���
	�" �"��" �!
	!�� 
! !"� ������

�' !"� /0!" ��!$	�� �"��� �!$���� '��$��� � !"� '�����

�
�	�'
$
 
� ��
� ��!" !"�  	����� �' !"� �
!
!��

�' !"� ������!
	� �$������� ,2�	��! /:;1< �� ���

/:;5< -$�"� /:5=< ��%��� /:01< �  �"��� /:0>.�

�����! '�'!� ��
	� �
!�	 !"�� ���
��!� 
�
� 
!!	
�!�� !"�

�!�	��! �' ��������!�� �"�� �!��� ����� �
�� �' 	�#

��
	�" "
� '��$��� ���!�� � ���	�'������ 
� 	��$�!��

� 
 ��	� ��� ��!� ����!	
!��	
 "� ,(
  /0;0< (
���#

��� /0>/< ����	�
 /0>5� /0>0< (
��)��) /0:6� /0:;< ?	���

@ (
��)��) /00/.� ����	
� ��!����� �!$���� '	�� !"�

��	�� �	
� 
	�
 ,A������ /0>=< ?�	 /005< ?	$�"

/00:< ?
��� @ +�������% 4111< +�������% �! 
�� 4111<

��"����� �! 
�� 4114< +�������% �! 
�� 411;. 	��$�!�� �


 ��	� !"�	�$�" $��	�!
��� �' !"�  
�
������	
 "�


�  
�
�����	���!� �' !"�� 
	�
� �"��" �
 �� 
 #

 ���� 
��� '�	 (����)��
� 2�%$&) ,4114. 	���!�� ����!�#

�
!�� !"� '����� ����$�� 
������
���

�������� ������!
	� �$������� � !"� +�	!"#

�	 ������
 "
� ��� ������� �!� '�$	 �
� $�!� ,-���

4. ,A������ /0>=< ?	$�" /00:< +�������% �! 
�� 4111<

��"����� �! 
�� 4114.� ����#'�$��
!��� ���� ,?
�
� $�!.�

�	
�%��" 
� �	�
� �
	�� ���� ,BB��	�� �	
� ����77.�

�
	��!�� ,����� $�!. 
� �
	��!�� ����� ��!" !"�

����
���
�!��� ,�$''�!� $�!.� �"��� ���� ��	� �� ��#

�!�� � !"� ������
 (
������ ?
�� ,C�D�� /00:<

��"����� �! 
�� 4114. �$	�� ���#!�	� �$�!
!�� ��
#�����

C����!
 9!
��

 �� (
���!�����
 � �!	
!��	
'�
 ���$�� //; �� / 4  ���   � :5#/11 2
	�" 4110

���������� �	
��� � ��������� ����
����� �
 ������������� ��� ��
����
����� ��������� 	���� ��� ���� ��	������� ���������
� ����! �	"������#��� $%�%�



	���� 
���� 
��� �� 
 !��!��� �$������� �' !"� �
��
,+�������% �! 
�� 4111< ��"����� �! 
�� 4114.�

�"� �  �	 ����� # ����	 �������� ?
�
� $�!
�����!� �' �������	
!��� �$��!��� 
� �
��!���
,A������ /0>=< ����	�
 /0>5< ?	$�" /00:< ?
���
@ +�������% 4111< +�������% �! 
�� 4111< ��"����� �!

�� 4114.� �"��	 !"��%��� �
	��� ��!��� '�� !� =11 �
,A������ /0>=< +�������% �! 
�� 4111.� �"�� ��� ���#
��	�
!�� ���	 �	�
���� �
����! ,A������ /0>=. 
�
��	� �� ���!�� � �	
���� 	���	 ,?�	 /005. �	 ���!
��
,��"����� �! 
�� 4114. ���	���!�

�"� ��	�� �	
� ���� !	
��	�������� ���	��� !"�
?
�
� $�!� !"� ����� �	 !"� �	�
���� $�!� ,A������
/0>=< +�������% �! 
�� 4111< ��"����� �! 
�� 4114.� �"��
�����! �' �	
�%��" !� �"
���� �
!�	 �
	�� �
	��!����
�
��!��� 
� �����!��� ,A������ /0>=.� �"��" ��#
��� !� !"� �?E 4/� ����	 �������� � 
�� ,�	��� �!

�� /0:;.� �"�� �$������� �� ;#61 � !"��% ,A������
/0>=< +�������% �! 
�� 4111< ��"����� �! 
�� 4114. 
�
�
� �� ���!�� � 
 ����!	� "�� ���	���! �' !"�
 "�!�� &�� � 
 �
	��
!�#��������
�!�� 	
� ,+�������%
�! 
�� 4111< ��"����� �! 
�� 4114.� �"� "��" 
��$! �'
!�		����$� � $!  	��
��� "���	�� !"� �	��!" �' 

�
	��	 
� $�'�	� ��	
� 	���� ,��"����� �! 
�� 4114.�

��	�� �	
� ���� 
	� '������� �� �
	�� �
	�#
�!�� ,����� $�!.� �"��" �
	��� ��!��� /51 
� 451 �
� !"��%��� ,A������ /0>=.� �	
��!�� ��!��� !"���
!�� $�!� �
 �� �"
	 �	 �	
�$
� ,+�������% �! 
��
4111.� �"� ��������
 
� BB2�����77 �������� 
�� �'
!"� ����� $�! "
� ��� ��!�	���� � !"� �
��� �' '�	#

���'�	
 ,����	�
 /0>5. 
� 
� �
%!� ,(
��)��)
/0:6� /0:;< ?	��� @ (
��)��) /00/. 	�� ��!������ �"� ��#

 ���!�� �' !"� ����� $�! �!
	!�� �
	���	 � !"� F��!�	
������
 ,+( 4=. !"
 � !"� �
�! ,+( 44G46. ,(
��)��)
/0:6� /0:;< ?	��� @ (
��)��) /00/.�

�"� �$������� �' !"� �������� ���� ��� ��!"

 :11#/111 � !"��% $�! �' ���
 �
	��!�� 
� !$''�!�
�' !"� ����
���
�!�� �$''�!� $�!� �"��" � 
�� 	�
�"��
$ !� !"� ����	 2����� ,+�������% �! 
�� 4111.�

�"� ��	�� �	
� ���� 
	� 	��" � '������ 
� �#
����$�
!� ��	
���� 
��
� ,��	
���
���� C"��� "�!
.
�
 
��� �� '�$�� ��!"�$�" 
�$�
! � ���� �' !"�
���
��!���� ��� !"� ��� '	�� !"� ��	�� �	
� 
	�
 "
��
��� ����	���� �� '
	 ,?
��� @ +�������% 4111< ?
��� �!

�� 4111.�

�"��  
 �	 ��
�� ��!" !"� ��	
���� 
��
� '	�� !"�
����	 �������� BB��	�� �	
� ����77 ,�'�	�
� ��!"��#
!	
!��	
 "�� $�!. '	�� (����)��
  	� (��
	!$� +�� � �#

'� � �(::

-��� / # ���
!�� �' (����)��
  	� (��
	!$ ,�
	%�� ��!" 
 
�!�	#
��%.� �	!"�	 ������
� �(� ���	��
!�� �' !"� �!$����
���!�� 
	�� ��H ==4=:> ,=>I/>�=/��.� ��J /4>45:
,/=I/=�;>��.�

-��� 4 # ���	
��&�� ��"��
!�� �!	
!��	
 "�� ���$� �' !"� �  �	

����� ,K. !� ����	 2����� ���� � +�	!"�	 ������
�
+�! !� ��
���



���� '	�� ��� ���	
 
	� ���� ����	����� -��� �' !"��
,���������  � !� ���������� ,-�����. -������ /010� "��&
#�	�� ����	 ��	��� ,2
�!	�	����. 3$
	
!
 �! 
��� 4115�
$��	#���� � �� ��������!	��	 � � /� %������  �! � �
/. "
�� 
�	�
�� ��� ����	���� '	�� !"� ��	�� �	
�

	�
 ,?
��� @ +�������% 4111.� C� �	!� � !�� � ������
�"��" "
�� �� '
	 �! ��� %�� '	�� ������
� 
	�
����� �"��� 
	� ��������!	��	 � � 4 
� $���� ����	
� � ��� � ����� ,%������  �! � � 4 
� %������  �!
� � 6. ��$�� �! �� 
��	���� !� 
� %�� '����� � ������

	
�����

�!	
!��	
 "�� �$������� �' !"� (
������ ���� 
! (����)��
  	�

(��
	!$ "
� ��� 	����!	$�!�� '	�� '��� ���� ��!�  	�'����� �"��"

��$�� �� ��		��
!�� ��!" !"� "�� �' ����	
� �
	%�	 "�	�&�� ,-��� 6.�

� 
	! '	�� !"� 	��% �
� ��� '�	 ������!������
� 

������ 
	�$� 61

%����	
�� �' 	��% '	�� !"� ��	�� �	
� ���� ��	� !
%�� -	�� !"����

/=4 !"� ���!��� =:�4: �� � ��&� ��	� �
�� 
� 

����� '�	 �#

����$�
!� ��	
���� 
��
� $��� � !��
� ���	���� � L�
 �� �� ���
�

 �� � ,�
	� E����.� ���"!�#�� !"
��� � 
  	� �	 �	��!
!�� ,F���%�	#

��� /0::< ?	
�
 �! 
�� /006< 3$
	
!
 �! 
�� 4115. ��	� ��	� !"�	�$�"��

��
�$	�� '�	 � ����� ���!�'��
!��� 2�
�$	���!� ��	� �
�� 
� 	����#

����� �� ?����� ,/0:6.� �
����� '������ A
	��� �! 
�� ,4116.�

����	� !��� !�	������� '�	 ��	
����� '������ F���%�	��� ,/0::. 
�

F���%�	��� �! 
�� ,/006.� ���!$	
� ��
���'��
!�� �' �$"
� ,/0>4. ��

$��� '�	 
 ���	
� ����	� !�� �' !"� �����!���� ����	��� !� ?�����

,/0:6.� !"� $���	 �' ��
�$	���!� ,.� ��
 �
�$� ,2.� �!
�
	�

����
!�� ,����. 
� 	
�� '�	 �
�" ��
�$	
��� '�
!$	� ,���� 
� ���� #

!
��� �	 � �	
��
� ��� 
	!��! ��������. 
	� ����� 2�
 �
�$��


� �!
�
	� ����
!��� ��	� �
��$�
!�� $��� 2��	���'! ������ 4111�

("�!��	
 "� ��	� !
%� ��!" 
 ����!
� �
��	
 �����
� AC� ��$!��

� 
 ���� �
 4 ���	���� �� ��� �
!�	�
� 
� !"� ���!��� 
	� �!�	��


! !"� �� 
	!��! '�	 �������� -
�$�!� �' +
!$	
� ������� 
� �#

����	��� ����	��!� �' ��$���

� $��	 !"� ���!�	� $���	 >0:5�

������������ ������

�"� �$������� �' (
������ ���� 
! (����)��
  	�
(��
	!$ ,-��� 6. �!
	!� ��!" !"� ?
�
� $�!� �"��" ��
"�	� ���	 411 � !"��%� �������	
!�� �����	�
!��
���	�� 2����� �	�
���� !$'' ,�	
� @ -�	�
�)��) /05>< C
#
����) /0:6.�

"�	&#�	��� ��� ����  �	� � #�� )��! ���  ���� * �#���	� �) +� ,�-��� ��� +��	���� ."������	 $ ���	��/ :0

-��� 6 # ������!������
� �$������� �' !"� (
������ ���� '	�� (����)��
  	� (��
	!$� �"� �  �	 ����� # ����	 �������� ,��"�	�
�"�	

4111. ?
�
� $�! �� '������� �� !"� ����	 �������� ,�	��� �! 
�� /0:;. ��	�� �	
� ����� (
������ ���� '���" ��!" !"� ����� $�!

�' !"� 
� �
%!� ���&�� +( 46 ,(
��)��) /0:6� /0:;< ?	��� @ (
��)��) /00/.� M�	!��
� �
	� �"���  
	!� �' !"� ������� ���!��

������� � �
�" �' !"�  	�'����� F"�!�  
	!� �' !"� �
	� 	� 	���! ����	��  
	!� �' !"�  	�'����� �"� ���!
�� ��!��� !"�  	�'���� ��

,'	�� ��'! !� 	��"!.� :; � ,(L / # (L 4.� /11 � ,(L 4 # (� 6.� 41 � ,(� 6 # (� =. 
� 6;1 � ,(� = # (� ;.� �"�  	�'��� (� ; �� �� 
	
!��

'	�� !"� �!"�	� �� 
 
  
	�!�� ���!	
� �!	�%�#��� '
$�! ,��!��
!�� "�	�&�!
� �''��! /41 �.�



�  
	!�� 	��	��!
��&�� '��
!�!��G	$��!�� ��!"

���� 	�$���  ������ 
� 
�$�
! 	��
�� �' !"� ��	
�

$�� ������ �'� ��	)���� ,?
	!
#�
��$� /056�   � 0:�  ��

/� '��� =� 0. �
	%� !"� !	
��	����� �' !"� ��	�� �	
�

���� ���	 !"� ?
�
� $�!� �"� �$������� ��!�$�� ��!"

�
�� �$� 
� �$��!�� ��!" �	�
� �	
���� �"���


	� '������� �� �
	�� �����!�� 
� �����!��� ��!"

'��
!�!�� 
� 	$��!�� �!	$�!$	�� 
�  
�%�!��� �
�%#

��!�� 
� �$��!�� �
!	��� ?
''���!�� �� 
���  	���!�

�"��� ���� 
	� 	��" � '������� �� ���
��� � ��	
�� 
�

�#����$�
!� ��	
���� 
��
�� �"� �
!�	 
	�  	���! 
�

��	$�!�	� �' "
	�  
	!������ '	�� �	����� $ !� '�$	

�*$
	� ��!���!	�� �
	��  �

	 �	$�!� �	 $ !� !�� ��#

!���!	�� �
	�� �	
�"�� '�	��� �	 '	
���!�� �"���

'	
���!� 	� 	���! 
 �
�D	� �� ���!� 9 !"� $  �	  
	!

�' !"� �$������� ��������
�!��� ������ ����
! 
� !"�

�"��� �$������� ��� ��!" �
��!��� �"��" �	
�$
���

 
���� !"	�$�" ����	
� ��!�	� !"��% �
���!� "�	�&�

�!� !"� �
	��!�� �' !"� ����� $�!�

���
����� ����
��������

������� ���������� F�!!�!��� /01/

��
�� ��������� ! C
��"�	�!� /:>6

�	��	 ��"!##$%!# & ����
 @ L�"
��� /0:>

-
���� ��	
���
��
� �
��$	�$�� /:/4

�$�'
���� 2
�!� "�	����
� ��!�"���� /0=6

��$� ���������  � ,-�����. -������ /010

��������
��� �
���
�����
� ,-�����. -������ /010

(�� /� '��� /� 4< �
�� /

/0:6 ���������  � !� ���������� # ?������  � />;#/>>�  �� /:�

'��� 4�

/0:: ���������  � !� ���������� # �!$���%��  � =5�  �� />� '��� 4�

/0:: ���������  � !� ���������� # F���%�	���� '��� ///#//>�

/00; ���������  � !� ���������� # ?
����  � 0/�  �� /� '��� :�

/000 ���������  � !� ���������� # C
���	 @ (����	�  � 56�  �� /�

'��� /�

4111 ���������  � !� ���������� # ?
��� @ +�������%�  � /1=�  ��

4� '��� /�

4111 ���������  � !� ���������� # +�������% �! 
���  �� 64� '��� 6�

411= ���������  � !� ���������� # (
�	� @ �
����"�  � 41=�  ��

4� '��� =�

411> ���������  � !� ���������� # �
	�
 @�"��"�  � /450� '��� 6��

��"$'�% !%� #��!#$(�� ��	�� �	
� ����� ����	 ��������

,��������
.� (����)��
  	� (��
	!$ ,�	
�� �  �	 �
	���
� ������
.�

�!( "$!#� �"� ���!��� �/#/� �/#6� �/#:� �>#;� �0#4� �0#=�

�0#;� �0#5� �0#/6 
� �//#>�

��"���#�)�* (�
!� 
	� ��	$�!�� !� '������ �
'�	��

� ) (!($+ !%!(�,�* ����	�$�  �
!� ��!"  	�#
�����$� '��
��!� ���!�!$!�� ��  
���
�� ������ ��
#
�$	�� /4#:= �� � "���"! ,2N=/ ��< N//1< ����N/6�5.

� /1#=: �� � ���!" ,2N4= ��< N//1< ����N:�1.�
(��!����$� '��
��!� 
	� 	
	��  	���	��� ��� 
	�$�
���� !
����� ��!" ����� /=#4= �� � ��
��!�	 ,2N/:
��< N/6< ����N4�>. 
� 4=#;> �� ��� ,2N6;�; ��<
N/6< ����N0�5.� ���� '$��� �� 
�$�
!�

� �"��-�($+ &("-�(-" &* C
	� !�!	
G��� �	
��
�
$� �	
!� ���� !
���� , 	��$�
��� 
���$
�. 
	� ���#
 ��!��� 	
���� 
���� !"� !"
��$� �$	'
��� �"�� ��
�$	�
44:#6=4 �� � ��
��!�	 ,2N401 ��< N;< ����N==�1. 
�
/;4#44: �� � "���"! ,2N/:4�; ��< N;< ����N64�1.�
���� !
��� 	��' �� 61#;6 �� !"��%� +� ���$����
 ��
 	���!� ����� � !"� ���� !
��� 	��' ��
�$	� />#6>
�� � ���!" ,2N4=�; ��< N;< ����N5�4. 
� :#/0 ��
� ��
��!�	 ,2N/6�; ��< N;< ����N=�4.�

� ,!".&* �� �	
!� !�!	
G��� �	
��
� ���� !
#
����� ���� '$���� 
� �
�% �' !	��"���!�� 
��	��� !"���
 �
!� !� !"� ��$� ���������  � ,F���%�	��� /0::<
?	
�
 �! 
�� /006.� ���������  � !� ���������� �� 
 ����#
%�� '����� 
� C���! � ����� ,F���%�	��� /0::.�
 ������� '�$� 
�	�
�� � !"� ����	 L$	
���� ,��$�		�
�! 
�� 4111.� 9! �� 
��� %�� '	�� !"� �  �	 ����� �'
!"� +�	!"�	 9!
�� ,?
��� /00;� /00:.� '	�� !"� �  �	
����� �' �$�!	�
 ,C
���	 @ (����	 /000.� '	�� !"�
����	 �������� �' ������
 ,?
��� @ +�������%
4111. 
� '	�� !"� �������� �' !"� ��$!"�	 ��	�
�
,C
���	 @ +�������% 4116.�

��$� "��#�	�� ����	 ��!�"��� @ 2
��� /0=6

�
������������ ������ ,2
�!	�	����. 3$
	
!
 �! 
��� 4115
(�� /� '��� 6� =< �
�� 4

/0:5 ��������  �! ��	��� 2
�!	�	���� ���$ 
� �� # -	
���
 @

M
$����  � 44>#461�  �� 4;� '��� /#=

/00; %������  �! � � 4 # ?
����  � 01�  �� /� '��� ;� >< !��!#'��� : ?�

/000 "��#�	�� ����	 � � # C
���	 @ (����	�  � 56�  �� /� '��� 4#=�

4111 "��#�	�� ����	 � � / # ?
��� @ +�������%�  � /1=#/1:�  �� 4�

'��� 4#:�

'� � �(01

Cells of primigenous layer Cells of postigenous layer Tetra/bisporangial conceptacles 
Height (µm) Length (µm) Diameter (µm) Length (µm) Diameter (µm) Height (µm) 

range M±s.d. 
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Lithoporella 
melobesioides

12-
84

41±13.7 
(110) 

10-
48

24±8.0; 
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Cells of core region Cells of peripheral region Tetra/bisporangial conceptacles 
Length (µm) Diameter (µm) Length (µm) Diameter (µm) Diameter (µm) Height (µm) 

range M±s.d. 
(n) 
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(n) 

range M±s.d. 
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range M±s.d. 
(n) 
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Neogoniolithon 
contii
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32

225±4.6 
(27) 

6-16 11±2.7 14-
32

19±4.4 
(20) 

2-12 8.5±2.2 
(20) 

205-
425 

306±78.9 
(7) 

91-
190  

121.5±34.5 
(7) 
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